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RESUMO

Em estudos de interagio inseto-planta a qualidade da planta hospedeira tem sido destacada
com um importante fator que pode influenciar o desempenho ¢ local de oviposicio do
herbivoro. Este trabalho teve o objetive de avaliar como 2 disponibilidade de recursos para
a planta pode afetar as interacdes entre plantas e herbivoros e, indiretamente, entre os
herbivoros e seus inimigos naturais. Para isto. foi realizado um experimento fatorial com
adigdo de dgua e nutrientes em um sistema com trés niveis tréficos, compreendendo os
insetos enddfagos associados aos capitulos florais de Chromolaena squalida e seus
parasitoides. O teste do método de irrigacio utilizado no eXperimento mostrou que as
garrafas de rega foram capazes de aumentar cerca de sete vezes a disponibilidade de dgua
para as plantas, diminuindo o déficit hidrico das mesmas. A adi¢do de fertilizante teve um
efeito positivo no processo de desenvolvimento dos capitulos, promovendo um aumento no
didmetro dos capftulos, no ndmero de aquénios com semente e na concentragio de
nitrogénio. A maioria das espécies mostrou uma tendéncia a uma maior infestacio em
plantas fertilizadas, porém Cecidochares sp2 foi a tnica cuja resposta foi estatisticamente
significativa. As respostas individuais das espécies também foram capazes de causar efeitos
na escala da comunidade, que apresentou uma maior diversidade em plantas com
tratamento de fertilizagdo. Isto indica uma convergéncia no padrio de escolha de sitios para
oviposigdo na comunidade de herbivoros. A maior taxa de infestacio de Cecidochares sp2
e a maior diversidade de espécies em plantas fertilizadas corroboram a hipdtese de vigor,
mostrando  que enddfagos de capitulo respondem a variacbes no processo de
desenvolvimento dos frutos e sementes dos capitulos florais. A diminuicio da taxa de
ataque de Xanthaciura chrysura por parasitdides em plantas fertilizadas indica, neste caso,
uma cascata trofica ao nivel da espécie. O menor difimetro dos capitulos com endéfagos
parasitados mostra que o tamanho dos capitulos pode afetar diretamente o acesso do
enddfago pelo parasitéide. Este € o primeiro trabatho gue mostra uma relagdo entre
tamanho de capitulo e defesa contra parasitéides, o que pode representar mais uma pressio

de selecio para a preferéncia de endéfagos por capitulos maiores.



ABSTRACT

Host plant quality has been stressed as an important factor affecting herbivorous insects
fitness and oviposition choice. This work evaluated how plant resource availability can
influence interactions between plants and herbivorous and, indirectly, between herbivorous
and its natural enemies. A factorial experiment with water and nutrient addition were
settled on a tri-trophic system, comprising endophagous insects associated with
Chromolaena squalida flowerheads and its parasitoids. The test of irrigation method used
in the experiment showed that irrigasion botiles enhanced in more then seven times soil
water content, diminishing plant water deficit. Fertilization had a positive effect on the
process of capitula development. promoting greater capitulum diameter, number of achene
with seed and concentration of total nitrogen in capitulum tissue. Majority of species
showed a trend for greater infestation rates in plants with fertilization. however only
Cecidochares sp2 showed a statistic significant response. Individual species responses were
able to promote an effect in community level, which showed a great diversity in fertilized
piants. This result shows a convergence in herbivore community oviposition choice pattern.
The greater infestation rates and species diversity in fertilized plants are expected by vigor
hypothesis, showing that endophagos insect responds to variations on flowerheads
developmental process. The lower attack of Xanthaciura chrysura by parasitoids in
fertilized plants indicate, in this case, a species level trophic cascade. The smaller diameter
of capitula with parasited herbivores shows that capitulum size can directly influence the
accessibility of herbivores by the parasitoids. This is the first work that shows a relationship
between capitulum size and defense against parasitoids that can be one more pressure for

endophagos preference for larger capitula.
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INTRODUCAO GERAL

Grande parte da complexidade de comunidades e ecossistemas naturais se deve as
interagOes indiretas, aquelas em que os efeitos de uma espécie sobre outra irfio desencadear
um efeito em uma terceira espécie. Este tipo de interaciio pode causar resultados contra-
intuitivos ou mesperados em experimentos desenvolvidos em comunidades naturais que
investigam apenas duas ou poucas espécies por vez (Sih et al. 1983). Em uma recente
revisdo sobre o tema. Wootton (2002) mostra que as publicacBes sobre Interacdes indiretas
tém crescido exponencialmente nas dltimas décadas, reforcando a importancia de se incluir
este tipo de interagio no estudo do funcionamento de ecossistemas naturais.

Apesar do termo cascata tréfica ter sido utilizado pela primeira vez por Paine
(1980), a 1déia de interagBes indiretas ao longo da cadeia tréfica jd havia sido explicitado
por Hairston, Smith e Slobodkin (1960). Neste trabalho, a explicagio de “porque o mundo é
verde” parte da simplificagdo de que os herbivoros sdo regulados por seus inimigos
naturais, permanecendo em densidades populacionais baixas e permitindo as plantas
crescerem sem pressdo por herbivoria. Posteriormente, estas idéias foram ampliadas para
sisternas com variagdo de um a cinco niveis troficos, em que a produtividade primaria
determinaria 0 ndmero de niveis na cadeia (Oksanen et al. 1981, Fretwell 1987). Em
sistemnas com um ndmero fmpar de niveis tréficos os herbivoros seriam regulados por seus
predadores, enquanto em sistemas com numero par de niveis os herbivoros seriam
regulados pela limitag@o de recursos. Isto aconteceria porque em sistemas com nimero par
de niveis troficos os predadores dos herbivoros seriam regulados pelo nivel imediatamente
acima, deixando os herbfvoros crescerem sem pressdo por predaco.

Na dltima década. esta concep¢do tedrica, em que a prevaléncia de predadores ou
limitagdo de recursos na regulagéio dos herbivoros envolvia inclusfio ou exclusio de um
nivel trofico nteiro, foi substitufda por uma abordagem mais refinada em que predadores ¢
TECursos agem conjuntamente € que a importancia relativa destes fatores varia de acordo
com as condigdes abidticas (Hunter & Price 1992). InteracBes indiretas ao tongo da cadeia
tréfica t€m se mostrado um processo bem comum em ecossistemas terrestres (Pace et al.
1999), tendo como ponto de partida, tanto efeitos desencadeados por predadores (“top-

down”, Schmitz et al. 2000, Halaj & Wise 2001), quanto efeitos desencadeados pelas



plantas {“bottom-up”, Price 1980, Price 1992, Stiling & Rossi 1996, Moon et al. 2000,
Moon & Stiling 2002). Identificar os mecanismos de causa e efeito por tras destas
interagbes ainda € um desafio metodoldgico. A adogio de uma abordagem experimental em
ambientes naturais € fundamental para isolar os diferentes fatores atuantes na cadeia tréfica,
assim como a utilizagdo de métodos estatisticos que levem em consideragio a interacio e
dependéncia destes fateres (Dyer & Letourneau 1999).

No primeiro capitulo desta dissertago, avaliei a eficiéncia da utilizacio de um
método de irrigagho desenvolvido pela Bidloga Lygia J. Sanchéz em experimentos de
campo. Para tal, realizei experimentos utilizando as garrafas de rega para aumentar a
disponibilidade de dgua para individuos de Chromolaena squalida (DC.) R. King & H Rob.
(Asteraceae: Eupatoriae} na Reserva Ecoldgica de Itirapina. Nesta avaliacdo, procurei
quantificar o aumento na disponibilidade de 4dgua para as plantas assim como seus efeitos
no status hidrico das plantas. A opgiio em manter esta parte do trabalho como um capitulo &
parte ao invés de incorpora-la na metodologia do capitulo 2 teve como objetivo uma melhor
discussdo da eficiéncia das garrafas de rega e do potencial de sua utilizaco em outras dreas
da ecologra, tais como ecofisiologia vegetal e interacdes planta-planta.

No segundo capitulo, realizei um experimento fatorial com adicdo de dgua e
nutrientes para avaliar o efeito da disponibilidade de recursos nas interac@es diretas e
indiretas na cadeia tréfica formada pelos insetos associados aos capitulos florais de
Chromolaena squalida e seus parasitéides. O método de irrigacdo utilizado foi o de
garrgfas de rega, descritas no primeiro capitulo, Foram avaliados os efeitos da
dispontbilidade de recursos na quimica, no tamanho e na formaciio de sementes dos
capitulos, assim como nas taxas de infestagio, sobrevivéncia e parasitismo dos enddfagos

associados.
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CariTuLOo 1

GARRAFAS DE REGA: UM METODO SIMPLES E BARATO
PARA EXPERIMENTOS DE MANIPULACAO DA
DISPONIBILIDADE DE AGUA PARA PLANTAS EM
ECOSSISTEMAS NATURAIS



Capitule 1 — Efeito da dispgnibilidade de recursos em um sisiema com irés niveis tréficos

INTRODUCAO

Em ecossistemas naturais a disponibilidade de dgua afeta a abundincia e a
distribui¢do da maioria das espécies. A disponibilidade de recursos € um importante fator
que atua sobre a forga e direcio das interagdes entre plantas. podendo transforma-las de
negativas para positivas e vice versa (Bertness & Callaway 1994). O estudo dos efeitos da
baixa disponibilidade de dgua na evolucdo., expressio de caracterfsticas fenotipicas,
modulagdo das interagdes entre plantas e na distribuigdo espacial das plantas é fundamental
para entender os processos de estruturagdo das comunidades vegetais (Osmond et al. 1987,
Schulze et al. 1987, Franco & Nobel 1989, Novoplansky & Goldberg 2001, Scarano et al.
2001).

Abordagens experimentais sZo essenciais para compreender a resposta das plantas a
diferentes regimes de disponibilidade de dgua, mas a maioria dos métodos de irrigacéio
continua precisa de um grande investimento em infra-estrutura. Gotejadores comerciais
necessitam de. pelo menos, lkg/em® de pressdo ¢ suas taxas de vazdo s@o muito altas para
operar continuamente, o que torna necessdrio a implementagio de reservatérios e “timers”
aumentando os custos da manipulagio da disponibilidade de 4gua em experimentos de
campo. Além disto, a implantacdo de reservatérios, torres e redes elétricas esta sujeita a
grandes restricdes em reservas naturats,

Devido a estas restri¢Ges e ao alto custo, a maior parte dos experimentos sobre 0s
efeitos da disponibilidade de dgua nas interagdes entre plantas sio desenvolvidos em casas
de vegetag@o (Goergen & Daehler 2001, Novoplansky & Goldberg 2001) e seus resultados
nio sdo diretamente aplicdveis a populagdes e comunidades naturais. Experimentos de
campo que manipulam a disponibilidade de dgua tém usado uma abordagem de pulsos de
recurso (Briones et al. 1998, Bakker & Wilson 2001, Gebauer et al. 2002), que podem ser
bem eficientes para simulag@io de condi¢Bes hidricas em ambientes 4ridos e semi-aridos,
mas s30 inadequados para avaliar efeitos da disponibilidade de recursos em ambientes
mMEsicos.

Neste capitulo da dissertagdo apresento aum método eficiente e de baixo custo para a

implementagdo de experimentes de manipulagio da disponibilidade de 4gua em



Capltuic 1 — Eleito da disponibilidade de recursos em um sisterna com irés niveis troficos

ecossistemas naturais. Este método € apropriado para irrigar plantas individuais de porte

herbiceo e arbustivo ou pequenas parcelas.



