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INTRODUGCAO GERAL

Fatores que modulam a predac¢do de sementes

A predagdo de sementes ¢ definida como a mortalidade de sementes
causada por animais (Janzen 1971a). Como D. H. Janzen (1968, 1971b) sugere,
a predacdo de sementes difere da herbivoria em diversos aspectos, especialmente
porque predadores reduzem a prole das plantas, atuando diretamente sobre seu
sucesso reprodutivo. Em algumas espécies vegetais, a predag@o por insetos e
vertebrados pode eliminar praticamente todas as sementes produzidas em uma
estacdo, alterando a distribuigdo espacial gerada pela chuva de sementes e
influenciando a dindmica populacional de diversas espécies de plantas (Janzen
1970, 1971a). Devido a atuagdo direta da predagdo de sementes sobre a prole
das plantas e sua grande intensidade, espera-se que a selego natural tenha
favorecido a evolugao de estratégias que visem minimizar o impacto da predagéo
de sementes (Louda 1982). Além disso, esta interag&o influencia a ecologia dos
predadores de sementes (Hulme & Hunt 1999) e, possivelmente, a estrutura das
comunidades vegetais (Janzen 1970, Webb 1999). Diversos fatores foram
sugeridos como moduladores da predagdo de sementes entre os quais estdo
mecanismos de defesa contra predadores, fungos e patégenos (Cipollini & Levey
1997a), heterogeneidade espacial na distribuicdo das sementes e/ou nos
microhabitats (Howe & Smallwood 1982) e o escape das sementes mediado por

mecanismos de dispersdo (Janzen 1969, 1970).




Os eventos de predagdo de sementes podem ser divididos em dois tipos,
de acordo com o momento em que ocorrem no ciclo de vida da planta. O primeiro
tipo ocorre anies da semente ser dispersa pela planta-mde e € comumente
chamado de “predacéo pré-dispersdo”. O segundo tipo de predagdo ocorre apos
a dispersdo da planta-mae e é conhecido como “predagéo pos-dispers&o” (Janzen
1971a). Esses dois tipos variam com relagdo & especificidade dos predadores, as
estratégias de defesa das plantas e a proporgdo de sementes que eliminam
(Janzen 1970, 1971a,b, Howe & Smallwood 1982).

Diversos mecanismos de defesa contra predadores que atuam “pre-
dispersdo” foram sugeridos, entre os quais defesas quimicas, morfologicas e
bidticas (Janzen 1969,1970, Keeler 1981, 1985, Cipollini & Levey 1997a,b,c).
Defesas quimicas e morfoldgicas s@o responsaveis por deter grande parte dos
predadores generalistas (Janzen 1969, Cipollini & Levey 1997a, 1988).
Entretanto, os principais predadores que atuam antes da dispersdo das sementes
apresentam um maior grau de especificidade com a planta (Janzen 1971a). Em
alguns casos os mecanismos de defesa quimica so ultrapassados e a substancia
quimica passa a ser usada como um recurso para protegéo do proprio predador
ou de sua prole (Dussourd et al. 1988).

Defesas bidticas, em grande parte associadas as formigas apresentam uma
grande variabilidade intrinseca, uma vez que diversas espécies com morfologia,
agressividade e tamanho diferentes podem participar da defesa. ksta
heterogeneidade torna estes sistemas mais imprevisiveis que sistemas de defesa

baseados em quimica ou morfologia (Law & Koptur 1986). Entretanto, poucos



estudos enfocaram nas implicagbes da grande variacdo das defesas bidticas para
a aptidao da planta.

Um outro fator importante atuando sobre a predacdo de sementes “pre-
dispersdo” e a heterogeneidade espacial do recurso. A predacdo de sementes
“oré-dispersdo” parece ser, em muitos casos, dependente de densidade, onde
uma maior propor¢do de sementes é eliminada em densidades maiores (Janzen
1970). Na verdade, a importéncia da densidade como fator modulador da
predacdo € um paradigma para estudos de dispersdo e predagdo de sementes
(Howe & Smallwood 1982). Entretanto, alguns trabalhos sugeriram que
predadores e herbivoros podem responder a densidade de recursos em manchas
de plantas e ndo em individuos (Garcia et al. 2001). Desta forma, é possivel que a
dependéncia de densidade seja dependente da escala espacial em que ©
fendmeno esta atuando. Como fendmenos biologicos atuam em vérias escalas
(Levin 1992), sdo necessérios estudos que investiguem como a dependéncia de
densidade varia com a escala espacial de observagéo.

Por fim, um terceiro fator que pode influenciar na sobrevivéncia de
sementes € a defesa contra predadores “pds-dispers@o”. O escape através de
eventos de disperséo é tido como um dos principais mecanismos de defesa conira
predacdo de sementes (Janzen 1970). A Hipotese do Escape sugere que, ao ser
dispersa para longe da planta-mée, as chances de sobrevivéncia da semente s&o
aumentadas porque a mortalidade causada por predadores € dependente da
densidade e da distancia da planta-mae {Janzen 1970). Entretanto, densidade e
distancia estéo correlacionadas negativamente de forma que sdo importantes os

experimentos que visem testar qual destes fatores &, de fato, essencial (Howe &



Smallwood 1982). OQutra defesa reconhecida como importante para a
sobrevivéncia de sementes € a protec&o através de substancias quimicas (Janzen
et al. 1986). Estas substancias sd0 impalataveis e/ou toxicas e podem reduzir a
predagdo de sementes por animais generalistas. Como predadores “pos-
dispersao” sd@o geralmente generalistas (Janzen 1971a), € possivel que essas
substancias sejam importantes mecanismos de defesa contra predadores de
sementes (Janzen et al. 1986, Guimaraes et al. 2003) .

Os objetivos gerais desta dissertagdo foram investigar como estes trés
fatores (defesa bibtica, heterogeneidade espacial e defesas “pds-dispersdo”)
podem influenciar na sobrevivéncia de sementes da leguminosa Crotalaria pallida.
Em especial, procurou-se estudar aspectos relevantes para a variagdo na
infludncia de cada um destes fatores. No Capitulo 1, foram estudadas as
consequéncias da heterogeneidade natural em sistemas de defesa bidtica, ao se
investigar a importancia da espécie de formiga (defensor) e do tipo de herbivoro
para a protegdo das vagens contra inimigos naturais. No Capitulo 2 foi investigada
a importancia da distancia da planta-mde, da densidade de sementes e da
concentracio de um alcaldide pirrolizidinico (substancia presente em sementes de
Crotalaria) na sobrevivéncia de sementes & predagdo causada por formigas, os
principais predadores “pés-dispers&o” na regido de Campinas. Por fim, no Capitulo
3. foram investigados os efeitos da escala espacial sobre a sobrevivéncia
dependente de densidade das vagens de C. pallida ao ataque das larvas da
mariposa arctidea Utetheisa ornatrix, o principal predador “pré-dispers&o” desta

planta em Campinas (Ferro 2001).
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CAPITULO 1: DEFESA BIOTICA

FORMIGAS FORRAGEANDO EM NECTARIOS EXTRAFLORAIS DE Crotalaria
pallida (LEGUMINOSAE, PAPILIONOIDEAE, CROTALARIEAE): PROTEGCAOQ
DAS VAGENS E VARIACAO NAS INTERAGOES ENTRE FORMIGAS E

HERBIVOROS

INTRODUCAQ

A mortalidade de sementes influencia diretamente o valor adaptativo da planta
e, por este motivo, a selecéo natural deve favorecer a evolugéo de mecanismos de
defesa de sementes sempre que isto for possivel (Janzen 1969, 1971a,b).
Mecanismos de defesa conira predadores de sementes incluem caracteristicas
fenolégicas, morfologia de frutos e sementes, defesas quimicas e initeragles
mutualisticas (Janzen 1969, 1971b, Cipollini & Levey 1997a). O dltimo mecanismo
refere-se a interagdes bidticas que aumentam a sobrevivéncia de sementes, como o
escape de areas com grande mortalidade mediado por animais (dispersdo de
sementes - Janzen 1870, Schupp 1992), e também ao ataque a predadores de
sementes por formigas que visitam nectarios extraflorais (Pickett & Clark 1979,
Keeler 1981, 1985).

Os nectarios extraflorais (NEFs) sdo glandulas produtoras de néctar, as quais
néo estdo diretamente relacionadas com a polinizacdo. Os NEFs ocorrem em muitas
familias de angiospermas e s$80 visitados por uma grande diversidade de insetos, em

sua maioria formigas (Elias 1983). A atividade das formigas em NEFs pode



aumentar o valor adaptativo da planta por: (1) reduzir a destruicdo de galhos e flores
(Oliveira 1997), (2) reduzir a visitaggo de formigas as flores e assim aumentar o
sucesso da polinizagdo (Wagner & Key 2002}, (3) aumentar a produgao de frutos e
sementes (Oliveira et al. 1999, Sobrinho ef al. 2002), (4) reduzir a herbivoria foliar
(Koptur 1979), e (5) reduzir a predagéo de sementes (Pickett & Clark 1979, Keeler
1981, 1985). Além disso, o forrageamento ndo-aleatdrio das formigas nas partes das
plantas pode resultar em defesa diferencial entre os 6rgéos, existindo evidéncias de
que formigas fornecem uma protecdo mais efetiva para estruturas proximas aos
NEFs (Cogni & Freitas 2002).

Os NEFs podem atrair muitas espécies de formigas e por isso o mutualismo
mediado por estes 6rgdos entre plantas e formigas néo é considerado especializado,
e sim facultativo (Schemske 1982, Law & Koptur 1986). O nivel de protegdo para a
planta depende de uma série de fatores como a composicao de espécies de formigas
que visitam os NEFs e o tipo de herbivoro que ataca a planta (Elias 1983, Oliveira et
al. 19989). As espécies de formigas variam consideravelmente em suas
caracteristicas de historia natural, tais como agressividade, horario de atividade,
velocidade e eficiéncia de recrutamento, tamanho corporal e preferéncias
alimentares (Holldobler & Wilson 1990). Esta variagdo pode influenciar o resultado
das interacBes entre formigas e herbivoros para o valor adaptativo da planta (Freitas
& Oliveira 1996, Oliveira 1997).

A fauna de herbivoros gque ataca a planta também & um fator importante para
o resultado da interacéio, uma vez que as espécies que a compde podem variar em
diversas caracteristicas tais como: conspicuidade, valor como recurso para as

formigas, abundéncia, tecidos que atacam e mecanismos de defesa contra formigas



(Koptur 1984, Heads & Lawton 1985, Freitas & Oliveira 1996, Marquis 1992).
Apesar disto, muitos estudos sobre a importancia de NEFs para o valor adaptativo da
planta foram conduzidos enfocando uma UGnica espécie de herbivoro (Dejean ef al.
2000), ou usando modelos como cupins (Oliveira et al. 1997).

Crotalaria pallida Ait. {(Leguminosae, Papilionoideae, Crotalarieae} € uma
planta daninha pantropical que se originou nos paleotropicos (Polhill 1982). Os NEFs
de Crotalaria pallida estdo localizados na base de cada flor ou vagem (Figura 1) e
estdo ativos desde o inicio da antese até o final do amadurecimento das vagens.
Este padrdo sugere que os NEFs podem mediar um mecanismo de defesa bidtico,
visando proteger as estruturas reprodutivas (como em Keeler 1981). No sudeste do
Brasil, o principal predador das sementes de Crofalaria pallida ¢ a lagarta da
mariposa Utetheisa ornatrix L. (Lepidoptera: Arctiidae) (Pease 1968, Ferro 2001), que
ataca as vagens quando estas ainda ndo terminaram de amadurecer, consumindo
suas sementes (Moore 1978). As larvas de Utfetheisa ornatrix parecem n&o ser
influenciadas pelos alcaldides pirrolizidinicos presentes nas sementes de Crofafaria
(Sharma et al. 1965; Johnson et al. 1985; Mattocks, 1986); esses compostos sao
considerados como defesas efetivas contra herbivoros generalistas (Vandam ef al.
1995), embora herbivoros especialistas os sequestrem (Hartmann & Witte 1995). As
larvas de Utetheisa ornatrix seqliestram esses alcaldides das sementes para sua
propria defesa, transferindo-os para os adultos através do estagio de pupa, e
também para a prole. Esses alcaléides também s&o utilizados pelos machos de
Utetheisa ornatrix para a biossintese de feroménios sexuais (Dussourd et al. 1988).