Capitulo 1 ~ Efeite da disponibilidade de recursos em um sistema com trés niveis tréficos

MATERIAIS E METODOS

Area de estudo

Para testar a eficiéncia do método, foi realizado um experimento em uma drea de
campo cerrado da Reserva Ecoldgica de Itirapina (22°15°S. 47°49°W). Este teste comegou
em marco de 2002, final da estagdo chuvosa, e terminou em julho. pico da estacio seca que
dura de maio a agosto (Figura LA). Desta forma, o periodo de realizacio dos experimentos
se estendeu do outone até o meados do inverno. As temperaturas no periodo foram aitas
atingindo de 18 a 35°C durante o dia e caindo para 2 a 22°C durante a noite. Apesar de
geadas ¢ fogo poderem ocorrer ocasionalmente neste periodo, nenhum dos dois ocorreu
durante a realizacio do experimento. Durante os meses de abril, junho e julho houve déficit

hidrico (Figura 1B).
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Figural: Climogramas do muricipic de Itirapina com temperatura média (linhas) e precipitagio mensal
{colunas}. A) Série histérica cedida pela CEPAGRI e B) dados referentes ac perfodo de realizagio do

EXperimento.

As plantas escolhidas para este experimento foram individuos de Chromolaena
squalida (DC.) R. King & H Rob. (Asteraceae: Eupatoriae). Esta é uma espécie nativa e
que apresenta uma alta densidade na drea de estudo. Possui porte sub-arbustivo e &

considerada invasora, podendo infestar pastos, beira de estradas e terrenos baldios.

O Método
A garrafa de rega consiste em uma garrafa de polietileno tereftalato (PET) de dois

litros com um furo de aproximadamente Imm de didmetro em sua base. A garrafa € cheia

10



Capfiuio 1 — Efeito dg disponibilidade de recursos em um sistema com trés niveis iréficos

com dgua e amarrada a uma estaca, mantendo o furo em contato com o solo. A garrafa deve
ser bem fechada, evitando a entrada de ar. Com a safda da dgua pelo furo € criada uma
pressdo sub-atmosférica, deformando progressivamente a garrafa e criando uma resisténcia
ao fluxo de agua até que o sistema entra em equilibrio e o fluxo cessa. A dgua s0 volta a
sair quando © solo resseca. aumentando a succiio matricial do solo (Winter 1974). Este
mecanismo de funcionamento permite uma grande economia de dgua e a manutencio de

uma umidade do solo relativamente constante.

Desenho experimenial

Para testar a eficiéncia deste método, cinco garrafas de rega feitas com
reaproveitamento de garrafas de refrigerante foram montadas no campo e pareadas com
garrafas vazias como controle. As garrafas foram instaladas junto 2 base de individuos de
Chromolaena squalida. As garrafas de rega foram cheias semanalmente. Antes de encher-
fas, amostras de solo foram coletadas da base de cada garrafa até uma profundidade de Scm
para estimar o contetido de dgua no solo nos tratamentos de irrigacio e controle. O
contetido de agua no solo foi expresso como propor¢do da capacidade de campo (ver a
seguir). Na primeira semana, amostras de solo foram coletadas diariamente para avaliar se
o intervaio de uma semana entre as visitas para encher as garrafas seria suficiente para
manter o suprimento de dgua constante. Os intervalos de confianca do contetido de dgua no
solo foram calculados utilizando téenicas de “Bootstrap™ (Dixon 2001).

A capacidade de campo foi calculada como a porcentagem do volume ocupado por
dgua em amostras de solo saturadas que foram drenadas livremente por gravidade (Moore
& Chapman 1986). Para a estimativa da capacidade de campo foram feitas cinco réplicas
com amostras de solo (0-5¢m) coletadas préximo a cada um dos pares de garrafas. Uma
outra amostra de solo (0-5cm) foi enviada para o Instituto Agrondmico de Campinas para
realizagio da andlise granulométrica, a fim de caracterizar a textura do solo onde foi
realizado o experimento. Esta amostra foi composta por cinco sub-amostras tomadas
proximas a cada um dos pares de garrafa,

As garrafas de rega foram utilizadas em um experimento fatorial com adicio de
agua e nutrientes a fim de avaliar as respostas dos insetos associados aos capitulos florais

de Chromolaena squalida & diferengas na qualidade da planta. Detalhes da metodologia e
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Capitulo 1 — Efeito da disponibilidade de recursos em um sistema corn trés niveis tréficos

resultados deste experimento estae descritos no Capitulo 2 (p.19). Nestas mesmas plantas,
foram feitas medidas de contetidos de dgua nas folhas e do potencial hidrico para avaliar o
efeito das garrafas de rega no siaius hidrico das plantas. Devido a nio existéncia de efeito
da fertilizag@o nestas varidveis nem interagiio com o tratamento de 1ITigagdo, os festes e
grificos mostram apenas as diferencas entre plantas com e sem tratamento de irrigacio.
Para estimar o conteddo de 4gua nas folhas vinte pares de plantas foram escolhidos
aleatoriamente e quatro folhas foram coletadas de cada planta. As folhas foram embaladas
em filme plastico (PVC) e acondicionadas em sacola térmica para evitar a perda de dgua.
Cada folha foi pesada e seca a4 60°C até atingir peso constante. Diferencas entre os
tratamentos foram testadas com teste-t (Zar 1999). O Potencial hidrico das plantas foi
medido antes do nascer do sol (predawn) e ao meio dia em dez pares de plantas
selecionadas aleatoriamente utilizando uma cimara de pressio PMS®. Estas medidas foram
realizadas em 4 de jutho, apds mais de seis semanas sem chuva. Diferencas entre os
tratamentos foram testadas por meio de uma ANOVA fatorial com medidas repetidas (von

Ende 2001).

12



Capitulo 1 = Efelto da disponibllidade de recursos em um sistema cam irés niveis troficos

RESULTADOS

A andlise de granulometria mostrou que o solo da drea de estudo € muito arenoso,
contende 93.2% de areia e 5,7% de argila. A capacidade de campo medida foi de 31.32 +
1.00% do volume (média + desvio padrio; n=3). As garrafas de rega promoveram um
aumento médio de 7.61 vezes no contetdo de dgua no solo, levando em consideracio todo
o periodo de realizagdo do experimento ou um aumento médio de 8.89 vezes se excluirmos
as semanas com chuva (e.g. semana de 21 de maio. Figura 2A). Em apenas duas das
dezesseis semanas avaliadas nfo houve diferenca significativa entre controle e tratamento
com as garrafas de rega. A curva didria de contelido de dgua no solo mostra que em apenas
dois dias, apés uma forte chuva, ndo houve diferenca entre o tratamento de irrigagdo e

controle. Porém a diferenga foi restabelecida no final da semana (Fi gura 2B).
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Figura 2: Média e intervalo de confianga a 95% da umidade do solo expressa na proporgio da capacidade de
campo. Simbolos chetos representam tratamento de irrigagio com garrafas de rega e simbolos vazios
representam controle (n=5). A) Umidade no solo medida semanalmente durante todo o periode de realizagio

do experimento do Capitulo 2. B} Curva difria de umidade no solo na primeira semana do experimento.

Nao houve diferenga significativa do contetdo de 4gua nas folhas devido ao
tratamento de imigagdo (t=1.12; gl.=38; P=0,269). Porém, como esperado, o potencial
hidrico das plantas mostrou um grande declinio nas medidas do meio dia devide ao
aumento da demanda evaporativa neste hordrio. Houve também um efeito significativo das

garrafas de rega (F=11.18; g.l.=16; P=0,004). Nas medidas de predawn. plantas irrigadas
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tveram potencial hidrico 0,25 MPa menos negativo do que as plantas do controle e 20 meio
dia, plantas irrigadas tiveram potencial hidrico 0,48 MPa menos negativos do que as plantas

do controle (Tabeta |, Figura 3).

8 0,64 - g -0,5 -
=] 1 = 1 . .
© 0 ~ !
Q , = i ; o -
S ; o £ o5 o
g g 061 1 % 9] o
g .6~ 2 3”51
[+] 4 i L
controle irrigacao g controle irrigacao

Figura 3: Média e erro padrio do conteido de dgua nas folhas {proporgio do peso fresco: n=20) e do
potencial hidrico (n=10) para plantas irrigadas com garrafas de rega e controle. No grifico de potencial
hidrico, simbolos cheios representam medidas pela manhi (predawn) e simholos vazios representam medidas

ao meio dia.

Tabela 1: Andlise de variancia fatorial com medidas repetidas do potencial hidrice de Chromolaena squalida.

Graus de liberdade {g.1.), média dos quadrados (MQ).

gl efeito MQ efeito a.l. erro MQ erro F P
Irrigacio 1 1,45 16 0,13 11.18 0,004
Horério das mediadas l 26,57 16 0,16 167,64 <0001
Irrigagfo x hordrio i 0.21 16 0,16 1,30 0,271
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DISCUSSAQ

As garrafas de rega se mostraram um método efetivo para aumentar a
disponibilidade de dgua para as plantas. Nas poucas semanas em que nidc houve diferenca
significativa no conteudo de 4gua no sclo entre as garrafas de rega e controle. houve um
aumento na umidade do solo devido a chuvas nos dias que precederam a data de coleta das
amostras. As médias didrias de conteddo de dgua no solo mostraram que o intervalo de uma
semana entre as visitas para encher as garrafas foj suficiente para manter um suprimento
continuo de agua. As garrafas de rega se mostraram muito econdmicas mesmo quando
comparadas aos sistemas de gotejamento comerciais, pois s6 hd vazio de dgua quando o
solo estd seco. Em apenas dois dias ndo houve diferenca significativa devido ao aumento do
contedo de dgua nas amostras controle apds uma forte chuva (20mm). O rapido
restabelecimento da diferenga entre o tratamento de irrigagdo e controle ap6s a chuva se
deve em parte as caracteristicas do solo. Na drea de estudo o solo & muito arenoso,
promovendo uma rdpida drenagem da dgua da chuva. Antes de utilizar este método em
outras localidades um teste rdpido poderd dar informagdes valiosas sobre a resposta do solo
a adigdo de dgua (e.g., conteddo de dgua no solo, retencdo de dgua no solo).

Em comparagdo com os métodos de irrigacdo disponiveis no mercado, as garrafas
de rega podem ser consideras praticamente sem custo. E possivel utilizar garrafas PET
recicladas e mesmo garrafas de primeiro uso, como foram utilizadas nestes experimentos,
sGo muito baratas. Experimentos utilizando garrafas de rega na Reserva Ecoldgica de
Itirapina foram desenvolvidos por mais de 12 meses e menos de 5% das garrafas tiveram de
ser substituidas. Em outros estudos, garrafas de rega também mostraram uma durabilidade
de 10 a 14 meses em exposigdio direta ao sol (L.J. Sanchéz, dados nio publicados). As
garrafas de rega jd vém sendo utilizadas em programas de reflorestamento, aumentando a
sobrevivéncia de mudas de espécies nativas (L.J. Sanchéz. dados nio publicados).

Apesar de ndo haver efeito do tratamento de irrigacio no conteddo de dgua das
fothas, a diferenca de potencial hidrico entre plantas com tratamento de irrigacio e controle
mostra que as garrafas de rega foram capazes de reduzir o déficit hidrico das plantas. Isto
abre a possibilidade de implantar experimentos de manipula¢o de disponibilidade de dgua

em locais remotos de ecossistemas naturais dando informagdes compiementares a
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experimentos em casa de vegetagio. Diferencas do potencial hidrico encontradas entre
plantas sob os tratamentos de garrafas de rega e controle sio da mesma magnitude das
diferencas encontradas entre estagio seca e chuvosa em estudos com outras espécies de
cerrado (0.1 — 0.25 MPa, Meinzer et al. 1999). Apesar da diferenca entre estagdes seca e
chuvosa poder ser mais pronunciada em plantas com rafzes superficiais. como ¢ o caso de
Chromolaena squalida, as garrafas de rega parecem simular bem as condi¢Oes de
disponibilidade de dgua no solo da estacdo chuvosa.

Na natureza, € comum encontrarmos interagio e interdependéncia dos fatores que
geram estresse as plantas (por exemplo, a assimilagdo de nutrientes depende da
disponibilidade de dgua) e o sramus fisioldgico da planta depende da resposta a varios
fatores ambientais. Garrafas de rega t8m um grande potencial no estudo de interacdes
inseto-planta, ja que a qualidade da planta hospedeira tem sido apontada com um
importante fator que influencia na sobrevivéncia e preferéncia de oviposicio de insetos
herbivoros (White 1984, Price 1991, Hemming & Lindroth 1999, Lill & Marguis 2001),
Além disto, mudangas na qualidade da planta hospedeira também podem desencadear
efeitos ao longo da cadeia tréfica, modulando a interacio entre herbivoros e seus inimigos
naturais (Price et al. 1980, Loader & Damman 1991, Hartvigsen et al. 1993, Forkner &
Hunter 20003,

Experimentos em casas de vegetacio possuem limitacdes no estudo de sistemas
complexos com vdrias espécies ou na avaliacio da variacio natural entre habitats e
microhabitats. Desta forma, experimentos em ecossisternas naturais sio essenciais para
compreender interagdes complexas. A capacidade de aumentar o conteddo de dgua no solo,
0 baixo custo e a economia de 4gua sdio as principais vantagens das garrafas de rega. Este
método pode se mostrar uma importante ferramenta no estudo de ecofisiologia, interagBes

planta-planta e inseto-planta em populacBes e comunidades naturais.
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Capitule 2 ~ Efeito da disponibitidade de recursos em um sistema com trés niveis tréficos

INTRODUCAO

Em estudos de interagdo inscto-planta a qualidade da planta hospedeira tem sido
destacada como um importante fator que pode influenciar a escolha alimentar e o
desempenho do herbivoro (Slansky & Feeny 1977, Mattson 1980, Coley 1983). Existem
trés fatores principais que podem influenciar a qualidade da planta: idade da planta ou
modulo da planta, gendtipo e influéncia do ambiente (Hunter & Price 1992a). A influéncia
destes fatores sobre a qualidade da planta também pode se propagar ao longo da cadeia
tréfica, afetando a eficiéncia de parasitéides e predadores. Os efeitos diretos ¢ indiretos da
qualidade da planta sobre o desempenho de insetos herbivoros pode ser uma importante
pressdo para o comportamento de selegiio da planta hospedeira, principaimente para insetos
endofagos que t€m todo o seu desenvolvimento restrito i planta ou sitio de oviposicao.

A ocorréncia de irrupgdes populacionais de insetos herbivoros apos periodos de
condigdes climaticas atipicas. principalmente seca, levou & formulagZo da Hipétese do
Estresse (White 1984). Esta hipétese supde que plantas sob condi¢des de estresse seriam
um recurso de melhor qualidade para herbivoros devido, entre outros fatores, a um aumento
na concentragdo de aminodcidos decorrente da interrupcio da sintese protéica, a um
aumento da concentragéio de aglcares e a uma diminuicio do turgor (Mattson & Haack
1987). As respostas fisiologicas de uma planta ao estresse sio similares 2s mudancas que
ocorrem na senescéncia, por isso insetos que se alimentam de tecidos senescentes dever
ser mais beneficiados em plantas sob estresse. Por outro lado, insetos que se alimentam de
tecido vegetal em crescimento devem ser prejudicados se o estresse causar a diminui¢do ou
interrupgdo 0 processo de crescimento. Price (1991) reuniu uma série de evidéncias de
varias espécies de herbivoros que se alimentam preferencialmente de plantas ou médulos de
plantas com altas taxas de crescimento (maior vigor), sob o nome de Hipétese do Vi gor.

Experimentos de fertilizagdo t&m sido utilizados para avaliar a resposta dos
herbivoros a variagbes na qualidade da planta hospedeira, porém a disponibilidade de
nutrientes pode nio s6 afetar a qualidade nutricional do tecido vegetal, como também
alterar a producdo de compostos do metabolismo secundario que, em geral, m funcéo
defensiva contra herbivoros e patégenos. A hipdtese de balango carbono-nutrientes (Bryant

et al. 1983) prevé que plantas em ambientes com alta disponibilidade de nutrientes
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investiriam mais em compostos secunddrios baseados em nitrogénio. Esta hipdtese tem sido
severamente criticada (Hamilton et al. 2001, Koricheva 2002, Nitao et al. 2002) e até
mesmo seus defensores concordam que ela explica adequadamente a concentragiio de
apenas algumas classes de compostos do metabolismo secundério (Lerdau & Coley 2002).
Teorias gue levem em consideracio o custo de produciio e estocagem das substincias
guimicas do metabolismo secunddrio, assim como seus beneficios com a reducio da
herbivoria, tero maior potencial de gerar hipéteses integradas em um cendrio ecoldgico e
evolutivo (Hamilton et al. 2001, Nitao et al. 2002). Esta abordagem de custo e beneficio
para entender os padrdes de alocagiio em metabdlitos secunddrios ndo € uma idéia nova.
Por exemplo, Janzen (1974) propds que plantas em ambientes com maior disponibilidade
de recursos poderiam diminuir a produgio de defesas, j4 que os nutrientes e partes das
plantas consurnidas por herbivoros seriam mais facilmente repostos em comparagio com
plantas sob estresse nutricional.

Variaces na disponibilidade de recursos para a planta hospedeira podem repercutir
de forma direta ou indireta na interagio entre os herbivoros e seus inimigos naturais. O
aumento das taxas de desenvolvimento de herbivoros que se alimentam em recursos de alta
qualidade (Slansky & Feeny 1977) pode levar a um maior desempenho devido 2
diminuigdo do tempo de exposiglo aos inimigos naturais (“slow-growth high-mortality
hypothesis™ Price et al. 1980, Williams 1999). Por ouiro lado, insetos que se alimentam de
tecido vegetal com maiores concentragdes de nitrogénio também podem se tornar um
recurse de melhor qualidade para seus inimigos naturais. De fato. alguns trabalhos mostram
uma preferéncia de parasitdides por hospedeiros que foram criados em plantas com maiores
concentragdes de nitrogénio (Loader & Damman 1991, Bentz et al. 1996). Além disto,
diferencas na disponibilidade de recursos para as plantas podem promover modificaces
estruturais, afetando diretamente o acesso aos herbivoros por parasitdides. Um aumento no
tamanho de galha e na dureza do tecido vegetal podem prover uma protecio mais eficiente
contra parasitoides (Price 1992, Stiling & Rossi 1996, Moorn et al. 2000). Devido as vérias
evidéncias dos efeitos diretos e indiretos das plantas sobre parasitdides e 2 escassez de
evidéncias de uma efetiva regulagdo populacional dos herbivoros por parasitdides em

sistemas naturais, Hawkins (1992) sugere que em sistemas planta-herbivoro-parasitéide a
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cadeia trofica se estruturaria a partir de uma cascata de efeitos das plantas em direcdo aos
niveis mais altos (ver também Hawkins et al. 1999).

O sisterna aqui usado para estudar estes problemas compreende os endofagos de
capitulo e parasitoides associados a Chromolaena squalida (DC) R. King & H Rob.
(BEupatoriae: Asteraceae). Grande parte destes endéfagos sio representados pelas ordens
Diptera (principalmente das familias Tephritidae. Agromyzidae) Coleoptera e Lepidoptera
(Lewinsohn 1991, Prado et al. 2002) e seus parasitdides pertencem & ordem Hymenoptera,
super-familia Chalcidoidea. Os endéfagos ovipdem nos capitulos florais destas plantas e
suas larvas se desenvolvem alimentando-se dos botdes e aquénios em desenvolvimento. A
relagdo positiva do tamanho de capitulo com riqueza de espécies ¢ taxa de infestacio de
enddfagos encontrada em outros trabalhos (Straw 1989, Fondriest & Price 1996, Fenner et
al. 2002), sugere que o processo de crescimento dos capitulos é um fator importante para o
desempenho dos enddfagos. Porém, ainda existem poucos dados sobre o efeito da variacdo
intraespecifica do tamanho de capitulo em populacdes naturais de enddfagos (Fondriest &
Price 1996. Fenner et al. 2002) e de como a heterogeneidade da disponibilidade de recurso
poderia estar afetando esta caracterfstica dos capftulos.

Este trabalho teve o objetivo de avaliar como a disponibilidade de recursos para a
planta pode afetar as interacdes entre plantas ¢ herbivoros e, indireiamente, entre os
herbivoros e seus imimigos naturais. Para isto, foram testadas as seguintes hipdteses
referentes as respostas & adi¢io de dgua e nutrientes das plantas, dos herbivoros e dos

parasitéides:

Resposta das plantas

» Hipdrese I: recursos adicionais promovem um maior desenvolvimento {e.g. nimero,
tamanho, formagdo de sementes) dos capitulos.

* Hipotese 2: recursos adicionais promovem capitulos de maior qualidade nutricional (%
de nitrogénio e aglcares).

s Hipdiese 3. recursos adicionais promovem maior concentragcdo de alcaldides nos
capitulos (hipGtese de balango carbono-nutrientes).

* Hipdtese 37 tecursos adicionais promovem menor concentracio de alcaldides nos

capitulos por ser mais facil repor os nutrientes e tecidos consumidos pelos herbivoros.
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Resposta dos enddfagos

* Hipcrese I: recursos adicionais aumentam as taxas de infestacio ¢ sobrevivéncia dos
enddfagos (hipotese de vigor).

* Hipotese 17 recursos adicionais diminuem as taxas de infestagfio ¢ sobrevivéncia dos

enddfagos (hipotese do estresse).

Resposta dos parasitdides

* Hipdrese I recursos adicionais aumentam a taxa parasitismo dos herbivoros devido a
um aumento da qualidade nutricional dos hospedeiros decorrente de um aumento da
qualidade do tecido vegetal.

* Hipdtese 1’ recursos adicionais diminuem a taxa de parasitismo dos herbivoros devido
(a) & aceleragio das taxas de desenvolvimento dos herbivoros (“slow-growth high-mortality

hypothesis™) ou (b) & maior protecio conferida por capitulos de maior tamanho (hipétese da

qualidade de abrigo).

b2
[U5]



Capitulo 2 — Efeito da disponibilidade de recursos em um sistema com trés niveis froficos

MATERIAIS E METODOS

Area de estudo

Este trabalho foi realizado na Reserva Ecolégica de Itirapina {22°15°8, 47°49°W),
em uma area de campo cerrado. Esta drea compreende uma comunidade rica em
Asterdceas, com, pelo menos, duas espécies cogenéricas de Chromolaena squalida:
Chromolaena odorata (1..) R. King & H. Rob. ¢ Chromolaena pungens (Gardner) R. King
& H. Rob.

Chromolaena squalida foi escothida para o estudo por ser muito abundante na 4rea
¢ possuir um porte sub-arbustivo. o que facilita a manipulacio experimental. Além disso,
esta espécie possul insetos associados aos capitulos florais jd identificados e registrados na
colecdo de referéncia do Laboratério de Interacdes Inseto-Planta do Depto. de Zoologia da

Unicamp.