Observacdes preliminares sugerem que uma fauna diversificada de formigas

visita os NEFs de Crotalaria pallida (Ferro 2001), entretanto a existéncia de variacéo
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no resultado da interagdo entre formigas e herbivoros para a planta necessita ser
investigada em detalhes. Neste capitulo, foram investigadas as seguintes questOes
sobre a interagdo entre formigas, Crotalaria pallida e Utetheisa ornatrix:

(1) Que espécies de formigas visitam os NEFs de Crotalaria pallida? Existe
diferenga entre racemos e folhas na composicéo de espécies de formigas
gue os visitam?

(2) Existe alguma diferenca entre racemos e folhas quanto a defesa contra
herbivoros por formigas?

(3) Qual a importancia relativa da éspécie de formiga, da espécie de herbivoro

e da interagio entre os dois fatores para deter o herbivoro?
MATERIAIS & METODOS

1. Area de estudo

O trabalho de campo foi desenvolvido entre janeiro e maio de 2002 em
Campinas, estado de S&o Paulo, sudeste do Brasil (22°54'20"S, 47°03'39"W). Os
experimentos e observagbes de campo foram realizados em dias ensolarados, entre
08:00 h e 11:30 h. A é&rea de estudo é dominada pela Brachiaria sp. (Poaceae) e
muitas plantas daninhas, incluindo algumas asteraceas e outras duas especies de
Crotalaria (Crotalaria lanceolata Mey e Crotalaria incana L.). Crotalaria pallida ¢ a
mais abundante das espécies do género na area de estudo, ocorrendo em manchas

que védo de um individuo a centenas de individuos (Capitulo 3).
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2. Que espécies de formigas visitam os NEFs de Crotalaria pallida? Existe

diferenca entre racemos e folhas na composicdo de espécies de formigas que
os visitam?

Trinta plantas foram aleatoriamente selecionadas para registrar: (1) as
espécies de formigas que visitam os NEFs durante o periodo estudado (manh&), (2)
o numero de formigas (abundancia) em racemos (locais com NEFs) e folhas (locais
sem NEFs), e (3) o nimerc de racemos e de folhas ocupados por cada espécie de
formiga (freqiiéncia). Em cada planta (n = 30), um racemo com vagens
amadurecendo e uma folha foram aleatoriamente escolhidos para observagao.
Folhas e racemos foram observados simultaneamente por 15 segundos para
registrar os itens acima citados. Apos a observagéo, as formigas foram coletadas e
preservadas em etanol 70% para identificagéo.

A freqiiéncia e abundéncia de individuos foram usadas para testar se ha
diferencas na distribuigéo da mirmecofauna entre racemos e folhas. O teste binomial
contra o esperado de 1:1 (Zar 1999) foi usado para comparar as freqUéncias de
formigas nas duas partes da planta. A diferenca em abundancia dentro de cada par
de observagbes (folna e racemo de uma mesma planta) foi analisada
estatisticamente através de Teste t pareado, cuja significancia foi testada através de

aleatorizacdo das observagdes (10000 permutagdes) (Manly 1987).

3. Existe alguma diferenca entre racemos e folhas quanto a defesa contra
herbivoros por formigas?
A existéncia de diferencas na defesa contra herbivoros por formigas entre

folhas e racemos foi investigada através de experimentos nos quais foram usados
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como modelos de herbivoros operarios vivos do cupim Neocapritermes opacus
Hagen (Termitidae) que foram colados nas plantas pelo dorso com cola branca
(Tenaz ) conforme em Freitas & Oliveira (19986).

Oitenta plantas, selecionadas ao acaso, foram marcadas na area de estudo e
aleatoriamente divididas em quatro grupos experimentais (n = 20 individuos): (1) um
operéario de cupim colado no meio da vagem em amadurecimento (NEFs ativos) mais
alta do racemo, (2) um operario de cupim colado na folha de um ramo a cerca de
10cm do NEF mais préximo, (3) um operario de cupim colado como no primeiro
grupo experimental, mas com o pedicelo do racemo protegido por graxa
(Tangiefootm) para isolar as formigas, e (4) um operério de cupim colado de maneira
similar ao segundo grupo experimental, mas com a base da folha protegida com
graxa para isolar as formigas. Os dois Ultimos tratamentos eliminam a visita de
formigas aos cupins mas néo o efeito de aranhas e de visitantes voadores como
vespas. Nos tratamentos protegidos contra formigas por graxa, possiveis pontes
para as formigas, como folhas de outros ramos, foram cuidadosamente removidas.
Apos duas horas, as plantas foram vistoriadas e o nimero de cupins removidos foi
registrado. As freqléncias de cupins removidos foram comparadas entre 0s grupos

experimentais através do Teste Exato de Fisher (Zar 1999).

4, Qual a importéancia relativa da espécie de formiga, da espécie de
herbivoro e da interagdo entre os dois fatores para deter o herbivoro?
Um experimento foi realizado para (1) investigar a existéncia de variacdo na

defesa contra herbivoros enire as espécies de formigas, e (2) investigar a influéncia
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de tipos de herbivoro na possivel defesa propiciada pelos NEFs. Diferentes modelos
de herbivoros foram colados em racemos que estavam sendo visitados
exclusivamente por Camponotus sp.2 (Formicinae) ou Ecfatomma quadridens Fabr.
(Ponerinae). Um modelo de herbivoro foi colado na vagem em amadurecimento
(NEFs ativos) mais alta, sendo usado apenas um racemo por planta. Quatro grupos
experimentais, representando quatro tipos de modelos de herbivoros, foram usados:

(1) Larva viva de Utetheisa ornatrix em ultimo estadio - um predador grande de
sementes, movel e supostamente impalatavel.

(2) Larva morta por congelamento de Utetheisa ornatrix em Ultimo estadio —
um predador grande de sementes, imévél e supostamente impalatavel.

(3) Larva morta por congelamento de Tenebrio molitor L. (Coleoptera,

Tenebrionidae), um modelo grande, imével e palatavel.

(4) Operario vivo do cupim Neocapritermes opacus, um modelo pequeno,

imovel e palatavel.

Em todos o0s grupos experimentais os modelos foram colados usando cola
branca (Tenaz'™), a Unica excegéo foi o primeiro grupo experimental, no qual o
modelo (movel) ndo foi colado a pianta, mas apenas cuidadosamente colocado sobre
a vagem.

Cada racemo foi monitorado até o primeiro ataque das formigas ou por 15
minutos de observacgdo, caso nenhum ataque ocorresse. Observagdes de campo
indicam que este tempo ¢ suficiente para que as larvas de Utetheisa ornatrix
perfurem e adentrem a uma vagem em amadurecimento. Uma vez dentro das

vagens, as formigas ndo parecem ser mais capazes de ataca-las.

I UNICAMP %
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Uma ANOVA de dois fatores (Zar 1999) foi realizada para testar se o tempo
até o primeiro ataque das formigas aos modelos tinha reiagéo com (1) a espécie de
formiga, (2) tipo de modelo de herbivoro, e (3) a interagio entre estes dois fatores
para a defesa contra herbivoros. O tempo até o primeiro ataque foi considerado
como igual a 15 minutos, nos eventos em que o modelo nédo foi atacado. O ataque
foi definido como a interacdo agonistica (mediada pelas mandibulas, ferrdo ou
glandulas acidoriparas) entre formigas e os modeios. Como os dados possuiam
variancias heterogéneas, eles foram transformados usando-se logs (veja Manly
1997). Os fatores significativos foram testados a posteriori através de um teste HSD
de Tukey para identificar que tratamentos eram responsaveis pela significancia (Zar
1999).

A existéncia de relagdo entre o nimero de operarias de formigas nos racemos
e o tempo até o primeiro ataque foi testada através de uma correlagéo de Spearman
(Zar 1999). Durante o estudo de campo, observagbes confirmaram que 0s racemos
eram visitados pela mesma espécie de formiga durante varios dias consecutivos.
Para testar o efeito da espécie de formiga para o ataque de vagens por Utetheisa
omatrix, a propor¢do de vagens atacadas em racemos visitados por Camponotus
sp.2 e Ectatomma quadridens foi comparada através do teste t, apos a
transformacao para arcoseno da raiz quadrada, cuja significancia foi testada atraves

de aleatorizagéo das observagdes (10000 permutagdes).

RESULTADOS
Dez espécies de formigas pertencentes a trés sub-familias diferentes foram

registradas visitando Crotalaria pallida durante a amostragem. Nove espécies foram



15

registradas apenas em racemos e uma tanto em racemos quanto em folhas (Tabela
1). As formigas estavam presentes em vinte e oito racemos (94,0%), mas apenas
em uma folha (3,0%) (teste binomial, P < 0,001). Os racemos de Crotalaria pallida
geralmente apresentavam uma espécie de formiga (96,5%), e somente um racemo
(3,0%) apresentava simultaneamente duas espécies em seus nectarios. O numero
médio de formigas por racemo foi maior que em folhas (p<0,001; teste t-pareado,
10000 permutacBes) (Figura 2). A espécie de formiga mais frequente foi
Camponotus sp.2 (n=10 plantas) e as mais abundantes rforam Crematogaster sp.
(n=43 individuos), Camponotus sp.2 (n=37) e Ectatomma quadridens (n=19) (Tabela
1). Além das espécies registradas na amostragem, individuos de Pseudomyrmex sp.
(Pseudomyrmecinae) foram observados eventualmente nos racemos durante o
trabaiho de campo.

Os cupins foram mais removidos em racemos do que nas folhas (n=19, Teste
Exato de Fisher, p<0,05). Mais de 85,0% dos cupins colados nas vagens (n=20)
foram removidos pelas formigas em 2h, mas apenas 26,0% dos cupins colados nas
folhas foram removidos durante o mesmo intervalo . Nenhum cupim foi removido nos
grupos experimentais onde as formigas foram isoiadas pela aplicagao de graxa. As
espécies de formigas apresentaram diferengas comportamentais marcantes ao
atacarem os cupins. As pequenas Brachymyrmex recrutaram uma grande
quantidade de operédrias (>10 individuos) e removeram pequenos pedagos dos
cupins, enguanto formigas grandes como Camponotus spp. e Ectatomma quadridens
raramente recrutaram e, em geral, removeram as presas inteiras solitariamente.
Entretanto, mesmo estes dois géneros possuiam taticas de ataque diferentes,

enquanto Ectatomma quadridens sempre usava as mandibulas para atacar o
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modelo, Camponotus spp. combinavam o usc das mandibulas com a secrecéo de
acido pelo acidéporo, localizado na extremidade posterior de abdémen.

O tempo até o primeiro ataque por formigas aos modelos foi significativamente
influenciado por todos os fatores (Tabela 2). Camponotus sp.2, em geral, atacou
mais rapidamente os modelos que Ectatornma quadridens, sendo grande parte desta
diferenca explicada pela lentiddo ou mesmo auséncia de ataques aos cupins por £
quadridens (Figura 3). Tenebrio molitor foi removido mais rapidamente do que os
demais modelos. Além disso, E. quadridens atacou mais lentamente os modelos
Utetheisa ornatrix morta que Tenebrio molitor (Figura 3).