Desenho experimental

O experimento obedeceu a um desenho fatorial completo em bloco com dois
fatores, tendo cada um dos fatores dois niveis. Desta forma, havia quatro tratamenios:
adigdo de dgua e fertilizante, adi¢io de dgua, adicdo de fertilizante e controle. Cada bloco
foi montado com quatro plantas, uma para cada tratamento. Para a formaciio de um bloco
foram escolhidos quatro individuos da populagfo natural de Chromolaena sgualida com
tamanho e nimero de ramos semelhantes, distando cerca de 1,5 m entre si. Os tratamentos
foram sorteados entre as plantas pertencentes a um mesmo bloco e cada bloco foi montado
a uma distdncia minima de 15 m entre os demais. Foram montados 20 blocos, totalizando
80 plantas.

Para o tratamento de adi¢@io de nutrientes foi incorporado ao solo o fertilizante
granulado N-P-K (10:10:10) com micro nutrientes da Murer® em uma proporcio de 80g/m”
em uma drea de 25 cm de raio ao redor das plantas.

Para o tratamento de adi¢fio de dgua foram utilizadas garrafas de rega (ver Capitulo
1). Este método se mostrou eficiente, aumentando em mais de sete vezes a disponibilidade
de 4gua do solo e reduzindo o déficit hidrico de individuos de C. squalida, principalmente

ao meio dia que representa o hordrio de maior demanda evaporativa. Durante o
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experimento as garrafas foram cheias uma vez por semana. o que foi suficiente para
assegurar o suprimento continuo de dgua. Nos tratamentos sem adigdo de dgua foram

montadas garrafas vazias como controle.

Coleta e dissecedo dos capitulos

As plantas foram vistoriadas a cada quinzena sendo todos os capitulos maduros
coletados. Os capitulos foram coletados apds a fase de antese, com as bricteas jd secas,
para que ndo houvesse o risco de ocorrer indug@o de defesas quimicas em fungdo do corte
dos capitulos. Além disso, nesta fase fenoldgica. grande parte dos enddfagos jd
completaram o seu desenvolvimento larval evitando que mudangas na umidade e
temperatura devide & coleta dos capitulos prejudicassem o desenvolvimento ou até mesmo
as taxas de sobrevivéncia destes insetos. Os capitulos foram individualizados em cédpsulas
de gelatina para emergéncia de herbivoros e parasitdides adultos e para posterior disseccio
no laboratdrio.

Foram ainda coletados capitulos na fase de antese em plantas adjacentes a drea de
estudo para montar uma colegdo de referéncia dos insetos. Estes capitulos também foram
individualizados, possibilitando relacionar os endéfagos adultos que emergiram com o tipo
de dano e de pupdirio. Desta forma, for possivel identificar a espécie dos enddéfagos por
meio dos pupdrios presentes nas amostras coletadas no experimento. A infestacdo por
parasitéides foi determinada através da observacio de danos nos pupdrios dos endéfagos.
Nio foi possivel identificar os parasitides indiretamente.

Quatro datas de coleta tiveram um ntmero suficiente de blocos completos para a
realizacdo das andlises. Para a determinac@io das taxas de infestagdo, sobrevivéncia e
parasitismo foram dissecados até 100 capitulos por pianta por data de coleta, totalizando
10.950 capitulos dissecados. Devido a grande varidincia nas taxas entre as plantas, estas
taxas foram calculadas com os dados das quatro datas de coleta em conjunto. As taxas
foram calculadas como demonstrado abaixo:

o Taxa de infesta¢do: ndmero de enddfagos dividido pelo nimero de capitulos
dissecados de cada planta.
o Taxa de sobrevivéncia: propor¢io de individuos de uma dada espécie que

completaram o desenvolvimento e emergiram dos capitulos.
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» Taxa de parasitismo: proporgio de individuos de uma determinada espécie que
apresentaram indicios de atague por parasitdides.
As diferencas entre os tratamentos foram testadas através de andlises de varidncia
(ANOVA) fatoriais em bloco (Zar 1999).

Foram caicuiados o fndice de diversidade de Shannon e a rigueza de espécies para
cada uma das plantas. Diferengas entre os tratamentos foram testadas por meio de uma
ANCOVA, em que o logaritmo do nimero de capitulos dissecados em cada planta foi
inserido como uma co-varidvel com o objetivo de controlar o esforco de amostragem (Zar
1999).

Em capitulos infestados foi contade o nimero de aquénios danificados como uma
medida de (a) consumo de tecido vegetal pelos enddfagos ou (b) perda de propagulos
potenciais. Foram analisados apenas os dados referentes aos endéfagos que emergiram no
campo, antes da coleta dos capitulos, a fim de evitar variagiio devido a alteragdes no
processo de desenvolvimento, decorrentes de mudancas nas condi¢des de umidade e
temperatura ao coletar os capitulos. Diferengas entre os tratamentos foram analisadas
através de uma ANOVA fatorial em bloco (Zar 1999).

Foram sorteados 10 blocos em duas destas datas de coleta, 4 e 30 de maio, para
medir o tamanho dos capitulos e para contagem de aquénios. A medida destas varidveis,
assim como as andlises quimicas de metabolismo primério, em duas datas ao longo da
floragho tiveram como objetivo avaliar uma possivel interacio entre o efeito dos
tratamentos e o perfodo na estagio reprodutiva. Estas varidveis foram medidas em uma sub-
amostra de até dez capitulos aleatorizados por planta. Os aquénios contados foram
separados em duas categorias: com ¢ sem semente. O tamanho dos capitulos foi avaliado
por meio de medidas de comprimento, didmetro ¢ comprimento do conjunto de aquénios.
Diferencas entre os tratamentos foram testadas através de ANOVA fatorial com medidas
repetidas (von Ende 2001). Os aquénios e invdlucro (receptdculo mais brdcteas) dos
capitulos dissecados referentes a coleta de 30 de maio foram guardados separadamente e
pesados emn balanga analitica para determinacio do investimento em biomassa dos capitulos
em cada tratamento. As diferencas entre tratamentos foram testadas através de uma

ANOVA fatorial em bloco. Para as anilises de contagem de aquénios, medida de capitulos
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e pesagem de capitulos foram considerados apenas valores referentes a capitulos sem

infestagdo por enddfagos.

Andalises quimicas

Os capitulos dissecados das coletas de 4 e 30 de maio, que nio apresentavam
infestagdo por endofagos, foram guardados para andlise quimica de metabolismo primario.
Foram deterrinadas as concentragdes de nitrogénio total, acticares soldveis e acicares
insoliveis.

Para a determinacio da concentracio de nitrogénio total as amostras foram secas a
60°C constantes e digeridas em solucio digestora dcida [NaySeQs anidro (2g), CuS0,.5H,0
(4g). NaxSO4 (Z1.4g). H,SO4 98% (200ml) e H,O destilada (175 ml)] a 100°C,
aumentando-se paulatinamente a temperatura até 370°C. Em seguida, cada amostra foi
destilada com solu¢lio alcalina (NaOH 40%) e o condensado foi recolhido em Erlenmeyer
125ml, com 10m! de solucdo de H3BO; (42¢/1) e indicador verde de bromocresol {0.25g),
dissolvido em alcool etilico. Durante o aquecimento do destilador, destila-se em torno de
250ml para provas. Apés este processo, a amostra € titulada com solucio padrio HoSO, 0,1,
Para cada planta analisada foram feitas trés réplicas, e o valor médio foi calculado para o
cdlculo da concentragio de nitrogénio total.

Para determinacgfo de acdcares soldveis, cada amostra foi sebmetida a trés lavagens
com 10mi de uma solugdo 1:1:1 Cloreto de metileno/metanol/dgua destilada. A fase do
Cloreto de metileno foi separada com auxilio de um funil de separaco e descartada. Foram
coletadas aliquotas de Iml da solucio metanol/dgua e adicionada uma solucdo de
antrona/dcido sulfdrico (200mg de antrona em 100 mi de 4cido sulfdrico concentrado).
Apds a homogeneizaclo, determinou-se a sua absorbincia em Espectrofotdmetro
UV/Visivel (Spectronic Genesys 5 — Milton Roy) a 620nm. O valor da absorbincia foi
aplicado a uma equagdo de regressdo resultante de uma curva de calibragdo previamente
construfda a partir de solugBes de concentragdes pré-determinadas de sacarose em dgua
destilada. Para cada amostra, foram preparadas trés réplicas para leitura da absorbancia.
Quando nZo houve diferenca significativa entre as leituras das réplicas, calculou-se o valor

médio de absorbancia o qual foi entdo utilizado no cdlculo do teor de agicares soltveis.
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Para determinagéo da concentragio de aclicares insoldveis, foram feitas as mesmas
lavagens como descritc acima. Apés a lavagem com solucio 1:1:1 Cloreto de
metileno/metanol/dgua destilada, a amostra da planta foi seca e em seguida aquecida a
100°C durante 3 horas em solugdo a 3% de deido cloridrico. Apds o resfriamento da
solugdo, completou-se o volume com 4gua destilada a 10ml. Foram coletadas aliquotas de
60Ul de cada amostra e acrescentou-se dgua destilada até completar o volume de Iml.
Acrescentou-se a cada amostra 3 ml de solugcdo Antrona/Acido sulfiirico. Apos a
homogeneizac@o da amostra, foi feita a leitura da absorbincia a 620nm. Foram feitas trés
réplicas de cada amostra, ¢ foi calculado o valor médio da leitura de absorbancia quando
ndo significativamente diferentes entre si. O teor de acticares insoldveis foi calculado
utilizando-se a mesma curva de calibragio descrita anteriormente para o calculo de
acticares soldveis.

Para a determinagio da concentragio de alcaldides pirrolizidinicos (APs), capitulos
em fase de antese, referentes a nove blocos, foram coletados em dlcool absoluto. Para a
extracdo de APs das inflorescéncias, estas foram trituradas e homogeneizadas em etanol
(10x volume/peso seco). O homogeneizado foi filtrado a vdcuo, e o residuo restante
extraido mais duas vezes como acima. As solu¢des etandlicas resultantes foram reunidas e
evaporadas em presséo reduzida a 40°C. O residuo etandlico resultante foi recuperado em
H;SO4 aquoso IN. A fragfio aquosa foi extraida trés vezes com CHCls em funil de
separagdo paraz extracdo de clorofila e outras substincias mais apolares. As camadas
orgdnicas foram reunidas, secas com Na;SO; anidro para retirar qualquer vesti gio de dguae
evaporadas em pressdo reduzida até a obtengdo de uma Fragio Neutra, que foi guardada.
Como os APs estdo presentes majoritariamente como N-dxidos em plantas e insetos
(Hartmann & Witte 1995), a camada aquosa 4cida foi reduzida com excesso de Zn em pd
por 2 horas, mantendo o pH da reacdo préximo a 1. Esta fase foi filtrada em gravidade para
eliminar o excesso de Zn, alcalinizada com um excesso de NH,OH (25%) para pH 13-14 ¢
extraida trés vezes com CHCl3: MeOH 4:1 em funil de separacio. As camadas organicas
foram reunidas e secas com Na,SQ, anidro e evaporadas a pressdo reduzida como acima,
originando uma fracdo Alcaloidal Total (alcaldides tercidrios + N-6xidos).

Cromatografia Gasosa-Espectroscopia de Massa. As amostras da fragdo alcaloidal

foram diluidas em MeOH e analisadas por cromatografia gasosa capilar-espectroscopia de
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massa (GC-MS’) em cromatografo gasoso GC Hewlett Packard 6890 acoplado a2 um
detector de massas 6893 e equipado com uma coluna HPS-MS 30m x 0.25mm x 0,254,
Condi¢des: temperatura de injegdo a 150°C; programa de temperatura de 150-300°C,
4°C/min: sem razdo de divisio por | minuto. Fluxo de He de Iml/min. Os alcaldides foram
identificados de acordo com Trigo et al. (1996). Para a quantificacdo as amostras
alcaloidais de Chromolaena squalida foram secas, ressuspendidas em 200 ul de uma
solugdo metandlica de monocrotalina (Img/mi), injetando-se [ul em um cromatografo
gasoso acoplado a um detector de jonizacio de chamas (GC—FIDZ), usando-se as mesmas
condigbes acima. As dreas dos picos dos alcaléides e da monocrotalina foram ajustadas por

um fator de corre¢io F (Trigo, 1993 ~ ver abaixo).

F=

, sendo:
Cr.12

F. fator de corregio para a drea integracio no cromatégrafo de cada substincia
analisada; PM: massa molecular da substincia analisada; C,: niimero de carbonos da
substancia analisada. A quantidade dos alcalSides foi calcuiada comparando-se as dreas
corrigidas dos alcaldides com a da monocrotalina. Estas quantidades foram expressas em
concentracdo de alcaldides totais (ug de alcaldides totais/mg de peso seco do tecido da
planta].

Diferengas estatisticas da concentragiio dos metabdlitos primérios entre tratamentos
e datas de coleta foram testadas com um modelo de ANOVA onde além de dgua e
fertilizante, a data de coleta também foi inserida como um fator independente, pois nio
blocos diferentes foram analisados em cada uma das datas. Além disto, blocos foram
aninhados dentro de data de coleta. Diferencas estatisticas da concentracdo dos alcaldides

entre os tratamentos foram testadas com ANOVA fatorial em bloco.

! Gas-chromategraphy-mass spectrometry

¢ Gas-chromatography-flame ionization detector
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RESULTADOS

Fenclogia

O més de maio foi o periodo com maior niimero de capitulos em pos-antese. Além

disto, quase todas as plantas possuiam capituios nesta fase fenoldgica (Figura 1). A

fregiiéncia de plantas com capitulos em pds-antese permaneceu alta em 11 de junho, porém

ocorreu uma queda considerdvel no ndmero de capitulos por planta. Desta forma, as datas

de 4 e 30 de maio. escolhidas para avaliar possiveis interacdes entre os tratamentos e

diferentes fases do periodo de floragio da populacio de Chromolaena squalida,

compreendem a primeira e a ltima coleta com grandes quantidades de capitulos.

A Figura | mostra as curvas do nimero de capitulos em pds-antese por planta e

fregtiéncia de plantas com capitulo dos diferentes tratamentos. Nio h4 nenhum padréo claro

da influéncia dos tratamentos nos pardmetros de fenologia. Fatores como tamanho e idade

das plantas devem ser mais importantes para explicar variaches na producio de capitulos.

frequéncia

n%de capitulos
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Figura 1: Fregliéncia de plantas com capitulos em pés-antese e média e desvio padrio do ndmero de

capitulos em pds-antese por planta para cada um dos tratamentos durante a floragiio de Chromolaena squalida

na Reserva Ecoldgica de Itirapina.
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Efeito da disponibilidade de recursos nas caracteristicas reprodutivas das planias

A adic8o de nutrientes teve um efeito positivo no processo de desenvolvimento dos
capitulos. Plantas com tratamento de fertilizagio mostraram um maior didmetro de capitulo
(F=5.88; 2.1.=23; P=0.024). porém ndo houve diferenca entre as datas de coleta. Tanto o
comprimento dos capitulos quante o comprimento do conjunte de aquénios apresentaram
valores significativamente menores em 30 de maio (F=35.35; ¢.1.=23; P=0,030 e F=24.76;
g.1.=23. P<0,001, respectivamente), porém ndc houve diferenca entre os tratamentos

(Figura 2. Tabela 1).
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Figura 2: Média e erro padriic das medidas de tamanho (mm) dos capitulos de Chromolaena
squalida {n=10) para cada uma dos tratamentos: adigiio de dgua (A): adicfio de dgua e fertilizante
(AF): controle e adigho de fertilizante (¥). Colunas vazias referem-se aos valores da amostra de 4 de

maio ¢ colunas cheias aos valores da amostra de 30 de maio.
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Houve um aumento significativo no nimero de aguénios com semente por capitulo
em 30 de maio em relagiio as amostras de 4 de maio (F=20.74: 2l.=15; P<0.0013. A
interacido entre data de coleta e fertilizagdo (F=6,03; g.l.=15; P=0,027) indica que este
aumento foi proporcionalmente maior em plantas com tratamento de adigdo de fertilizante,
mostrando um efeito da fertilizagdo sobre o processo de formacio das sementes. Plantas
com adigio de fertilizante mostraram uma tendéncia. porém ndo significativa, a um menor
nimero total de aquénios por capitulo. Nio houve diferenca no nimero total de aquénios

entre as datas de coleta (Figura 3, Tabela 2).
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Figura 3: Média ¢ erro padrio do nimero de aguénios com semente e do nimero total de aguénios por
capitulo de Chromolaena squalida (n=6) para cada um dos tratamentos: adiglio de dgua {A); adiciio de dgua e
fertilizane (AF); controle e adigio de fertilizante (F). Colunas vazias referem-se acs valores da coleta de 4 de

maio e colunas cheias aos valores da coleta de 30 de maio.

Nao houve diferenca entre os tratamentos na biomassa de aquénios ou do invélucro
(receptdculo + bricteas), porém houve uma tendéncia nio significativa (F=2,89; g.l.= 27:
P=0.101) a um aumento de biomassa total de capitulos nas plantas com tratamento de

adicdo de fertilizante (Figura 4, Tabela 3).
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(mg)
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Figura 4: Média e erro padriio do peso seco dos capitulos de Chromolaena squatida {n=10) para
cada um dos tratamentos: adi¢io de dgua (A): adigio de dgua e fertilizanie (AF): controie & adicio de

fertilizante (F).

Além de alterar o processo de desenvolvimento dos capitulos, os tratamentos
também causaram alteragdes na composicio quimica do tecido vegetal. A concentracdo de
nitrogénio total foi maior em plantas com tratamento de fertilizacio (F=7.32; cl= 24;
P=0,012). Também houve uma maior concentragio de nitrogénio em 30 de maio do que em
4 de maio (F=22,38; gl=24; P<0,001). Por outro lado, nio houve diferenca na
porcentagem de agucares solliveis entre os tratamentos nem entre as data de coleta, mas os
capitulos apresentaram uma maior concentragio de aciicares insoldveis em 30 de maio

(F=14,67; g.1.=22; P=0,001, Figura 5, Tabela 4).
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Figura §: Média e erro padrio da concentragio de metabdlitos primdrios dos capitulos de
Chromolaena squalida (n=5} para cada um dos tratamentos: adicdo de dgua (A): adicio de dgua e
fertilizante (AF); controle ¢ adiciic de fertilizante (F). Colunas vazias referem-se aos valores da

coleta de 4 de maic e colunas cheias acs valores da coleta de 30 de maio.

Foram identificados quatro alcaldides pirrolizidinicos presentes nos capitulos de
Chromolaena squalida: supinina, amabilina, intermedina e licopsamina. Estas substincias
sdo muito semelhantes estruturalmente, diferindo na posicio C-7, com a presenca
(intermedina ¢ licopsamina) ou ndo (supinina, amabilina) de um grupo hidroxila; além
disso, supinina ¢ intermedina diferem da amabilina e ficopsamina na estereogquimica
absoluta na posicdo C-3" (Figura 6). Devido a grande semelhanga entre estes quatro
alcalGides, o efeito dos tratamentos sobre elas foi analisado utilizando a concentragio total

de alcaloides.
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Houve um aumento na concentragdo de alcaléides totais em plantas com tratamento
de adigdo de dgua e nutrientes, evidenciado pela interacio entre estes dois fatores (F=3,43;

e.1.=22: P=0,029; Figura 6, Tabela 3).
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Figura 6: Média e erro padrio (valores niic transformados) da concentragio de alcaléides pirrolizidinicos
encontrados nos capitulos de Chromolaena squaiida (n=10) para cada um dos tratamentos: adi¢io de dgua
{A); adigiio de dgua e fertilizante (AF); controle e adigiio de fertilizante (F). Para ANOVA os dados foram

logaritimizados para obiengdo de homogeneidade das variancias,
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Efeito da disponibilidade de recursos nos endéfagos de capimulo

Foram encontradas nove espécies de enddfagos de capitulo pertencentes a duas
familias da ordem Diptera e duas familias da ordem Coleoptera (Tabela 6). As fotos dos
adultos com seus respectivos pupdrios encontram-se na Figura 7. O tefritideo Neomyopites
sp foi a espécie mais rara, com apenas 13 ocorréncias em 4 plantas. por isso os dados
referentes & esta espécie foram utilizados somente nas anglises dos pardmetros da
comunidade de end6fagos. A maioria das espécies possui desenvolvimento restrito a um
inico capitulo, alimentando-se dos aquénios ou sementes para completar seu
desenvolvimento. As excecdes sio Cecidochares spl, gue promove uma galha no
recepticulo dos capitulos, e Anthicidae sp, que foi encontrada alimentando-se de puparios
vazios e provavelmente de tecidos vegetais em decomposicio, habitos alimentares descritos
para a familia (Stehr 1991). Além disto, as larvas de Anthicidae sp podem se deslocar de
um capitulo para outro, sendo possivel identificar a presenca nos capitulos abandonados
através das fezes. No entanto, isto impossibilitou calcular a taxa de sobrevivéncia para esta

espécie.

Tabela 6: Espécies de enddfagos de capitulos associados a Chramolaena squalida no experimento
de adigio de 4gua ¢ nutrientes reatizado na Reserva Ecolégica de Itirapina. Freqténcia nas piantas

amostradas e nimero total de individuos registrados (N}

Ordem Familia Espécie Freqiiéncia (N)
Diptera
Agromyzidae
Melanagromyza sp 0.64 (122)
Tephritidae
Cecidochares spl 0.86 (164)
Cecidochares sp2 0.61 (96)
Neomyopites sp 0,09 {13
Xanthaciura biocellata 0,77 (238)
Xanthaciura chrysura 0.68 (116)
Xanthaciura sp 0,59 (69)
Coleoptera
Apionidae
Apion sp 0,66 (244)
Anthicidae
Anthicidae sp 0,91 (405)*

* Para esta espécie 0 valor entre parénteses representa o nimero de capitulos infestados.
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Cecidochares sp'i ‘ Cecidochares sp2 Neomyopites sp

Xanthaciura biocellata Xanthaciura chrysura Xanthaciura sp

Melanagromyza sp Apion sp Anthicidae sp

Figura 7: Fotos dos endofagos de capitulos florais de Chromolaena squalida na Reserva Ecologa de
Itirapina. As fotos mostram os adultos e seus respectivos pupdrios encontrados durante a dissecgdo dos

capitulos. Para Apions sp e Anthicidae sp sdo mostradas as pupas ao invés dos puparios.
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De forma geral, os endéfagos responderam positivamente ao tratamento de
fertilizagdo. Anthicidae sp apresentou as maiores taxas de infestacio, porém estas taxas
elevadas ndo refletem necessariamente um maior nimero de individuos J& que as larvas
desta espécie 8m a capacidade de se deslocar de um capitulo para outro. A maioria das
espeécies mostrou uma tendéncia a uma maior infestacio em plantas fertilizadas, porém
Cecidochares sp2 foi a tnica cuja resposta foi estatisticamente significativa (F=7.65:
gl.=24; P=0,011. Figura 8. Tabela 7). Embora nio significativo, Melanagromyza sp. ao
contrario, teve maior abundéncia nas plantas controle que em qualquer dos tratamentos.