Nzo houve correlacdo entre o nUmero de operarias no racemo e o tempo até o
primeiro ataque (correlagdo de Spearman, p>0,05 para as duas especies em todos
os modelos). A proporcdo de vagens danificadas por U. ornatrix ndo diferiu entre as
duas espécies, sendo 0,23 £ 0,04 para E. quadridens e 0,24+ 0,06 para Camponotus

sp.2 (média * erro padréo, p = 0,414, teste t, 10000 permutagdes).

DiscussA0
1. Abundancia e protec¢ao diferencial das partes das plantas

Crotalaria pallida foi visitada por uma fauna diversificada de formigas, similar
em riqueza (11 espécies) a outras plantas estudadas em ambientes neotropicais,
como areas sub-urbanas do sudeste do Brasil (Cogni et al. 2000), manguezais e
restingas (Cogni & Freitas 2002), dunas de areias (Oliveira et a/. 1999) e o chaco
(Freitas et al. 2000). A riqueza, freqliéncia e abundéncia de espécies de formigas
em Crotalaria pallida pode ser considerada alta, levando-se em conta que s0 se

investigou os NEFs em um pequeno intervalo de tempo.
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A abundancia e fregliéncia de formigas, no entanto, variou de forma marcante
entre as partes da planta, sendo maior nos racemos que nas folhas. A existéncia de
uma estrutura atrativa para as formigas (NEFs) na base das flores/vagens e a
distancia relativa de racemos e folhas aos NEFs podem ser consideradas a causa
desta variacdo. O efeito da disténcia dos NEFs na defesa contra inimigos naturais
parece ser um aspecto comum desses sistemas (Oliveira 1997).

A maior abundancia e freqli&ncia de formigas nos racemos levou a uma maior
defesa conira herbivoros e, possivelmente, a uma maior protecdo das estruturas
reprodutivas do que das estruturas foliares. A protecéo de estruturas reprodutivas
das plantas parece ser um padréo comum em estudos de NEFs (Keeler 1981, Del-
Claro ef al. 1996, Oliveira 1997) e & esperado, uma vez que sementes e flores sdo
estruturas que estdo mais diretamente relacionadas ac sucesso reprodutivo da
planta do que as folhas (Janzen 1971b). Entretanto, as folhas também apresentaram
uma remogdo consideravel (26,0%). A protegdo de estruturas foliares também pode
levar a um aumento do valor adaptativo da planta, como previamente demonstrado
(Koptur 1979, Smiley 1985). Desta forma, estudos de longo prazo que investiguem o
papel dos NEFs na defesa contra herbivoros que ataquem as folhas de Crotalaria
pallida podem ajudar a entender se os NEFs estdo atuando apenas como uma
defesa anti-predador de sementes e qual a implicacdo da protegdo dos diferentes

6rgdos para o valor adaptativo da planta (Oliveira et al. 1999).
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2. O resultado depende da interagdo do modelo do herbivoro e da espécie
de formiga

Entre as formigas que visitam Crofalaria pallida, o género Camponotus foi o
mais fregliente e abundante. A dominancia de espécies de Camponotus em NEFs
ou em pulgdes produtcres de solugbes agucaradas j& havia sido descrita no cerrado
(Del-Claro & Oliveira 1993), na restinga (Cogni & Freitas 2002), em areas sub-
urbanas (Cogni et al. 2000), em vegetacg&o pioneira (Orivel & Dejean 2002, Dejean
2000), em areas semi-aridas (Rico-Gray et al. 1998), em dunas de areia (Oliveira et
al. 1999) e em florestas (Federle et al. 1998b, Rico-Gray 1993). Formigas do género
Camponotus s@o geralmente consideradas defensoras eficientes (Del-Claro &
Oliveira 1993, Federle et al. 1998a, Del-Claro & Oliveira 1999) que protegem melhor
seus parceiros mutualisticos do que outras espécies de formigas, como Ectatomma
spp. (Del-Claro & Oliveira 1999). Neste estudo Camponotus sp.2 foi um predador
mais eficiente que Ectatomma quadridens no ataque aos modelos de herbivoro.
Entretanto esta diferenca ¢ dependente do tipo de modelo de herbivoro. De fato,
Camponotus sp.2 foi mais eficiente que Ectatomma quadridens no ataque ao cupim
Neocapritermes opacus, mas néo para os demais modelos.

O uso de cupins como modelos de herbivoros € uma maneira comum de
investigar padrbes espaciais e comportamentais de forrageamento e, indiretamente,
de estimar a defesa da planta contra herbivoros por formigas (Oliveira et al. 1987,
Freitas & Oliveira 1996, Appie & Feener 2001, Dejean et al. 2001, Cogni & Freitas
2002). Os resultados aqui obtidos indicam que a evidéncia experimental de deter
inimigos dos parceiros mutualisticos (remogdo de modelos por formigas) esta

relacionada ao tipo de modelo usado no experimento e, consequentemente, a
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espécie de predador de semente, a espécie de formiga e a interacéo entre os dois
fatores. Esses resultados atentam para a necessidade de cuidado ao interpretar
dados obtidos em experimentos de remocao de modelos de herbivoros por formigas
e de como o resultado da interacdo pode ser dependente nfo s6 da espeécie de
formiga que visita a planta (Dejean et al. 2000), mas também do herbivoro que ela
ataca.

As larvas de Utetheisa ornatrix, o principal predador de sementes de Crofalaria
pallida na area de estudo, sdo abundantes e atacam as estruturas reprodutivas
desde o inicio do desenvolvimento da vagem e, mais raramente, flores, sendo
possivel observar larvas de todos os estadios nestes orgéos. A auséncia de
remogdo dos cupins (modelos pequenos), sugere que as larvas mais jovens
(similares aos cupins em tamanho) sdo provavelmente mais ignoradas ou nao
detectadas por Ectatomma quadridens, enquanto as larvas em final de
desenvolvimento sdo atacadas de forma similar por E. quadridens e Camponotus
sp.2.

As larvas de Utetheisa ornatrix apresentam alcaldides pirrolizidinicos
seqilestrados da planta ou transmitidos diretamente pelos pais (Dussourd et al.
1988). E possivel que exista uma maior sensibilidade da defesa dada por
Ectatomma quadridens as defesas quimicas da larva do que Camponotus sp. 2, uma
vez que a Ectatomma quadridens foi mais lenta que Camponotus sp. 2 para capturar
as larvas mortas de Utetheisa ornatrix e mais rapida para capturar a larva palatavel
de Tenebrio molitor. Esta sensibilidade pode estar relacionada a antenagéo da presa

pelas formigas, antes do ataque ser realizado. Camponotus € um género com
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espécies muito agressivas na protegdo de recursos (Del-Claro & Oliveira 1988),
sendo possivelmente ndo influenciadas pela defesa quimica.

A variag8o interespecifica na defesa de parceiros mutualisticos por formigas ja
fol registrada em outros sistemas (Del-Claro & Oliveira 1999, Dejean ef al. 2000).
Entretanto, € preciso ressaltar que 0s modeios mais proximos as situacdes reais de
eventos de predacdo (larvas vivas de Utetheisa ornatrix) foram detidos de forma
similar pelas duas espécies, e que nenhuma diferenga foi encontrada entre racemos
visitados por ambas quanto as proporgdes de vagens atacadas. Estes resultados
flustram a natureza difusa das interagfes mutualisticas entre plantas e formigas (Law
& Koptur 1986) onde diversos fatores que potenciaimente influenciam o resultado da
interac@o variam (Oliveira 1997, Dejean 2000, Dejean et al. 2000), mas pouca ou
nenhuma alteragdo pode ser detectada no valor adaptativo da planta (mas veja
Oliveira et al. 1999).

Defesas bidticas podem ser vistas como um complemento as defesas
quimicas presentes no género Crotalaria. As sementes e outras partes de Crotalaria
palflida, como muitas espécies do género (Polhill 1982), possuem alcalbides
pirrolizidinicos (Ferro 2001), o que provavelmente reduz a predagéo pré-disperséo
causada por insetos e vertebrados generalistas (Janzen 1971a, Cipollini & Levey
1897). Entretanto, espécies como o predador de sementes especialista Utetheisa
ornatrix possuem mecanismos para sequestrar esses alcaldides e usa-los para a sua
propria protecéo (Eisner ef al. 2000). De fato, para populag¢des naturais de Crotalaria
pallida a predacdo de sementes parece estar positivamente correlacionada com a
concentracdo de alcaldides presentes na planta (Moore 1978). Formigas

forrageando perto das vagens criam um mecanismo de defesa adicional contra
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predadores de sementes, removendo larvas de Ufetheisa ornatrix antes que elas
ataquem as vagens. Como a natureza das interagGes entre plantas portando NEFs e
formigas é difusa (Law & Koptur 1986, Bronstein 1994), e formigas variam em sua
abundancia e agressividade, torna-se mais improvavel a evolugéo de estrategias de
“contra-ataque” por parte dos predadores de sementes contra este tipo de defesa,
menos previsivel em suas caracteristicas do que outros tipos de defesa como a

mecanica e a quimica (Law & Koptur 1986).
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Tabela 1. Abundancia e fregliéncia de ocupagdo de racemos/folhas por formigas
visitando NEFs de frinta individuos de Crotalaria pallida, em Campinas, sudeste do
Brasil. Todas as formigas, exceto uma Brachymyrmex sp., foram registradas
somente em racemos. O numero entre parénteses indica a porcentagem. A espécie
Pseudomyrmex sp. foi eventualmente observada nos racemos, porém ndo durante

as amostragens.

Espécie de formiga Abundancia FreqUéncia
FORMICINAE

Brachymyrmex sp. 9 (6,87) 4 (6,67)
Camponotus sp.1 2(1,52) 1(3,33)
Camponotus sp.2 37 (28,24) 10 (33,33)
Camponotus sp.3 6 (4,58) 4 (13,33)
Camponotus sp.4 5 (3,81) 4 (13,33)
Camponotus sp.5 3 (2,29) 1(3,33)
Camponotus sp.6 6 (4,58) 1(3,33)
Paratrechina sp. 1(0,76) 1(3,33)
MYRMICINAE

Crematogaster sp. 43 (32,82) 1(3,33)
PONERINAE

Ectatomma quadridens Fabr. 19 (14,50) 3(9,99)

PSEUDOMYRMECINAE

Pseudomyrmex sp. * *
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Figura 1. Defesa das vagens de Crotalaria pallida mediada pelas formigas contra
lagartas. A) Ectatomma quadridens visitando nectério extrafloral; B) E. quadridens
atacando uma larva de Gltimo estadio de Utetheisa ornatrix, o principal predador das
sementes de Crotalaria pallida no Bairro Village, Campinas, SP. C) Camponotus sp.2

atacando uma larva pequena de Utetheisa ornatrix.
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Figura 3. Abundéncia de formigas (média + erro padrao) em partes de Crotalaria

pallida com NEFs (racemos) e sem NEFs (folhas).
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Figura 3. Tempo médio até o primeiro ataque (= erro padrao) em duas espécies de
formigas quanto a defesa contra quatro diferentes modelos de herbivoros de
racemos de Crotalaria pallida. Histogramas brancos = Camponotfus sp. 2 e
histogramas cinzas = Ectatornma quadridens. Letras iguais indicam auséncia de
diferenca entre os tratamentos (ANOVA de dois fatores com teste a posteriori de

Tukey - ver Tabela 2). Dados transformados em log1o.
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Tabela 2. ANOVA de dois fatores para os efeitos da espécie de formiga e do modelo
de herbivoro na defesa contra predadores de sementes por formigas em racemos de
Crotalaria pallida. A defesa contra herbivoros foi estimada através do tempo até o

primeiro ataque ao modele de herbivoro (em logio).

Fator 3@ GL MQ F P

Especies de formigas 248 1 248 438 0,04
Modelos de herbivoros 6,72 3 224 395 0,01
interagéo 1095 3 3,656 643 <0,01

Erro 45,41 80 0,57 = *
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CAPITULO 2: DEFESAS APOS A DISPERSAO

PREDAGAO POS-DISPERSAC POR FORMIGAS EM Crotalaria pallida
(LEGUMINOSAE, PAPILIONOIDEAE, CROTALARIEAE): O PAPEL DA
DENSIDADE DE SEMENTES, DISTANCIA DA PLANTA-MAE E DE

COMPOSTOS SECUNDARIOS NA SOBREVIVENCIA DE SEMENTES

INTRODUGAO

A predagio por animais € uma das principais causas de mortalidade em
sementes de plantas superiores (Janzen 1971a). Para algumas espécies vegetais
a predagéo por insetos e vertebrados pode eliminar perto de 100% das sementes
produzidas em uma estagdo (Franscisco et al. 2003), tendo portanto
consequéncias importantes para a dindmica populacional das plantas (Janzen
1971a,b). Além disso, as interagbes entre predadores e sementes influenciam a
ecologia dos predadores (Hulme & Hunt 1999) e, possivelmente, a estrutura das
comunidades vegetais (Janzen 1970, Webb 1999, Harms et al. 2000). Diversos
fatores foram sugeridos como moderadores das chances de sobrevivéncia de uma
semente no solo, entre 0s quais pode-se mencionar a distancia da planta-mée, a
densidade de sementes e a composicdo quimica da semente (Janzen 1970,
1971a, Henderson 1890).

Os predadores, por exemplo, tenderiam a se guiar pela presenca da planta-
mae, causando uma mortalidade de sementes proporcionalmente maior proxima a

esta (Janzen 1970). Além disso, alguns predadores sdo atraidos com maior
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frequéncia para locais com maiores densidades de sementes (Harms et al. 2000).
Esta exploracdo diferencial pode gerar uma mortalidade proporcionalmente maior
em areas com grande densidade de sementes (Janzen 1970). Densidade de
sementes e distdncia da planta-m3e s@o os principais fatores que seriam
responsaveis pela selecéo de mecanismos que permitam a fuga de sementes das
proximidades da planta-mée (A Hipdtese do Escape — Janzen 1970). Entretanto
poucos estudos experimentais foram realizados de forma a testar estes processos
separadamente, uma vez que, em sistemas naturais, densidade e distancia da
planta-méae estdo negativamente correlacionadas (Howe & Smallwood 1982).

A composigdo quimica é outro fator tido como chave para a sobrevivéncia
das sementes no solo (Janzen 1971, Henderson 1990, Cipollini & Levey 1997a,
Guimaraes et al. 2003). Como as sementes variam na sua composicéo quimica, é
de se esperar que predadores generalistas escotham as sementes que permitam o
maior ganho por unidade de massa (Janzen 1969). Sementes geraimente
apresentam compostos secundarios, que por sua impalatabilidade e/ou toxicidade,
podem funcionar como defesas contra herbivoros, ac reduzirem o valor da
semente como recurso {Janzen 1971, 1981, Cipollini & Levey 1997a). Diversos
estudos sugerem que diferencas na predacdo de sementes por animais podem
astar relacionadas com a concentracdo de compostos secundéarios nas sementes
ou na polpa dos frutos (Janzen et al 1981, 1986, Cipollini & Levey 1997a,b).
Entretanto, poucos experimentos investigaram a influéncia dessas substancias na
interagdo entre animais e sementes (Knoch et al. 1993, Cipoliini & Levey 1997c,

Guimardes et al. 2003).
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Este trabalho foi desenhado para investigar o papel (1) da densidade de
sementes, (2) da distancia da planta-mae, e (3) da concentragéo de um composto
secundario, o alcaldide pirrolizidinico integerrimina (Figura 1), na predagéo de
sementes pos-dispersdo. Como sistema modelo de estudo foi usado a interagéo
entre sementes de Crotalaria pallida e seus predadores poOs-dispersao em uma
area de pastagens antrdpicas em Campinas, Sudeste do Brasil. Os trés fatores
foram estudados tanto em uma mesma escala espacial (estacdes com 100 cm?)
quanto temporal (24h), e por uma amplitude de, pelo menos, 3 ordens de
grandeza. Desta forma € possivel realizar uma analise comparativa da influéncia
destes fatores na sobrevivéncia de semenies.

As perguntas que esse trabalho se propde a responder sao:

(1) Qual a importancia das formigas e vertebrados como predadores de

sementes de Crotalaria pallida’?

(2) Quais as espécies de formigas que removem as sementes de

Crotalaria pallida®?

(3) A sobrevivéncia de sementes de Crotalaria pallida é dependente da

distancia da planta-mae?

(4) A sobrevivéncia de sementes de Crotalaria pallida é dependente da

densidade de sementes no local?

(5) A concentragéo de integerrimina aumenta a sobrevivéncia de modelos

de sementes?
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MATERIAL & METODOS

1. QOrganismo estudado

Crotalaria palfida Ait. (Leguminosae, Papilionoideae, Crotalarieae) € uma
planta semi-arbustiva, de origem paleotropical que se espalhou por toda a regiéo
tropical do mundo (Pothill 1982). No sudeste do Brasil, Crotalaria pallida ocorre
em grandes agregagOes especialmente perto de estradas, em pastos e terrenos
baldios. As sementes pesam por volta de 6,0 mg, séo marrons e riniformes, sendo
dispersas por autocoria. Assim como as demais partes da planta, as sementes
contém uma mistura de alcaldides pirrolizidicos (APs), compostos secundarios
comuns no género Crotalaria e em plantas de outras familias como as Asteraceae
e Boraginaceae (Hartmann & Witte 1995). Os dois APs mais abundantes nas
sementes maduras de Crotalaria pallida s&o, em ordem de abundancia, usaramina
e integerrimina (Figura 1), ambos com estruturas muito similares. Usaramina
apresenta configuragdo Z na dupla ligagdo dos C15-C20 e uma hidroxila na
posicdo C-18 quando comparada com integerrimina (Hartmann & Witte 1995).
Além da presenca de APs, a planta possui nectérios extra-florais proximos as
estruturas reprodutivas que podem estar associados & prote¢éo contra predadores

de sementes (ver Capitulo 1).

2. Area de Estudo
0O estudo foi realizado entre os meses de outubro e dezembro de 2002 no
Bairro Village, em Campinas, Estado de S&o Paulo, sudeste do Brasil (22°54'20"'S,

47°03'39"W). A vegetacdo local pode ser descrita como pastos de origem
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antropica (“terrenos baldios”) dominados por Brachiaria sp. (Poaceae) € com
grandes manchas de Ricinus communis L. (Euphorbiaceae), além de algumas
asteraceas e trés espécies de Crofalaria. Crotalaria pallida € a espécie mais
abundante no local (Ferro 2001). Na area existem aigumas espécies de
predadores de sementes pds-disperséo, tais como a rolinha (Zenaida auriculata,
Columbiformes, Columbidae), a galinha (Gallus gallus, Galliformes, Phasianidae),

ratos (Rattus sp., Rodentia, Muridae) e formigas da sub-familia Myrmecinae. -

3. Remocéao de sementes é igual a predagao de sementes?

Em muitos estudos sobre predacdo de sementes, a remocéo de sementes
que ndo possuem polpa carnosa (recurso) € igualada a predacdo (como em
Guimardes & Cogni 2002). Entretanto, isto ndo & necessariamente verdade
(Levey & Byrme 1993). De fato, animais estocadores que consomem sementes,
como roedores e formigas, podem eventualmente atuar como dispersores, uma
vez que sementes estocadas podem germinar (Vanderwall 1990). Além disso,
muitas sementes podem ser dispersas por perda durante a remoc¢ao pelo predador
(Buckiey 1982, van der Pijl 1982).

Neste capitulo, a remogao de sementes foi igualada a predacao de
sementes por trés motivos. Em primeiro lugar, auséncia de recurso da semente
sugere que qualquer interagcdo entre sementes e animais seja negativa para a
planta, com o animal visando o consumo da semente. Em segundo lugar, a
grande densidade de ninhos de formigas (potenciais predadores) na érea sugere
que a distdncia de remogdo das sementes coletadas até o ninho é pequena, o

que, em teoria, reduz a chance de dispersdo acidental. Em terceiro lugar,
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eventuais efeitos positivos para a planta causados pela estocagem de alimento
por predadores podem ser considerados efeitos colaterais da predagdo de
sementes e merecem ser estudados futuramente como fatores que perturbam as

previsdes aqui encontradas.

4. Qual a importéncia das formigas e vertebrados como predadores de

sementes de Crotalaria pallida?

Para verificar a importdncia de invertebrados (em especial, formigas) na
predacéo de sementes de Crotalaria pallida foi realizado um experimento usando
dois tratamentos. O primeiro tratamento, aberto a qualquer predador de
sementes, consistia de 20 sementes de Crofalaria pallida recolhidas de vagens
maduras na area de estudo colocadas no solo, enquanto o segundo grupo, aberto
apenas para invertebrados, era similar, a ndo ser pela presenga de um disco de
plastico apoiado sobre trés clipes (sustentando o disco a cerca de 2 cm do solo), o
qual excluia vertebrados. EstagSes onde o disco de plastico se enconirasse
virado ou longe do ponto original foram descartadas da anélise devido a provavel
intervencdo de vertebrados (Wolff & Debussche 1999). Foram colocadas 10
estacdes de cada grupo experimental de forma intercalada pela area de estudo.
Cada estacdo distava 10m da vizinha mais préxima. O nimero de sementes
restantes foi contado apos 24h. A diferenca entre os dois grupos experimentais foi
testada através do teste t cuja significancia foi verificada por procedimentos de

aleatorizagdo (Manly 1997).
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5. Qual é a fauna de formigas que remove as sementes de Crotalaria
pallida?

Para identificar quais espécies de formigas interagem com Crotalaria pallida
foram feitas coletas em dois horarios distintos (08:00h e 19:30h). Em cada
periodo foram montadas 30 estagbes de coleta, cada uma com 15 — 30 sementes
maduras de Crofalaria pallfida. Cada estacio distava 10 m uma da outra e foi
.vistoriada trés vezes por 30 s com intervalos de 30 min entre as vistorias. As

formigas foram coletadas e identificadas.

6. A sobrevivéncia de sementes de Crotalaria pallida ¢ dependente da
distancia da planta-mae?

Para verificar a importancia da distdncia da planta-mae na predagéo de
sementes por formigas foram montadas 35 estacBes na area de estudo. Cada
estacdo foi montada com 20 sementes e foi protegida contra a presenga de
vertebrados, conforme descrito no primeiro experimento. As estagbes foram
posicionadas a diferentes distancias do individuo reprodutivo mais préximo (0 m;
01 m 05m 1m;3m 6m; e 10 m. Os individuos de Crotalaria pallida
escolhidos para este experimenio ndo possuiam vagens abertas (sementes
recentemente dispersas) a fim de reduzir as variagdes naturais na densidade de
sementes. A distancia e a direcdo em relacdo a planta mais proxima foram
determinadas através de sorteio. Cada planta usada no experimento recebeu
(através de sorteio) uma estagdo e foi usada uma Unica vez. Cada distancia foi
replicada 5 vezes. Apbs 24 h, foi contado o nimero de sementes que n&o foram

removidas. O efeito da distdncia na sobrevivéncia de sementes foi testado através
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de uma regresséo linear simples (Zar 1999). As varidveis foram log-transformadas

logo(x+1).

7. A sobrevivéncia de sementes de Crotalaria pallida é dependente da

densidade de sementes no local?

Para verificar qual a importéncia da densidade de sementes para a
predagdo por formigas foram colocadas 70 estagbes pela area de estudo. Em
cada estacdo foi colocada uma das dez densidades de sementes arbitrariamente
definidas (1, 3, 5, 10, 15, 20, 30, 50, 70, 100 sementes/100 cm?). As estagbes
estavam com a protecdo contra vertebrados e foram dispostas a pelo menos 10 m
de distancia uma das outras. Apds 24 h, foi contado o nimero de sementes nao-
removidas.