Devido a nio homogeneidade dos dados de Melanagromyza Sp. mesmo apoés
transformagio logaritmica, as diferencas entre tratamentos para esta espécie foram testadas
com o teste D.O. desenvolvido por Manly e Francis (1999). Este teste consiste em uma
ANOVA em que a significincia é calculada por reamostragem e que permite inserir a
varidncia de cada tratamento no modelo nulo (ver também Manly 1995}, Desta forma, &
possivel testar diferenca entre médias sem que haja normalidade ou homocedasticidade dos
dados.

A avaliagdo do consumo de capitulos foi realizada com rés espécies:
Melanagromyza sp, Xanthaciura biocellata ¢ Xanthaciura chrysura. Nao houve diferenca
significativa do ndmero de aquénios consumidos para nenhuma das espécies. X. chrysura
foi a dnica espécie que mostrou resposta significativa em relagio 2 proporcao de aquénios
consumidos (Figura 9, Tabela 8). havendo uma menor proporcdo de aquénios consumidos
em capitulos com tratamento de irrigacdo (F=6,67; gl=11; P=0.026) ¢ uma maior
proporgdo em capitulos sob tratamento de fertilizagio (F=4,44; gl.=11; P=0,059). Estes
efeitos provavelmente sdo decorrentes da diminuicio no nimero de aquénios por capitulo
em plantas fertilizadas, j& que nZo houve nenhuma diferenca no ndmero de aguénios
consumidos. As demais espécies ndo foram analisadas em relagiio ao consumo de aquénios
por terem outros tipos de hdbito alimentar. como galhadores (Cecidochares sply e
detritivoros {(Anthicidae sp), por consumirem sempre todos os aquénios (Apion sp e

Cecidochares sp2) ou por haver poucos dados para este tipo de analise {(Xanthaciura sp).
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Figura 8: Média e erro padrio da taxa de infestagiio (valores nfio transformados) por enddfagos dos capitulos

de Chromolaena squatida em cada um dos tratamentos: adiciio de dgua (A), adicBo de dgua e fertilizante

(AF), contole ¢ adic¢lio de fertilizante (F). Os dados de Xanthaciura biocellata sofreram transformagio

logaritmica para obtencio de homogeneidade de varifncia.
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Figura 9: Média e erro padriio (valores nilo transformados) do admero de aquénios consumidos e proporgio

de aguénios consumidos por trés herbivoros de Chromolaena Squalida em cada um dos tratamentos: adigo de

dgua (A), adicho de dgua e fertilizante (AF), contole e adicio de fertilizante (F). Os dados de propor¢ido de

aquénios consumidos por X. chrysura sofreram transformagio pela raiz quadrada parz obtencio de

homogeneidade de variincias.
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Todas as espécies tiveram taxas de

sobrevivéncia muito elevadas,

excetlo

Cecidochares spl. Esta € a iinica espécie galhadora e também foi encontrada induzindo

galhas em ramos, onde talvez tenha um melthor desempenho. Nio houve um padrdo tdo
claro da influéncia dos tratamentos sobre as estimativas de sobrevivéncia, como pode ser
observado nos dados de taxa de infestagdo. Cecidochares spl e Apion sp foram as dnicas

espécies que mostraram uma tendéncia clara, apesar de nfo significativa, 3 uma maior

sobrevivéncia em plantas fertilizadas ( Figura 10, Tabela 9).
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Figura 10: Média e erro padrio da taxa de sobrevivéncia dos endéfagos de capitulo de Chromolaena

squalida em cada um dos tratamentos: adigdo de dgua (A}, adigio de dgua e fertilizante (AF), contole e adigiio

de tertilizante (F).
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Houve um aumento marginalmente significativo na diversidade de enddfagos
associados a plantas fertilizadas (F=3,73; g.1.=29; P=0.063). A riqueza de espécies seguiu o
mesino padrao. porém a abundéncia total de endéfagos (ndmero de individuos por capitulo)

ndo mostrou nenhum padréo claro (Figura 11, Tzabela 10).
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Figura 11: Média ¢ erro padrio do indice de Shannon, riqueza de espécies e abundancia total dos
enddfagos de capitule associados a Chromolaena squalida em cada um dos tratamentos: adi¢do de

dgua (A}, adi¢dio de dgua e fertilizante (AF). controle e adiclio de fertilizante (F).
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Parasitismo

Em seis espécies de enddfagos houve freqiiéncia de parasitismo suficiente para

examinar o efeito dos tratamentos sobre as taxas de ataque por parasitSides. Xanthaciura

chrysura foi a Unica que apresentou resposta significativa aos tratamentos, sofrendo menor

ataque de parasitéides em plantas com tratamento de fertilizacio (F=4.93: ¢.l.=11; P=0.048,

Figura 12, Tabela 11).
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Figura 12: Média e erro padrio da taxa de parasitismo (valores nio transformados) dos enddfagos de capitulo

de Chromolaena squalida em cada um dos tratamentos: adicio de dgua (A), adicdo de dgua ¢ fertilizante

(AF), conwle e adicdo de fertilizante (F). Os dados de X. chrysura e Cecidochares sp2 sofreram

transformagdio arco seno para obten¢do de homogeneidade de variancia.
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Houve diferenca de didmetro dos capitulos infestados por enddéfagos, com
enddéfagos parasitados e ndo infestados (ANOVA, F=11.26; g.1.=857; P<0,001, Figura 13).
Capitulos infestados por enddfagos parasitados apresentaram um didmetro médio 0.21mm
menor do que capitulos infestados apenas por enddfagos e 0,12mm menor do que capitulos
nao infestados. Quando analisados em conjunto os dados de capitulos infestados por
enddfagos parasitados e ndo parasitados, nio houve diferenca significativa no didmetro
entre capitulos com enddfagos e ndo infestados (teste-t, t=0,68; g.1.=858; P=0,494). As
medidas de capitulos infestados por Cecidochares spl nio foram utilizadas nesta

comparagdo, ja que esta espécie € galhadora e promove nitidas modificagdes no tamanho do

capitulo.
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Figura 13: Média e erro padrio do diametro dos capitulos florais de Chromolaena squalida divididos em trés
categorias: apenas com enddfagos (n=30}, com enddfagos parasitados (n=27) e sem enddfagos ou parasitdide

{n=783). Letras diferentes representam diferenga significativa (p<0,03) no teste Tukey a posteriori.
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DISCUSSAO

Efeito da disponibilidade de recursos nas plantas

Os resultados sugerem que plantas com tratamento de fertilizacio alocam mais
recursos para a reproducdo. Além do maior didmetro de capitulos observado nestas plantas.
a tendéncia, apesar de ndo significativa, a uma maior biomassa dos capitulos indica que
plantas sob tratamente de fertilizagdo investiram mais no crescimento das estruturas
reprodutivas. A diferenga do nimero de aquénios com sementes entre as datas de coleta
pode representar uma mudanga fenolégica comum a populacio. Porém. o aumento
proporcionalmente maior do nimero de aquénios com semente em plantas com tratamento
de fertilizagdo (indicado pela interagio entre data de coleta e fertilizacdo) sugere que a
adigdo de fertilizante estd afetando o processo de formacio de sementes. As plantas
também poderiam estar sujeitas A restricdo de outros fatores (e.g., abundincia de
polinizadores) na primeira data de coleta, impossibilitando as plantas fertilizadas de
alocarem este excedente de recursos no desenvolvimento das sementes.

O aumento da concentragdio de aicalSides totais em plantas com tratamento de
adigio de 4gua e fertilizante mostra que estes recursos estio sendo alocados nio s6 no
processo de desenvolvimento dos capitulos, mas também na produgio de compostos do
metabolismo primério. Van Dam et al (1995) mostraram que alcaléides pirrolizidinicos sdo
capazes de reduzir o dano causado por herbivoros generalistas, porém nenhum efeito
defensivo contra herbivoros especialistas foi evidenciado. Os alcaléides pirrolizidinicos ndo
devem estar atuando como defesa contra os endéfagos de capitulo, jd que muitas espécies
apresentaram uma tendéncia a maior infestag@io em plantas fertilizadas. mesmo havendo
uma mator concentragdo de alcaldides em plantas com tratamento de adicio de agua e
fertilizante. Chromolaena squalida possui baixas concentragdes de alcaldides quando
comparada com outras espécies do mesmo género (Brown 1987), sugerindo que estes
compostos podem ndc ser importantes na estratégia de defesa contra herbivoria desta
espécie. Estes resultados estdo de acordo com o esperado pela hipstese de balanco carbono-
nutrientes (Bryant et al. 1983), ji que houve uma maior producio de alcaldides em plantas

com maior disponibilidade de nitrogénio. Segundo a teoria de defesa Gtima (Hamilton et al.
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2001), o aumento na produgdo de compostos de defesa s6 deveria ocorrer se provocasse
uma diminui¢do na herbivoria que compensasse o custo de producio destes compostos.

A disponibilidade de nutrientes parece ser um fator limitante muito mais importante
do que a disponibilidade de dgua para estas plantas. O dnico efeito da adicio de dgua foi
um aumento na concentragdo de alcaléides, que deve ter ocorrido em fungio do aumento na
absorcdo de nutrientes, jd que esie efeito foi observado apenas em plantas com adicio de
dgua e fertilizante. Além disso, a adi¢io de nutrientes alterou o processo de

desenvolvimento e a composicio quimica dos capitulos.

Efeito da disponibilidade de recursos nos enddfagos de capitulo

A maior infestagio de Cecidochares sp2 em plantas fertilizadas pode ser
interpretada como uma preferéncia de oviposicdo das fémeas. ja que os imaturos tdm seu
desenvolvimento restrito ao capitulo escolhido para oviposigdo. Outros trabalhos tém
achado uma preferéncia de enddéfagos por capitulos de tamanho maior (Fondriest & Price
1996, Fenner et al 2002) ou por capitulos com um maior nimero de aquénios (Rieder et al.
2001). A preferéncia por capitulos maiores pode estar associada com maior disponibilidade
de alimento ou ainda a mudancas na composiciio quimica associadas ao crescimento. Desta
forma, o aumento no investimento em produgdo de sementes pode aumentar os riscos
destas serem predadas, impondo uma restri¢io tanto evolutiva (Fenner et al 2002), quanto
fenotipica ao tamanho dos capitulos (Fondriest & Price 1996). No presente trabalho, a
diminui¢go do ndmero total de aquénios em plantas fertilizadas fez com que uma maior
propor¢do de aquénios fosse predada em capitulos sob este tratamento, aumentando ainda
mais a pressdo de predag@o sobre aquénios de plantas fertilizadas. Porém, esta resposta
ocorreu apenas em capitulos infestados por Xanthaciura chrvsura, responsével por uma
pequena propor¢do dos aquénios predados. Briese (2000) mostrou que existe uma relagéo
inversa entre a proporgéo de sementes predadas e o tamanho dos capitulos em Onopordum
bractearum atacadas por Larinus larus, 0 que nos sugere que a relacio entre tamanho de
capftulo e proporgdo de aquénios predados pode variar entre espécies de asterdceas e de
endofagos. Além disto, o efeito da fertilizagdo no ndmero de aguénios vidveis {(com
semente) poderia suplantar as perdas causadas por um aumento nas taxas de infestacio.

Portanto, o estudo de restrigdes evolutivas e ecoldgicas ao tamanho do capitule deve levar
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em conta ndo $¢ a atratividade de polinizadores e enddfagos (Fenner et al. 2002), mas
também outras varidveis relacionadas com o aumento no tamanho, como nimero de
aquénios vidveis ¢ proporcio de aquénios predados.