Para testar se ocorre efeito dependente de densidade, os dados foram
ajustados a fungao yraxb. O ajuste foi realizado usando uma regresséo linear
simples através da transformagio dos dados em logyo (seguindo Harms et al.

2000)
log(y~:—])mb*log(x+])+loga
Neste caso o coeficiente angular (b) representa a taxa em que o nimero de
sementes sobreviventes varia com o nimero de sementes original € a € uma
constante. Caso b = 1 entdo ndo ha efeito dependente de densidade e as
sementes sdo predadas de forma proporcional em relagdo a densidade inicial
(Figura 2 e 3). O coeficiente angular foi testado através de um teste t pareado

entre nimero de sementes sobreviventes observado no experimento e esperado
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caso b = 1. Os valores esperados foram calculados através da equacio de
regressdo obtida entre densidade de sementes e numero de sementes
sobreviventes, substituindo apenas o valor de b. Os residuos desta regresséo
foram testados contra a densidade original em log(x+7) através de uma
regressao linear simples para investigar se existe variagdo nc b dependente da

densidade, ou seja, variacdo na taxa de variagcdo da sobrevivéncia de sementes.

8. A concentracdo de integerrimina aumenta a sobrevivéncia das
sementes 7

Para verificar qual a importéncia da concentracdo de APs para a
sobrevivéncia de sementes frente a predagéo por formigas foi usado como modelo
de semente palatavel o arroz (Oryza sativa L., Poaceae) e o AP integerrimina.

A integerrimina foi isolada de Senecio brasiliensis (Senecioneae,
Asteraceae) usando a metodologia descrita em Trigo ef al. (1996). A substancia
foi aplicada em quatro diferentes concentracbes em sementes de arroz usando
uma micropipeta com precisdo de 1ul da seguinte forma: 5yl da solugdo eram
aplicados cuidadosamente de um lado do grdo de arroz. O grdo era seco em
corrente fraca de ar. Apos a secagem, o gréo era cuidadosamente virado e mais
5ul eram aplicados no lado oposto. Os grdos foram armazenados a -20°C e
retirados 30 min antes da montagem dos experimentos.

O experimento foi realizado com quatro diferentes tratamentos: (1) o
solvente (MeOH), (2) a concentracdo de alcaldides totais encontrada na semente
madura de Crotalaria pallida (30.6u/g, baseado em Ferro 2001), (3) 10x a

concentracédo e (4) 100 x a concentragdo. Os gréos de arroz foram colocados em
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estagbes na area de estudo (20 gr8os por estacdo, todos com a mesma
concentrac&o).

Cada estagdo era protegida contra vertebrados como nos experimenios
anteriores e estava disposta & cerca de 10m de distancia da estagdo mais
proxima. Cada tratamento foi replicado 20 vezes. Apds 24 h, foi contado o
numero de sementes ndo-removidas. A importancia da concentragdo de
integerrimina para a sobrevivéncia de sementes foi testada atraves de uma
regressao linear simples (Zar 1999). As variaveis foram transformadas usando o

logro(x+1).

RESULTADOS

Apos 24 h, ndo foi detectada diferenga significativa entre os as estagdes
abertas a todos os predadores e as que interagiram apenas com invertebrados
(teste t, 10000 iteragGes, p=0,367). De fato, nenhuma estacao protegida
apresentou evidéncia de ataque por vertebrados. Entre os invertebrados foram
observadas apenas irés espécies de formigas (duas espécies Pheidole e uma
espécie de Acromyrmex), todas da subfamilia Mirmecinae interagindo com as
sementes de Crotalaria palfida (Tabela 1). Estas formigas eram capazes de
remover as sementes solitariamente ou com ajuda de outras (1-3) operarias. Apos
a estagdo ser localizada, as formigas removiam rapidamente quase todas as
sementes.

Nos experimentos de distancia da planta-mée ndo foi detectada nenhuma
relagdo entre este fator e a sobrevivéncia de sementes (F=1,18; p=0,29 - Figura

4). No experimento de densidade, a regressao entre este fator e nimero de
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sementes foi significativa (F=2844; p<0,0001; R*=0,325; Figura 5A). Foi
detectado efeito dependente de densidade inverso, ou seja uma reducgdo na
proporgdo de sementes restantes com ¢ aumento da densidade original (feste ¢
pareado, 1=-5,21; p<0,0001). A analise dos residuos da regressio ndo detectou
nenhuma tendéncia de variacdo no efeito dependenie de densidade (F=0.06,
p=0,94) sugerindo gue o efeito de dependéncia de densidade e constante pela
amplitude analisada do fendémeno (Figura 5B).

No experimento de defesa gquimica, a concentracdo de Integerrimina esteve
positivamente relacionada com a sobrevivéncia das sementes (F=8,45; p=0,005;
R?=0,108), demonstrando que a substancia pode ter acdo defensiva e que esta

acéo é dependente da concentragdo (Figura 6).

DiscussAo

A predacdo de sementes por formigas é comum em areas desérticas ou
pastagens secas (Holldobler & Wilson 1990, Hulme 2002), onde consomem,
principalmente, sementes de gramineas, além de muitas outras espécies de
plantas (Buckley 1982). As formigas coletoras de sementes sdo um problema
agronémico sério e, apesar de apenas uma pequena parte das sementes
disponiveis serem coletadas (em geral <5%), algumas espécies em particular
podem perder grande parte de sua produgdo devido ao consumo por formigas,
sugerindo que a predacéo por formigas é um fator regulador importante para a
dindmica reprodutiva das plantas (Ashton 1979, Buckley 1982, Crist ef al. 1992,

Levey & Byme 1993, Brown & Human 1997, Wilby & Shachak 2000). Nos
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neotropicos, no entanto, faltam informagoes sobre a relevancia de formigas como
predadoras de sementes em ambientes abertos.

Na area de estudo, as formigas, em especial uma espécie do género
Pheidole, removeram rapidamente (em menos que 24h) grandes quantidades de
sementes. Pheidole é um dos principais géneros de formigas coletoras de
sementes em diversos ambientes, interagindo com vérias espécies de plantas
(Andersen 1982, Gross ef al. 1991, Levey & Byrne 1993, Guimardes & Cogni
2002: para uma revisdo veja Holldobler & Wilson 1990), porém preferenciaimente
gramineas (Buckley 1982, Gross et al. 1991). Aqui, fol demonstrado que a
remocdo de sementes de Crofalaria paliida ndo parece estar relacionada a
distancia de individuos reprodutivos, mas sim a densidade de sementes no solo e
a concentracdo de alcaldides na semente.

A distancia de um individuo reprodutivo ndo influenciou na remocéo das
sementes provavelmente porque formigas como FPheidole e Acromyrmex s&o
coletores generalistas (Holldobler & Wilson 1990, Leal & Oliveira 1998) e este tipo
de forrageador parece responder a densidade do recurso e ndo a referéncias
espaciais como a presenga de uma arvore de uma determinada espécie para
localizar sementes (Janzen 1970). Em teoria, a presenca de nectarios extra-florais
em Crotalaria pallida poderia atrair estas forrageadoras para proximo da planta-
mae. Entretanto, Fheidole e Acromyrmex nunca foram observadas nestas
estruturas, geralmente dominadas por espécies do género Camponotus (Capitulo
1), que ndo foram observadas predando sementes. Esta diferenca esta
relacionada a ecologia alimentar destas formigas, sendo Camponotus uma formiga

onivora que comumente consome substancias liquidas como néctar (Rico-Gray et
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al. 1998, Oliveira et al. 1999, Dejean 2000, Cogni & Freitas 2002), enguanto
Acromyrmex coleta matéria vegetal (incluindo sementes) para o cultivo de fungos
para sua alimentacdo (Leal & Oliveira 1998, Wetterer ef al. 2001), e as espécies
de Pheidole estudadas sd8o coletoras de sementes (Andersen 1982, Gross ef al.
1991). Desta forma, as formigas relacionadas a protegdo das vagens nas plantas
ndo sdo as mesmas que predam suas sementes, 0 que, em principio, libera
Crotalaria pallida do balango comum em interag8es mutualisticas onde as mesmas
caracteristicas estdo associadas a atragdo de parceiros mutualistas e inimigos
naturais (Herrera 1986, Cipollini & Levey 1997c). Entretanto, & importante notar
que formigas coletoras como as Pheidole eventualmente acabam por dispersar
sementes (Levey & Byme 1993), o que pode gerar um balango similar nas
interagbes apds a dispersdo primaria. A importancia das formigas como
dispersoras secundarias de sementes de Crofalaria pallida ainda permanece
inexplorada.

A relacdo de dependéncia de densidade inversa observada para
sobrevivéncia de sementes € esperada em interacfes entre estas e seus
predadores (Janzen 1970, 1971). Entretanto, quando a densidade atinge valores
extremos, 0s predadores sdo saciados e a relagdo esperada passa a ser positiva,
sendo a sobrevivéncia proporcionalmente maior em areas com maior densidade
(Janzen 1871). As evidéncias a favor da dependéncia de densidade na
sobrevivéncia de plantas sao controversas (Howe & Smallwood 1982, mas veja
Harms et al. 2000), sendo necessario um melhor entendimento de como a
densidade de sementes pode influenciar o comportamento dos predadores. Neste

trabalho, a densidade variou em {rés ordens de grandeza, atingindo concentracdes
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extremamente altas (1 semente/cm?) e, mesmo nesses ¢asos, a sobrevivéncia de
sementes decaiu com a densidade seguindo uma taxa constante. Este efeito
dependente de densidade amplo e invariante pode estar relacionado a, pelo
menos, trés fatores.

1. A dificuldade de localizacdo de pontos com baixas densidades por
predadores pode ter gerado o escape das semenies na escala temporal
observada. A semente de Crotalaria paliida € pequena e pouco conspicua no
solo, caracteristicas usualmente associadas a dificuldade de localizagao por parte
de predadores, principalmente em baixas densidades (revisto por Janzen 1971 ).

2. Formigas da familia Myrmecinae recrutam grande nimero de operarias
que exploram continuamente o recurso localizado (Holidobler & Wilson 1990,
Hughes & Westoby 1992). Esta estratégia de forrageamento, aliada ao pequeno
tamanho da semente, que é facilmente removida por poucas operarias, sugere
que uma vez localizado um agregado, as formigas s8o capazes de elimina-lo
quase completamente. Alguns estudos indicam que o recrutamento de formigas é
influenciado, entre outros fatores, pela concentragdo do recurso (revisto em
Holldobler & Wilson 1990). Por exemplo, Hughes & Westoby (1992) verificaram
que uma espécie australiana do género Pheidole remove mais rapidamente
sementes em agregados do que isoladas, um padrio possivelmente associado a
sua estratégia de forrageamento em grupo. E provavel que mesmo as grandes
concentracbes de sementes usadas neste trabalho n&o sejam suficientes para
gerar um efeito de saciagéo do ninho de formigas.

3. As escalas espacial e temporal escolhidas podem ter influenciado os

padrdes observados. A escala temporal usada no experimento permitiu a
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deteccdo de diferengas na sobrevivéncia de sementes entre as densidades. E
possivel que, para intervalos de tempo menores, efeitos aleatdrios na localizagao
das estacdes poderiam mascarar os efeitos dependentes de densidade. Ou
ainda, que em intervalos de tempo maiores, diferencas na probabilidade de
iocalizacdo entre estagdes com baixa e alta densidade de semente diminuam
fazendo com gque o efeito desaparega (Fox 2001).