O maior difmetro dos capitulos e uma maior concentragio de nitrogénio em plantas
fertilizadas indicam uma relaclo positiva entre taxa de crescimento dos capitulos e sua
qualidade nutricional. Este padrio estd de acordo com o esperado pela hipétese de vigor
(Price 1991). pois a concentracdo de nitrogénio pode ser tomada como o methor descritor
de qualidade nutricional da planta hospedeira (Mattson 1980), ¢ o maior didmetro dos
capitulos de plantas fertilizadas pode ser tomado como um indicativo de vigor {sensu Price
1991), representando um maior investimento no crescimento destas estruturas. A maior
taxa de infestagdo de Cecidochares sp2 e a maior diversidade de espécies em plantas
fertitizadas corroboram a hipGtese de vigor, indicando que enddfagos de capitulo
respondem a variagdes no processo de desenvolvimento dos frutos e sementes dos capitulos
florais.

As respostas individuais das espécies foram capazes de causar efeitos na escala da
comunidade. que apresentou uma maior diversidade em plantas com tratamento de
fertilizagdo. A tendéncia a uma preferéncia por plantas fertilizadas pela maioria das
espécies fez com que aumentasse a probabilidade de achar um maior nimero de espécies
nestas plantas. Outros trabathos t8m mostrado um aumento na abundincia total de insetos
em plantas fertilizadas (Siemann 1998, Strauss 1987) o que, por sua vez, pode levar ao
aumento da diversidade devido a um aumento da persisténcia das populagdes (Siemann
1998). Porém, no presente trabalho, os padrdes de abundéncia das espécies estio refletindo
apenas uma preferéncia de oviposic3o, jd que as plantas foram fertilizadas individualmente
em vez da fertilizaglio de parcelas inteiras. Desta forma, plantas de melhor qualidade
podem ter uma fauna de insetos mais rica devido a uma convergéncia no padrdo de escolha
de sitios para oviposigdo dentro da comunidade de herbivoros. Apesar do aumento da
diversidade de insetos ao enfocar a comunidade associada @ uma espécie de planta, a
deposigdo de nitrogénio em ecossistemas naturais diminui a riqueza de espécies de plantas,
mudando a composicdo da comunidade vegetal para apenas algumas espécies dominantes
(Tilman 1987). Esta simplificacdo da comunidade vegetal acaba acarretando uma

simplificagio da comunidade de msetos herbivoros associados (Haddad et al. 2000).
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Efeito da disponibilidade de recursos na interagdo entre endofagos e parasitéides

A diminuicdo da taxa de ataque de Xanthaciura chrysura por parasitéides em
plantas fertilizadas indica. neste caso, uma cascata trofica ao nivel da espécie (sensu Polis
1999). Apesar da cascata trofica ao nivel da espécie nio ser capaz de afetar a distribuicio
de biomassa entre os diferentes niveis tréficos, seus efeitos podem ter grandes influéncias
no processo evolutivo dos organismos componentes da cadeia. Este experimento néo foi
desenhado para detectar uma cascata tréfica ao nivel da comunidade, uma vez que se
concentrou em um recorte da comunidade local. definido por uma espécie focal de planta e
seus insetos associados.

A diferenca na eficiéncia dos parasitdides de X. chrvsura entre plantas com e sem
fertilizagdo pode estar sendo causada por dois mecanismos, um direto e outro indireto.
Diferencas na quaiidade nutricional, neste experimento, associadas ao tamanho dos
capitulos, podem interferir no tempo de desenvolvimento dos endéfagos. Desta forma,
individuos de X. chrysura em plantas fertilizadas poderiam estar se desenvolvendo mais
répido e ficando menos tempo sujeitos ao ataque dos parasitdides (“slow-growth high-
mortality hypothesis” Williams 1999). A diminuiciio das taxas de crescimento devido 3
baixa qualidade nutricional da planta hospedeira geralmente estd associada a um aumento
do consumo de tecido vegetal, infligindo um maior dano a planta (Slansky & Feeny 1977,
Moran & Hamilton ]980). porém nio houve diferenca no nimero de aquénios consumidos
entre 0s tratamentos para nenhuma das espécies. Também ndo foi possivel obter qualquer
medida do tempo de desenvolvimento dos endéfagos no experimento de campo que
pudesse corroborar esta hipétese. Entretanto, o menor didmetro dos capitulos infestados por
endofagos parasitados indica que o tamanho dos capitulos pode afetar diretamente o acesso
do endéfago pelo parasitdide. A falta de diferenca significativa entre capitulos com
enddfagos e capitulos ndo infestados nZo indica necessariamente que endéfagos ndo
estejam escolhendo capitulos maiores, pois capitulos grandes podem ndo ser um fator
limitante na escala amostrada, podendo haver capitulos grandes vazios. Ja foi demonstrado
que galhas maiores oferecem uma maior prote¢do para herbivoros devido a limitagdes no
tamanho do ovipositor de parasitdides, o que pode afetar as taxas de parasitismo e a

composi¢io de espécies da comunidade de parasitSides (Weis et al. 1992, Stiling & Rossi
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1996, Dixon et al. 1998). Este é o primeiro trabatho que mostra uma relagfio entre tamanho
de capitulo e defesa contra parasitéides, o que pode representar mais uma pressio de
seleglo para a preferéncia de enddfagos por capitulos maiores.

A importancia dos niveis tréficos mais baixos na organizagio da cadeia 4 foi
salientada em outros trabathos (Fox et al. 1990. Hartvigsen et al. 1995, Bentz et al. 1996,
Fox et al. 1996), porém muitos avangos tedricos t€m enfocado apenas o papel dos inimigos
naturais (Pace et al. 1999, Polis et al. 2000, Schmitz et al. 2000, Halaj & Wise 2001). O
resultado deste experimento corrobora a idéia de que diferentes condices ambientais
podem desencadear efeitos ao fongo da cadeia tréfica, no sentido da base para niveis mais
altos, modulando a intensidade da interagdo dos herbivoros com seus inimigos naturais
{Hunter & Price 1992b). A primazia do efeito da planta sobre a estruturacio da cadeia
tréfica tem sido evidenciada principalmente em sisternas onde a planta oferece nio s6
alimento para os herbivoros, mas também local de abrigo (Price 1992 a, b). Stiling e Rossi
(1996) mostraram que fatores ambientais poderiam afetar a interacio entre herbivoros e
seus parasitéides por regular o tamanho das gathas. Em outro trabalho, Moon, Rossi e
Stiling (2000) mostraram que fertilizacdo e sombreamento causaram um aumento na
freqiiéncia de ramos verdes em detrimento de ramos lignificados em Borrichia frutescens,
aumentando o parasitismo dos ovos de Pissonotus quadripustulatus, ja que este homdptero
ovipbe sob a epiderme da planta. Meus dados sugerem que condigdes abidticas também
poderiam estar afetando a taxa de parasitismo de enddfagos de capitulo através da
regulagdo do tamanho dos capitulos.

A diminuigio da eficiéncia dos parasitSides em plantas fertilizadas pode levar a um
resultado contra-intuitive em que plantas fertilizadas teriam uma menor performance do
que plantas ndo fertilizadas (Hartvigsen et al. 1995). Porém, no presente experimento, o
efeito da qualidade da planta sobre os parasitdides se deu apenas na interagiio entre os
parasitSides e uma das espécies de enddfagos, responsdvel por uma pequena proporgic dos
aquénios predados. Apesar de algumas espécies de Asterdcea possufrem banco de sementes
persistente (Roberts & Chancellor 1979, Briese 2000), trabalhos t&m demonstrado que a
predagdo pré-dispersdo causada por endéfagos de capitulo é capaz de diminuir o
recrutamento de plantulas (Louda 1982, Louda & Potvin 1995) gerando uma menor

densidade de individuos reprodutivos na estacdio seguinte (Louda & Potvin 1993) e com
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isto alterando nado sé a demografia da populacdo., mas também o desempenho dos
individuos. Desta forma, este trabalho mostra que, potenciaimente, a heterogeneidade
ambiental natural. assim como a deposi¢do antrépica de nitrogénio, poderia afetar a
abundincia das espécies de Asterdceas pela preferéncia de alguns endéfagos por capitulos
de alta qualidade nutricional e, além disto. pelo efeito da qualidade da planta hospedeira na

eficiéncia dos parasitdides.
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TABELAS

Tabela 1: Andlises de variancia com medidas repetidas para didmetro e comprimento dos capitulos ¢
comprimento do conjunto de aquénios de Chromelaena squaiida.

oL média dos gl doerro média dos F P
quadrades quadrados do erro

Didmetro
Agua 1 0,612 23 0.032 0388 0539
Fertilizante i 0,185 23 0,032 5.879 0.024
Data de coteta 1 0,018 23 0,003 2,932 0.097
Agua x fertilizacdo i <0001 23 0,032 0.003 0,954
Agua x dara 1 <0,001 23 0,005 0.0001 0989
FertiizagHo x data 1 0,013 23 0,003 2,025 0.165
Agua x fertilizacdo x data 1 0.002 23 0,005 0.340 0.564
Bloco 8 0.038 23 0,032 1,215 0.334
Comprimento de
capitulo
Agua ! 0,849 23 0,342 2481 0,129
Fertilizante I 0.484 23 0.342 1,416 0.246
Data de coleta 1 0,222 23 0,041 5353 0,030
Agua x fertilizacio 1 0,028 23 0,342 0,084 0,774
Agua x data 1 0,010 23 0,041 0242 0627
Fertilizacio x data i 0.002 23 0,041 0.047 (.83
Agua x fertilizagio x data I 0,002 23 0,041 0.039 0,844
Bloco 3 0,344 23 0,342 1,000 0,438
Comprimento do
conjunto de aguénios
Agua 1 0311 23 0,106 2,945 0.100
Fertilizante 1 0,083 23 0,106 0,789 0,383
Data de coleta i 0,271 23 8,011 24,755 <0,001
Agua x fertilizagio 1 0.072 23 0,106 0.679 0418
Agua x data 1 0,023 23 0,011 2,119 0,159
Fertilizagio x data 1 <(,001 23 0,011 0,083 0,776
Agua x fertilizacio x data 1 <0001 23 0,011 0.029 0,867
Bloco 8 0,196 23 0,106 1.858 G117
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Tabela 2: Andlises de varincia com medidas repetidas referentes & contagems de aquénios de Chromolaena
squalida.

gl médiados gl doerro média dos F P
guadrados quadrados do erro

N* aquénios ¢com semente

Agua 1 10.290 15 15,603 0,659 0420
Fertilizante 1 2,489 13 15,605 0,160 0,693
Data de coleta 1 63,169 15 3,045 20,744 <0,001
Agua x fertilizagio 1 0.333 15 15.603 0021 0.886
Agua x data 1 1,245 13 3,043 0409 0,532
Fertilizagio x data 1 18,361 15 3,043 6.029 0,027
Agua x fertilizagio x data 1 3,880 13 3,043 1274 0,277
Bloco S 11,001 15 15,605 0,705 0,629
N° total de aquénios

Agua 1 0,023 13 27.170 0,001 0977
Fertilizante 1 835,741 15 27170 3,156 0,096
Data de coleta 1 9,898 13 6,258 1,582 0,228
Agua x fertilizagdo ! 0,037 15 27.170 0001 0971
Agua x data 1 11,432 15 6,258 1,827 0197
Fertilizacdo x data 1 0.138 15 6,258 0,022 0884
Agua x fertilizagiio x data 1 1.822 15 6,258 0,291 0,597
Bloco 5 24,699 15 27.170 0,909 0501