A influéncia da escala espacial no padréo observado esta na origem da
propria definigdo de densidade, uma vez que a densidade € uma razao entre uma
quantidade e uma unidade de espago. Entretanto, € necessario limitar a escala
espacial que serd usada para o célculo da densidade (mas veja Capitulo 3 para
uma alternativa a selecdo arbitraria). Neste trabalho optou-se por utilizar 100 cm?
como a escala espacial para os calculos da densidade. Como conseqgiiéncia,
mesmo densidades altas de sementes podem ter sido faciimente removidas pelos
ninhos de Pheidole. O uso de escalas maiores (~10.000 cm?) poderia gerar
saciacdo (sensu Janzen 1971) dos ninhos locais mesmo com densidades
similares. Diversos estudos demonstraram que a escala espacial pode influenciar
o comportamento de formigas coletoras (Gordon 1993, Crist & Wiens 1964).
Entretanto, estes estudos enfocaram questées relacionadas a estrutura de habitat.
Desta forma, sugere-se que estudos experimentais, que investiguem como o
simples aumento da escala espacial influencia a dependéncia, de densidade
podem ser extremamente interessantes para a compreenséo das interag¢bes entre
formigas e sementes.

Por fim, a presenca de substancias do metabolismo secundario e

geralmente associada & defesa quimica contra herbivoros (Cipollini & levey 1998)
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ou as restrigbes evolutivas (Erlién & Eriksson 1998). As espécies do género
Crotalaria possuem alcaldides pirrolizidinicos em muitas partes da planta, sendo
gue as concentragbes mais alias se encontram nas sementes (Moore 1978, Polhill
1982, Ferro 2001). Sementes verdes de Crotalaria palflida possuem cerca de dez
vezes mais alcalbides que as sementes maduras (Ferro 2001), o que poderia
sugerir que a concentracdo de alcaloides estaria relacionada a defesa contra
predadores pré-dispersdo (Cipollini & Levey 1997¢). Entretanto, Moore (1978)
demonstrou que a predacdo pré-dispersdo em Crotalaria pallida esta
positivamente correlacionada com a concentragdo de alcaldides na semente,
padrdo observado em sistemas onde predadores pré-dispersdo especializados
ultrapassaram a barreira da defesa quimica das plantas e utilizam os compostos
secundarios para a sua propria defesa, um padrdo geralmente observado em
insetos fitdfagos (Whittaker & Feeny 1971).

O papel destas substancias contra inimigos naturais das sementes e frutos
ainda é pouco conhecido e controverso (Cipoliini & Levey 1998, Erlén & Eriksson
1998), apesar de haver alguma evidéncia de que formigas coletoras selecionem
sementes ndo-toxicas, como certas gramineas (Buckley 1982, Gross ef al. 1991).
Knoch et al (1993) demonstraram que sementes infectadas com o fungo
Acremonium coenophialum, produtor de alcaldide, eram coletadas por formigas
Pogonomyrmex rugosus, mas eram posteriormente descartadas nas lixeiras da
colénia mais frequentemente que sementes sem fungos. Resultado similar foi
enconfrado para outros sistemas onde predadores podem eventualmente atuar

como dispersores (Guimarées et al. 2003). Desta forma, alcalbides podem reduzir
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a predacdo e aumentar a deposigdo de sementes em micro-sitios adequados
(sensu Wenny 2001).

Neste estudo, foi demonstrado que (1) a intergerrimina encontrada nas
sementes maduras de Crotalaria pallida pode ter atividade contra a remocgao por
seus principais predadores pos-dispersdo e (2) que esta atividade € dependente
da concentracdo da substancia. Desta forma, a integerrimina reduz a predagéo de
sementes sem gerar os beneficios da eventual dispersdo secundaria por formigas,
resultado similar ao encontrado com outras formigas (Knoch et al. 1993). O
género Crotalaria apresenta grande variagc intra e interespecifica na
concentragdo e composicdo de APs (Ferro 2001). Alguns estudos sugerem que
predadores podem atuar como forgas seletivas sobre a concentragdo de
substancias do metabolismo secundério de suas presas (Silva & Trigo 2002).
Estudos que investiguem como a variagdo natural na concentragéo de APs pode
estar relacionada a sobrevivéncia de sementes apos a dispersdo primaria e ao
balanco entre a reducdo da predacéo e da dispers&o secundaria por formigas sao
necessarios para uma melhor compreensdo das interagSes entre formigas e
sementes.

A predacdo de sementes pos-dispersdo é um fenémeno que pode ter
marcantes implicacdes para a biologia reprodutiva das plantas (Harms et al. 2000).
Entretanto, a compreensao da influéncia das caracteristicas das sementes e de
seus predadores nestas interagbes ainda é pequena (Howe & Smallwood 1982).
Este estudo representa um passo para uma melhor compreensao sobre como
fatores que tradicionalmente sdo tidos como moduladores da predagdo pos-

dispersdo se comportam através de uma grande amplitude de valores {pelo menos
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trés ordens de grandeza). Entretanto, para um maior entendimento de como se
organizam as relagbes entre sementes e seus predadores serdo necessarios
estudos experimentais que investiguem (1) como as escalas temporais e espaciais
influenciam nos padrées cbservados e (2) come a interagdo de fatores, como

densidade e defesa quimica, infiuencia a sobrevivencia das sementes.
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Tabela 1. FreqUéncia de formigas coletoras das sementes de Crotalaria pallida no
Village, Campinas, Sao Paulo capturadas nas estagbes de coleta em diferentes

periodos do dia. Trinta estagdes de amostragem por periodo.

Periodo
Espécies Dia (8:00h)  Noite (19:30h)
Pheidole sp. 1 14 0
Pheidole sp.2 3 3

Acromyrmex sp. 2 1
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Integerrimina, E, R=H
Usaramina, E, R=0OH

Figura 1. Alcaloides pirrolizidinicos em sementes maduras de Crotalaria pallida.
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Figura 2. Exemplo tedrico de ftrés possiveis respostas a densidade da
sobrevivéncia de vagens. Tridngulos representam auséncia de dependéncia de
densidade, a sobrevivéncia & proporcional ao numero de vagens. Quadrados
representam dependéncia de densidade inversa, onde a proporgdo de vagens
sobreviventes decai com a densidade. Circulos exemplificam dependéncia de
densidade positiva, onde a propor¢do de vagens sobreviventes aumenta com a

densidade.
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Figura 3. Exemplo tetrico da figura 2 com os eixos em logqo. O coeficiente angular
da reta em um grafico log-log passa a estimar a taxa de variagdo (veja texto para
mais detalhes). Tridngulos representam auséncia de dependéncia de densidade
(b = 1). Quadrados representam dependéncia de densidade inversa, onde a
proporgdo de vagens sobreviventes decai com a densidade (b < 1; b = 0,8).
Circulos exemplificam dependéncia de densidade positiva, onde a proporgéo de

vagens sobreviventes aumenta com a densidade (b >1; b =1,2).
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Figura 5. Dependéncia de densidade (DD) na sobrevivéncia de sementes de

Crotalaria pallida. (A) Relagéo entre a sobrevivéncia de sementes e o nimero de

sementes inicial. A reta pontilhada indica o esperado em auséncia de DD. A reta

continua é a melhor ajustada aos dados. Dados transformados em logo(x+1).
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Figura 6. Sobrevivéncia das sementes de Oryza sativa (Poaceae) tratadas com

diferentes concentracbes de integerrimina. Estagdes possuiam inicialmente 20

gréos. Dados transformados em logqo(x+1).
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CAPITULO 3: DEPENDENCIA DE DENSIDADE

SOBREVIVENCIA DE VAGENS DEPENDENTE DE DENSIDADE EM
CROTALARIA PALLIDA (LEGUMINOSAE, PAPILIONOIDEAE,

CROTALARIEAE) : UM PADRAO DEPENDENTE DA ESCALA ESPACIAL

INTRODUGAQ

A dependéncia de densidade é definida como a variagdo na taxa de
ocorréncia de um evento como mortalidade, natalidade ou predag&o, em fungéo
da variagdo da densidade de individuos (Begon et al. 1990). Efeitos dependentes
de densidade (DD) ocorrem em diversos fendmenos ecoldgicos, sendo
considerados um dos aspectos-chave da ecologia de populagbes (Roughgarden
1996). Em estudos de ecologia vegetal, a dependéncia de densidade tem sido
considerada um dos principais fatores que moldam a sobrevivéncia de sementes
e plantulas, tendo implicagdes para estruturagdo demografica e genética das
populagdes vegetais (Maelzer 1970, Solow & Steele 1990, Cintra 1997, Fragoso
1997, Peres ef al. 1997, Harms et al. 2000).

A sobrevivéncia de sementes a predadores pode apresentar trés
comportamentos distintos relacionados & densidade: (1) independéncia da
densidade, ou seja, a sobrevivéncia & apenas proporcional ao numero de
sementes do local, (2) dependéncia de densidade inversa: a probabilidade de
sobrevivéncia per capita diminui com o aumento da densidade de sementes
(Janzen 1970), e (3) dependéncia de densidade positiva: a sobrevivéncia per

capita aumenta com o aumento da densidade (Janzen 1971a).
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O efeito DD inverso tem sido considerado um dos principais fatores atuando
sobre a evolucdo das estratégias de dispersdo de sementes em plantas tropicais
(Janzen 1971a,b, Schupp 1992, Cintra 1997, Fragoso 1997, Peres ef al. 1997),
enquanto o efeito DD positivo tem sido associado ac aparecimento de padres de
frutificagdo em massa, que podem ser mecanismos que promovem a saciagao dos
predadores (sensu Janzen 1971a), gerando uma maior sobrevivéncia de
sementes (Janzen 1971a, Ballardie & Whelan 1986, Kelly 1994, Vander Wall
2002). Ambos os tipos de efeitos DD podem ser centrais para a estrutura espacial
das populagbes e da comunidade vegetal (Janzen 1970, 1971a, Harms et al.
2000, Vander Wail 2002).

Densidade €, por definigdo, uma razdo entre uma quantidade de recurso e
uma unidade de espago. Na maior parte dos estudos de predagio de sementes, a
escala em que o fendmeno é estudado é determinada pelo pesquisador,
geralmente através de seus conhecimentos de historia natural do sistema (por
exemplo em Peres et al. 1997). Este tipo de procedimento é usual em estudos de
ecologia e € uma limitagdo necessaria para a realizacdo de experimentos ou
observacfes (Capitulo 2). Todavia, fendmenos ecologicos se organizam em uma
grande amplitude de escalas espaciais e temporais (Levin 1992, Kemp et al. 2001)
e a predagdo de sementes n&o foge & regra (Fragoso 1997).

Em muitos casos, a proporgdo de sementes predadas em um individuo
pode ser determinada pelas caracteristicas da vizinhanca desta planta, ao invés
de por aspectos intrinsecos ao proprio individuoc. Por exemplo, Garcia et al.
(2001) sugerem que para Junipepus communis as interagbes entre frugivoros e

frutos dependem mais das caracteristicas populacionais do que das proprias
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plantas. De fato, mecanismos que podem estar associados & saciagdo de
predadores como a frutificacdo em massa sdo em muitos casos fendmenos
populacionais, onde muitos individuos frutificam simultaneamente (Janzen 1971,
Kelly 1994, Vander Wall 2002}. Nestes casos, a observacdo da predagdo de
sementes em escalas espaciais mais amplas sera mais informativa sobre esta
interagdo, uma vez que o resultado das interagbes entre animais e plantas
depende mais de aspectos da populag¢do (Curran & Leighton 2000, Garcia et al.
2001).

Neste capitulo foi investigado se a sobrevivéncia das vagens de Crofalaria
pallida (Leguminosae, Papilionoideae, Crotalarieae) ao ataque de seu principal
consumidor, a larva da mariposa Utetheisa ornatrix (Arctiidae), esta relacionada a
densidade de vagens no local e a escala espacial estudada. Espera-se que a
proporgdo de vagens sobreviventes decaia com a densidade, ndo importando a
escala, caso (1) o predador ataque preferencialmente areas com maior densidade
e (2) ndo haja saciacéo de predador. Além disso, caso Utetheisa ornatrix responda
preferencialmente a quantidade de vagens em individuos de Crotalaria pallida,
espera-se que a variagdo na relagdo entre nimero e sobrevivéncia de vagens
intactas aumente com a escala de observacéo.

As perguntas gue tentou-se responder foram:

(1} Qual a proporcdo de vagens atacadas? Existe variagdo de acordo

com o estado de maturagdo?

(2) Existe efeito DD na sobrevivéncia das vagens a atagues de

Utetheisa ornatrix?
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(3) O efeito DD € modificado com a escala em que se define a
unidade de recurso?

4 A modificacdo nos efeitos DD estd relacionada ao aumento na
quantidade de recurso por mancha?

(5) A variagdo na relacdo entre nimero e sobrevivéncia de vagens

esta correlacionada com a escala espacial?

MATERIAIS & METODOS

1.  Area de Estudo

A coleta foi realizada entre os meses de fevereiro e margo de 2002 no
bairro Village, em Campinas, Estado de S&oc Paulo, Sudeste do Brasil
(22°54°20"'S, 47°03'39"W). A vegetagdo local pode ser descrita como pastos de
origem antropica (“terrenos baldios”) dominados pela graminea Brachiaria sp.
(Poaceae) e com grandes manchas de Ricinus communis L. (Euphorbiaceae),
algumas asteraceas e trés espécies de Crotalaria. Crotalaria pallida € a especie
do género mais abundante no local (Ferro 2001). Na érea, a larva da mariposa
Utetheisa ornatrix é o principal predador de sementes pré-dispersdo desta planta
(Figura 1). Utetheisa ornatrix € responsavel por quase 100% dos ataques a

vagens (Ferro 2001, Guimaraes, observacéo pessoal).

2. Crotalaria pallida

Crotalaria pallida Ait. € uma leguminosa, semi-arbustiva de origem

paleotropica! que se espalhou por toda a regido do globo (Poihill 1982), sendo
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considerada uma das principais plantas daninhas do pais (Fonseca et al. em
preparo). No sudeste do Brasil, Crotalaria pallida ocorre perto de estradas, pastos
e terrenos baldios, as vezes em agregacdes de diversos tamanhos. Suas vagens
medem de 40-50 mm, e sdo estreitas e cilindricas, quando imatura € densa,
pubescente e verde, enquanto a madura € glabra e de coloragéo castanha (Polhill,
1082). As sementes sdo dispersas por autocoria (sensu van der Pijl 1882),
através da rapida explosdo da vagem e langamento das sementes. As vagens
estdo organizadas em racemos (4,07 = 4,77 vagens por racemo, n = 433). Um
individuo reprodutivo possui de um & 50 racemos, com média em 5,01 £ 5,14
racemos (h = 433) (Figura 1). Na base das estruturas reprodutivas existem
nectarios extraflorais que ficam ativos até o amadurecimento das vagens e podem
funcionar como um mecanismo defensivo conira predadores de sementes

(Capitulo 1).

3. Utetheisa ornatrix

Utetheisa ornatrix L. (Lepidoptera: Arctidae) € uma mariposa aposematica
comum em areas perturbadas, com distribuicdo por todas as Américas (Pease
1968). As fémeas colocam ovos em agrupamentos nas folhas de sua planta
hospedeira (Sharma et al. 1965, Johnson et al. 1985, Matiocks 1986). As larvas
de Utetheisa ornatrix utilizam como alimento as plantas do género Crofalaria, ricas
em alcaldides pirrolizidinicos (APs) (Sharma ef al. 1965, Johnson ef al. 1985,
Mattocks 1986), usando estes compostos como defesa (Eisner et al. 2000). Alem
disso, as lagartas consomem preferencialmente as sementes verdes da planta

(Johnson et al. 1985), o que as tornam importantes predadores de sementes do
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género Crotalaria (Moore 1978). As larvas atacam folhas e as estruturas
reprodutivas como botdes florais, flores e, principalmente, vagens quando elas
ainda ndo se tornaram maduras (vagens verdes). Ha evidéncias de que as larvas
de Utetheisa ornatrix possam ser atacadas por fomigas que visitam os nectarios
extraflorais de algumas plantas do género, como Crotalaria pallida (Capitulo 1,

Ferro 2001)

4. Qual a propor¢do de vagens atacadas? Existe variacdo de acordo
com o estado de maturagdo?

Entre fevereiro e margo de 2002, todos os racemos de todos os individuos
em uma area de 600 x 600 m foram coletados em um curto periodo de tempo (~30
dias). A coleta foi realizada da seguinte forma: (1) os individuos foram mapeados,
e (2) os racemos foram cuidadosamente ensacados e cortados. Os racemos
foram mantidos em refrigeradores & -20°C e retirados apenas para a triagem do
material. Em cada racemo, foram quantificados o nGmero total de vagens e 0
numero de vagens intactas. Vagens intactas foram definidas como vagens que
ndo apresentavam as marcas externas caracteristicas do ataque por Utetheisa
ornatrix (Figura 2). Cada vagem foi classificada quanto ao estado de maturagéo
(verde ou maduro).

O estado de maturacéo da vagem (verde ou maduro) esta relacionado com
o tempo de existéncia da estrutura reprodutiva e, consequentemente, a chance
dela ser atacada por um predador. Além disso, vagens maduras n@o sao
atacadas por Utetheisa ornatrix de forma que a sobrevivéncia de vagens nesta

fenofase pode ser considerada como a proporgdo de vagens que, de fato,
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sobrevivem ao ataque de Utetheisa ornatrix. Por este motivo, a proporgéo de
vagens atacadas e todas as analises subsequentes (efeito DD e efeito de escala
espacial) foram feitas considerando separadamente os dois estados fenoldgicos

da vagem.

5. Existe efeito DD na sobrevivéncia das vagens a ataques de Ufetheisa
ornatrix?

Para testar se ocorre efeito dependente de densidade sobre a
sobrevivéncia de vagens, o numero de vagens intactas foi relacionado ao namero
de vagens da mancha através da fungdo y=ax". O ajuste foi realizado usando uma

regressdo linear simples em dados transformados em logaritmos naturais:

log(y+1) = b*log(x+1) + loga

Neste caso o coeficiente angular, b, representa a taxa em que o nimero de
vagens intactas varia com o numero total de vagens (Harms et al. 2000), a € uma
constante x € 0 numero de vagens e y € 0 numero de vagens intactas. Casob =1
entdo ndo ha efeito dependente de densidade e as vagens s@o atacadas por
Utetheisa ornatrix de forma proporcional a sua densidade . O coeficiente angular
foi testado através de um teste t pareado entre numero de vagens intactas
observado e 0 esperado em caso b = 1. Os valores esperados foram calculados
através da substituigdo do b obervado por b = 71 na regressdo entre nimero e

sobrevivéncia de vagens
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6. O efeito DD é modificado com a escala em 'que se define a unidade de
recurso?

Neste trabalho, mancha foi definida como uma rede formada por individuos
reprodutivos, ou seja, individuos com peic menos um racenﬁo em flor. Um
individuo estd conectado & mancha caso ele esteja a uma distancia < k de
qualquer individuo da mancha. Neste caso k € um parametro que informa sobre a
escala espacial no qual se esta investigando os efeitos DD. Por exemplo, guando
k = Om, cada planta é considerada uma mancha independente de recurso e,
quando k = 16m plantas espalhadas a até 16m distancia entre si séo consideradas
como pertencentes a uma mesma mancha. Desta forma as manchas podem ser
vistas como redes formadas por plantas conectadas pela proximidade no espago
(k). Usando a definigdo de mancha descrita acima, as anélises de DD no nimero
de vagens intactas foram realizadas para diferentes valores de k (Om; 1m; 2m; 4m;
8m: 16m). Para testar se ha alguma tendéncia de variagéo entre o b e k foi usada

uma Correlagdo de Pearson por permutacdo (Manly 1897).

7. A modificacdo nos efeitos DD esta relacionada ac aumento na
quantidade de recurso por mancha?

Os valores maiores de k estdo correlacionados (1) com um maior nimero
de vagens verdes e maduras por mancha e (2) com um nimero maior de plantas
por mancha. Para testar se os efeitos de escala observados poderiam estar

correlacionados aos efeitos numéricos destes dois fatores, a relagdo entre esses
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fatores e os valores de b (um estimador do efeito DD) foi testada através da

correlacdo de Pearson por permutacéo (Manly 1997).

8. A variagdo na relagidoc entre nimero e sobrevivéncia de vagens esta
correlacionada com a escala espacial?

A escala espacial pode afetar a variacdo em torno da relagéo entre o
nGmero de vagens e o0 ndmero de vagens ndo-atacadas. Espera-se que, na
escala mais informativa para a compreensdo de como o numero de vagens
determina ¢ niamero de vagens intactas, a variagdo ao entorno desta relagéo seja
menor. Para testar se existe alguma tendéncia linear de mudanga desta variag¢éo
de acordo com a escala, a correlagéo do coeficiente de determinagdo (R?) da
regressdo descrita acima foi correlacionado a0 k através da Correlagdo de

Pearson por permutacéo (Manly 1997)

RESULTADOS

O nimero de vagens atacadas por plantas variou de 0 — 100%. A
proporgdo de vagens atacadas foi de 16,9 % (n = 572 plantas. totalizando 9345
vagens). As regressdes entre nimero e sobrevivéncia de vagens foram altamente
significativas e efeitos DD fracos, porem significativos, foram detectados para a
maioria das escalas investigadas, tanto para vagens verdes quanto para vagens
maduras (Figura 3). As vagens verdes apresentaram uma inversdo de efeito DD
com o aumento de k {Figura 3). Para valores baixos de k a sobrevivéncia per

capita foi maior nas manchas com mais vagens, entretanto para valores altos de k
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a sobrevivéncia foi menor em manchas com mais vagens (Figura 3). Vagens
maduras, por outro lado, apresentaram uma sobrevivéncia per capita maior em
manchas com mais vagens, independente da escala (Figura 3). Os efeitos DD
observados em vagens verdes nao apresentaram uma tendéncia linear de
mudanga em relacdo ao k (Correlagdo de Pearson por aleatorizagdo, r = -0,099,
p=0,446, 10000 permutagbes), sendo um resultado similar obtido para vagens
maduras (Correlagdo de Pearson por aleatorizagéo, r = 0,873, p = 0,095, 10000
permutagdes).

As mudangas de DD observadas em relagdo ao k ndo estiveram
correlacionadas com variaveis que descrevem a quantidade de recurso
(Correiag@o de Pearson por aleatorizag8o, p > 0,05 para as duas variaveis nas
duas fenofases, 10000 permutages), sugerindo que os efeitos de escala
observados ndo estdo relacionados ao aumento da quantidade absoluta de
recursos por mancha relacionada aoc aumento da escala.

A variancia ao entorno da reta ajustada para a relagdo entre nimero e
sobrevivéncia de vagens tendeu a aumentar conforme a escala apenas para
vagens maduras (correlagdo de Pearson por permutacdo, 10000 iteracbes, r =
0,822, p = 0,033, Figura 4), sendo que a tendéncia oposta foi detectada para
vagens verdes (correlagéo de Pearson por aleatorizag&o, 10000 permutagao, r =

-0,873, p = 0,006, Figura 5).
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DiscussAo

Efeitos DD s&o, em geral, pressupostos e raramente testados em estudos
de predacéo de sementes (Howe & Smallwood 1982). De fato, poucos trabalhos
demonsiraram gue estes efeitos existem e gue influenciam na sobrevivéncia das
sementes (mas veja Harms et al. 2000, Capitulo 2), ou consideraram as escalas
espaciais onde estes efeitos DD operam (Schupp 1992). Neste estudo, foram
detectados fracos, porém significativos, efeitos DD para a sobrevivéncia das
vagens em plantas de Crotalaria pallida aos ataques de seu principal predador
(Utetheisa ornalrix). Entretanto, estes efeitos foram dependentes da escala
espacial.