Tabela 3: Andlises de varidncia fatoriais dos pesos secos de componentes dos capitulos de Chromolaena
squalida.

el média dos quadrados F P
Aguénios
Agua 1 0.030 0,033 0,857
fertilizacdo 1 2,438 2,727 0,110
Agua x fertilizagao l 0,391 0.661 0,423
Bloco 9 1,190 1,331 0.267
Erro 27 0,894
Invélucro
Agua 1 0,296 0.303 0.586
fertilizacio | 1,504 1,542 0,225
Agua x fertilizagio 1 0.378 0,388 0,539
Bloco 9 0.694 0.771 0,694
Erro 27 0,9750
Total
Agua 1 0.513 0,191 0,666
fertilizagio i 7,773 2,889 0.101
Agua x fertilizagdo 1 0,024 0,009 0,926
Bioco 9 2,341 0,871 0,561
Erro 27 2,690
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Tabela 4: Analises de varidncia fatoriais com desenho misto da concentragio dos compostos do metabolismo
primiric dos capituios de Chromolaena squalida. Blocos aninhados em data de coleta.

a.l média dos guadrados F P
Nitrogénic total
Agua 1 0.013 0,524 0.476
Fertilizante i 0,188 7.317 6,012
Data de coleta i 0.574 22,383 <0,001
Agua x Fertilizante t <0,001 0.002 0,961
Agua x data 1 0.009 0,346 0,562
Fertilizante x data 1 0,022 0.844 0.367
Agua x fertilizante x data 1 0,009 ¢.337 0,567
Bloco (data) g 0.092 3,571 0,007
Errc 24 0.026
Acticares soliveis
Agua 1 0,001 0,088 0,769
Fertilizante 1 <(,001 0,001 0,675
Data 1 0,004 0,370 0.530
Agua x fertilizante i <0,001 <0001 0,096
Agua x data i 0,004 0,345 0,504
Fertilizante x data i 0,004 0,373 0,549
Agua x fertilizante x data 1 0,004 0.346 0,564
Bloco (data) & 0,020 1,905 0,119
Erro 19 0,010
Acicares insoltveis
Agua 1 0,904 1174 0,290
Fertilizante i 2,292 2,979 0,098
Data i 11,288 14,670 0,001
Agua x fertilizante ! 0,863 1,124 0.300
Agua x data 1 1,774 2,305 0,143
Fertilizante x data 1 0,081 0,105 0,749
Agua x fertilizante x data 1 0,001 0,001 0,973
Bioco (data} 8 5,137 6.676 <0,001
Erro 22 0,769

Tabela 5: Andlise de varidncia fatorial da concentragio de alcaléides pirrclizidinicos totais em capitulos de
Chromolaena squalida.

gl média dos quadrados F P
Alcaléides totais
Agua 1 0.005 0,223 0,642
Fertilizagdio 1 0,028 1,341 0.259
Agua x fertilizagio 1 0,115 5429 0,029
Bloco 9 0,043 2,037 0,084
Erro 22 (6,021
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Tabela 7: Andlises de varifncia fatoriais das taxas de infestagio dos enddfagos de capituio de Chromolaena

squalida.

ol media dos quadrados F P

Cecidochares spl

Agua H 0.240 0.183 0.672
Fernifizante i (0,853 0.6530 (.426
Agua x fertilizante 1 1648 1,256 0.271
Bloco 10 2113 Lot 0.151
Ermo 30 1.313

Cecidochares sp2

Agua i <0001 <0.001 0,998
Fertilizante { 3.460 7,651 G0
Agua x fertilizante 1 1104 2,437 0,132
Bloco § 0.708 1.564 C.188
Erro 24 0,433

Melanagromyza sp

Agus 1 6,422 2.657 0.102%
Fertilizante i ldie 1397 0.230%
Agua x fertilizante ! 5.283 2.161 0.122%
Erro 40 24453

Xanthaciura biocellata

Agua l 0.006 0.083 0,776
Fertilizante t 0.047 0.573 0,436
Agua x fertilizante 1 0.031 0.376 0,545
Bloco 9 0.176 2.151 0.06¢
Erro 27 0.082

Xanthaciura chrysura

Agua 1 0,393 0,344 0.362
Ferilizante i 0,173 0.153 0.699
Agua x fertilizante 1 0,171 0.150 0,702
Bloco 10 6.737 0.645 0,764
Erro ki 1.143

Xanthaciura Sp

Agua ; 3,814 1,442 0.240
Fertilizante ! 5.2806 1,998 0,169
Agua x fertilizante 1 1,771 0,569 0,420
Bloco 9 3,332 1,260 0,303
Eiro 27 2,646

Apion sp

Agua 1 13.196 0,471 0.498
Fertilizanie | 18.477 0.660 0.423
Agua x fertilizante ! 8210 0,293 0.706
Bloco 10 36,713 131 0.269
Erro 30 27.994

Anthicidae sp

Agua ! 14.507 2.397 0.132
Fertilizante ! 0,026 0,004 0,948
Aguz x feritlizante ! 12,503 2,066 0.161
Bloco 10 24,024 3.969 0.002
Erro 30 6,052

*valores de P referentes ao teste D.O. (Manly & Francis 1999},
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Tabela 8: Analises de varidneia fatoriais do niimero e proporgdo de aquénios consumidos por enddfagos de
capitulo de Chromolaena squalida.

ol Média dos F P
quadrados

Melanagromyza sp
N* de aquénios consumidos
Agua I 3,692 0,437 0,530
Fertilizante 1 0,934 0.1 0.74%
Agua x fertilizante ! 0.044 0.003 0.944
Bloco 11 2,143 0,254 0979
Erro 7 8,442
Proporcao de aquénios consumidos
Agua 1 0,031 1,220 0,301
Fertitizante 1 0.003 0,102 0,738
Agua x fertilizante 1 <0.001 0,018 0.898
Bloco i1 1,894 (.743 0.684
Erro 8 0.026

X. biocellata
N® de aquénios consumidos
Agua 1 0,286 0,129 0,723
Fertilizante 1 0,369 0,167 0,087
Agua x fertilizanze 1 4,671 2,112 0,162
Bloco 10 2,168 0,980 0.490
Erro 20 2,211
Propor¢io de aquénios consumidos
Agua 1 0,024 2,674 0,118
Fertitizante 1 0,007 0,840 0,370
Agua x fertilizante 1 0.001 0,153 0,698
Bloco 0 0,011 1,246 0.323
Erro 20 0,009

X. chrysura
N* de aquénios consumidos
Agua | 0,434 0,319 0.584
Fertilizante L 1,126 0.829 0.384
Agua x fertilizante 1 0,814 0,599 0,457
Bloco il 0,806 0,393 0.798
Erre 1o 1,338
Proporcao de aquénios consumidos
Agua 1 0.040 6,666 0,026
Fertilizante 1 0,026 4,442 0,059
Agua x fertilizante 1 0,009 1,551 0,239
Bioco it 0,008 1,264 0,352
Erro il 0.006
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Tabela 9: Ansglises de varidncia

Chromolasna squalida.

g.l média dos quadrados F P
Cecidochares spl
Agua i 0.035 0,437 0.515
Fertilizante i 0,163 2036 0,167
Agua x fertilizante ! 0,006 0077 0.784
Blaco Il 0.050 0.628 0,788
Erro 24 0,080
Cecidochares sp2
Agua i 0.136 1,506 0.239
Fertilizante i (6,029 0,283 0,603
Agua x fertilizante ] 0,085 0.826 0.378
Bloco 8 0,137 1.326 0.303
Erro 15 0,103
Melanagromyza Sp
Agua 1 0.004 0,016 0,901
Fertilizante 1 0,353 2,538 0,132
Agua x fertilizante 1 0,259 1,187 0,293
Bloco 11 0,077 0,355 0,955
Errc 15 0,218
Xanthaciura biocellata
Agua 1 0,003 0,048 0.829
Fertilizante ! 0.07¢ 0,883 0.358
Agua x fertilizante 1 0,076 0,965 0,337
Bloce 9 0.053 0,679 0,720
Erro 21 0,079
Xanthaciura chrysura
Agua 1 0,002 0,019 0.891
Fertilizante 1 0,147 1.660 0216
Agua x fertilizante 1 0,005 0,062 0,806
Bloco 10 0,141 1,601 0,194
Erro 16 0,088 .
Xanthaciura sp
Agua 1 0.194 1,630 0.224
Fertilizante L 0,148 1,243 0,283
Agua x fertilizante 1 0.145 1216 0.290
Bloco 9 0230 1,978 0,128
Erro 13 0,119
Apion sp
Agua 1 0,021 0,297 0,594
Fertilizante I 0,176 2,506 0,134
Agua x fertilizante i 0,018 0,255 0,621
Bioco i2 0,148 2,100 0,088
Erro I3 0,070

fatoriais das taxas de sobrevivéncia dos endéfagos de capiiulo de
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Tabela 10: Anilise de covaridncia do fndice de Shannon e Riqueza de espécies e de andlise de varidncia
fatorial da abundancia total de enddfagos de capituio associados & Chromolaena squalida.

g.l média dos quadrados F P
Indice de Shannon
Agua 1 0.024 0,366 0,550
Fertilizante 1 0,228 3,725 0.663
Agua x fertilizante i 002! 0,343 0,563
N° de capitulos triados i 0.964 15,739 <0,001
Bloco 10 0,127 2,078 0.061
Erro 29 0.061
Riqueza de espécies
Agua 1 0.677 0.442 0.512
Fertilizante i 3,186 2,079 0,160
Agua x fertilizante 1 0015 0.010 0.922
N° de capitulos triados I 37,828 24,683 <0,001
Bloco 10 2,673 1,744 0,118
Erro 29 1,333
Abundincia de end6fagos
Agua 1 171,439 2,572 0,119
Fertilizante 1 110,315 1,655 0,208
Agua x fertilizante 1 21,442 0,322 0.575
Bloco 10 37,044 0,336 0.836
Erro 30 66,652
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Tabela 11: Andlises de varidncia fatoriais das taxas de parasitismo dos enddéfagos de capitulo de
Chromolaena squalida.

g.l. média dos guadrados F P
Cecidochares spl
Agua ] 0.005 0,066 0.800
Fertilizante 1 0.032 0.407 0.332
Agua x fertilizante { 0,021 0.268 0,611
Bloco 7 0.052 0.652 0,708
Erro 17 0.076
Cecidochares sp2
Agua 1 0.201 1,509 0.238
Fertilizante i 0432 3253 0,091
Agua x fertilizante i 0.037 0,280 0.604
Blocoe 7 0,147 1,109 0,407
Erro 13 0,133
Melanagromyza sp
Agua I <0,001 0,002 0,962
Fertilizante 1 0,072 0.896 0.364
Agua x fertilizante ] 0,040 0.500 0.494
Bloco 8 0,054 0,667 0,711
Erro 1 0,080
Xanthaciura biocelatta
Agua 1 0.002 0,034 0,856
Fertilizanie 1 0,035 0,507 05,486
Agua x fertilizante 1 0,026 0,374 0,549
Bioco 8 0,037 0,529 0,819
Erro 18 8.070
Xanthaciura chrysura
Agua i 0,018 0,103 0,754
Fertilizante i 0,870 4,926 0.048
Agua x fertilizante ! 0,042 0,243 0,632
Bloco 8 0,073 0412 0.891
Erro 11 0,177
Apion sp
Agua 1 <0,001 <0,001 0,988
Fertilizante 1 <0,001 0,004 0.949
Agua x fertilizante 1 0,009 1,863 0,209
Bloco 4 0,004 0,835 0,539
Erro 8 0.005
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