As vagens verdes apresentaram uma inversdo no efeito DD de acordo com
a escala, pois enguanto plantas com maior fecundidade apresentaram maior
sobrevivéncia para vagens verdes, sugerindo saciagdo do predador (Janzen
1971a), grandes manchas estruturadas por 4 < k < 16 m de distancia
apresentaram menor sobrevivéncia, sugerindo que o ataque de predadores €
direcionado a pontos com maior numero de vagens (Janzen 1970). Esta inverséo
observada com o aumento da escala pode indicar que (1) as mariposas
selecionam manchas de recurso em uma escala espacial maior para ovipor e/ou
que as manchas maiores apresentam um namero proporcicnalmente maior de
mariposas e lagartas e (2) existem fatores atuando a micro-escala para limitar o
dano causado pelos predadores.

A maior variagdo na relagdo entre numero e sobrevivéncia de vagens

verdes observada em escalas menores € uma evidéncia de que o0s principais
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processos responsaveis pela organizagéo das interagOes entre Utetheisa omnatrix
e vagens verdes de Crotalaria pallida séo aqueles que ocorrem em macro-escala.
Evidéncias de que caracteristicas populacionais sejam mais importantes do que a
dos individuos ja foram demonstrados para frugivoros vertebrados (Garcia ef al.
2001). Aqui, foi demonstrado que isto também é valido para a exploragao de
recurso por um predador invertebrado especialista e que os efeitos DD variam de
forma linear com o aumento da escala.

As vagens maduras, por outro lado, apresentaram sempre uma maior
sobrevivéncia a densidades maiores. Este padrdo pode estar relacionado a
saciagdo da populagdo de predadores e parece n&o responder ao aumento da
escala. Desta forma, ndo importande a escala espacial em gue os efeitos DD s&o
estudados, vagens maduras sobrevivem proporcionalmente mais quando estao
em locais mais densos (Janzen 1971a). Além disso, a relagéo entre nimero e
sobrevivéncia de vagens maduras parecem estar sendo determinada em escalas
menores, sugerindo que 0s mecanismos que atuam em micro-escala passam a
ser mais importantes que 0s mecanismos que estdo atuando em macro-gscala
conforme as vagens amadurecem. Estas diferencas em relagdo ao que ocorre
com as vagens verdes sugere que em escalas espaciais maiores, manchas
menores sd0 apenas exploradas mais devagar que manchas maiores. Todavia, o
resultado da interagdo com Utetheisa ornatrix é qualitatitavamente independente
da escala espacial, se medido pelo tipo de dependéncia de densidade observada
na sobrevivéncia de vagens maduras intactas e que podem ser efetivamente

dispersas.
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A escala espacial usada para definir o que € uma mancha influencia a
estrutura de variaveis geralmente associadas a predagdo de sementes, como
nGamero de vagens e a densidade de vagens por planta. Este tipo de efeito e um
dos principais responséaveis sobre efeitos de escala (Kemp et al. 2001). Entretanto,
a variagdo observada nos estimadores de DD para a sobrevivéncia de vagens
verdes e vagens maduras ndo estd relacionada linearmente com estas
caracteristicas, indicando que a a dependéncia da escala espacial para os efeitos
DD ndoc é apenas uma questdo nGmerica. Desta forma, € importante tentar
descrever quais possiveis mecanismos atuam nas diferentes escalas de forma a
influenciar os padrées observados (Levin 1992, Schupp 1992).

Um possivel mecanismo para a saciagdo de predador observado nas
escalas menores ¢ a predacdo de larvas por formigas. Durante o estudo foi
possivel observar lagartas desde o primeiro estadio nas vagens de Crotalaria
pallida. Entretanto, a exploragdo de estruturas reprodutivas € arriscada, uma vez
que formigas patrulham os racemos de Crotalaria pallida atraidas pelos nectarios
extraflorais que se encontram nas bases das flores e vagens (Capitulo 1). As
formigas sdo importantes predadores de larvas de lepidopteros (Freitas & Oliveira
1096, Oliveira 1997) e, por este motivo, podem limitar 0 numero de vagens
atacadas por Utetheisa ornatrix em uma planta. Entretanto, esta protegdo so
influenciara a sobrevivéncia per capita das vagens se a defesa promovida pelas
formigas também for dependente da densidade.

A mariposa diurna Ufetheisa ornatrix coloca os ovos nas plantas e as
lagartas, apbs sairem dos ovos, consomem folhas, flores e, principalmente

sementes dentro de vagens verdes (Ferro 2001, Moore 1978a.,b). Os lepidopteros
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respondem a presenga de ovos de co-especificos como uma forma de evitar
competicdo intra-especifica (Vasconcellos-Neto & Monteiro 1993), o que pode
limitar o nGmero maximo de larvas em uma planta. Nestes casos, a estratégia de
oviposigdo do predador poderia estar gerando uma limitagao do nimero de
herbivoros no local, sendo este um possivel processo para explicar o efeito
dependente de densidade positivo observado em escalas menores. Este mesmo
mecanismo operando em micro-escala pode ser parcialmente responsavel pela
exploragdo maior (ou mais répida) de manchas maiores (padrdo observado em
macro-gscala), pois caso (1) a resposta gerada pela presenga de ovos de co-
especificos seja a procura de plantas a grande distancia do individuo com
oviposigéo e (2) a probabilidade de uma f&mea adulta localizar uma mancha seja
dependente da densidade de recurso, espera-se que manchas maiores sejam
preferencialmente atacadas.

O estudo de quais processos intrinsecos (variagdo na densidade de
lagartas, estratégias de ovoposicdo) e extrinsicos (mecanismos de defesa da
planta) a populagdo de predadores pré-dispersdo que estdo modulando a
sobrevivéncia dependente de densidade de estruturas reprodutivas & essencial
para uma melhor compreenséo da evolugdo e organizagdo das interagdes entre
predadores e sementes. Entretanto, pouco se sabe sobre como o0s padrbes de
dependéncia de densidade variam com as escalas espacial, temporal e
organizacional das interagbes animal-planta e entender como se da essa
passagem de informagéo dos processos operando em diferentes escalas € um
dos problemas centrais da ecologia (Levin 1992). Este trabalho € uma pequena

contribuicio neste sentido, ao descrever a variagdo observada nos efeitos DD em
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fungdo da escala espacial e ao propor que mecanismos operando em micro-
escala, como as estratégias de oviposigdo, podem explicar os padrdes

observados.
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Figura 1. Variagdo nas plantas de Crotalaria pallida quanto ao nimero de vagens
no Bairro Village, Campinas, SP. As plantas produzem vagens desde o inicio de
seu desenvolvimento, gerando com isso uma enorme variagdo no numero de
vagens produzidos por plantas. A amplitude no nimero de vagens varia de poucas

vagens (A) até centenas delas (B).

UNICAMP
BIBLIOTECA CENTRAL
SECAQ CIRCULANTE




69

Figura 2. Larva de Utetheisa omatrix L. dentro de uma vagem de Crotalaria pallida
Ait.. Vagem aberta para permitir visualizagdo. O circulo branco indica o orificio
feito pela larva para entrar ou sair da vagem e que permite saber se uma vagem

foi atacada ou nédo.
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Figura 3. Relagdo entre b (estimador de efeitos dependentes de densidade) e k
(escala espacial usada para definir manchas de plantas) para a sobrevivéncia de
vagens verdes e maduras de Crotalaria pallida aos ataques da larva de mariposa
Utetheisa omatrix, no bairro Village, Campinas. S8o Paulo. Tridngulos indicam
vagens verdes e circulos indicam vagens maduras. Simbolos cheios indicam
efeitos de dependéncia de densidade (b =1, veja texto para maiores detalhes) e

simbolos abertos indicam proporcionalidade.
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Figura 4. Relag@o entre a escala (k) e o coeficiente de determinagéo (R?) das
regressoes lineares entre nimero e sobrevivéncia de vagens maduras em plantas

de Crotalaria pallida no bairro Village, Campinas. Sdo Paulo (veja texto para

maiores detalhes).
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Figura 5. Relagéo entre a escala (k) e o coeficiente de determinagao (R?) das
regressoes lineares entre numero e sobrevivéncia de vagens verdes em plantas

de Crotalaria pallida no bairro Village, Campinas. S&o Paulo (veja texto para

maiores detalhes).
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CONCLUSOES FINAIS

Capitulo 1.

1.

Nectarios extra-florais de Crofalaria pallida atraem uma diversa fauna de
formigas, em especial do género Camponotus. Entretanto, as formigas n&o se
distribuem de forma aleatéria pela planta, sendo mais freqiientes nos racemos.
Esta maior fregliéncia gera uma maior protegdo, medida pela remogdo de
modelos de herbivoros, para as vagens do que para as folhas.

A eficiéncia desta protegdo, no entanto, varia com o tipo de herbivoro, com a
espécie de formiga e com a interac&o dos dois fatores. Todavia, a proporgéao
de vagens atacadas pelo predador de sementes U. ornatrix foi similar entre as
duas espécies de formigas estudadas, sugerindo que a variacdo demonstrada
na eficiéncia da defesa ndo possui implicagdes perceptiveis para a
sobrevivéncia das sementes da planta.

Apenas estudos experimentais que investiguem as implicagbes da protegao
das vagens & sobrevivéncia de sementes viaveis de C. pallida permitirdo

entender as implicagdes dos nectarios extra-florais para a aptidéo da planta.

Capitulo 2.

1. A predacdo de sementes de Crotalaria palfida apos o evento de disperséo ¢

basicamente realizada por formigas da subfamilia Myrmicinae, sugerindo que
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vertebrados ndoc s@o predadores importantes para a sobrevivencia de
sementes desta espécie.

As formigas que coletam as sementes, no entanto, ndo s&c as mesmas gue
visitam as plantas, o que evita qualquer balango para planta entre as
interagdes positivas com formigas que visitam os nectérios extra-florais e
protegem as vagens e as interagOes negativas que ocorrem entre sementes e
formigas apos a disperséo.

A sobrevivéncia das sementes foi negativamente influenciada pela densidade
de sementes no local e positivamente influenciada pela concentragio do
alcaloide pirrolizidinico Itegerrimina. A disténcia da planta-mée néo foi um fator
relevante. Estes resultados sugerem que as formigas s&@o predadores de
sementes generalistas e que a dispersdo de sementes e a prote¢do através de

compostos secundarios podem aumentar o sucesso reprodutivo da planta

Capitulo 3.

1.

Na escala de individuos, a sobrevivéncia frente a predagdo pré-dispersdo por
Utetheisa ornatrix esta positivamente relacionada com a densidade, sugerindo
que ha limitagdo do numero de predadores. Esta limitagdo pode estar
relacionada & mecanismos intrinsecos (tamanho populacional, estratégias de
ovoposigdo) ou extrinsecos a dindmica populacional do predador (defesa da
planta por formigas, fecundidade da planta),

Com o aumento da escala, no entanto, a sobrevivéncia de vagens verdes
apresentaram uma inversdo no efeito de dependenie de densidade. Além

disso, a variacdo ao entorno da relagdo entre nimero e sobrevivéncia de
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vagens reduziu com a escala. Estes dois resultados sugerem que o ataque de
Utetheisa ornatrix é direcionado preferencialmente para manchas maiores de
plantas e n&o para manchas menores e individuos.

No entanto, vagens maduras apresentaram efeitos positivos na dependéncia
de densidade para todas as escalas & um aumento na variagdo entre numero e
sobrevivéncia de vagens com o aumento da escala. Estes resultados sugerem
que, com o passar do tempo, manchas menores s&o também atacadas e a

escolha do predador passa a ser baseada em caracteristicas dos individuos.
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