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Resumo

Ecologia de comunidades visa entender como grupos de espécies se
distribuem na natureza, demonstrando as formas como estes sdo
influenciados pelos componentes abitticos e bidticos. Nesta tese tratamos dos
fatores importantes para a estruturacio de comunidades de artrépodes
associadas a arbustos de Byrsonima intermedia. ~Demonstramos como a
variagdo na massa de folhas, botdes, flores e frutos, altura e biomassa acima
do solo dos arbustos de B. intermedia influenciam a estrutura da comunidade
de aranhas e testamos através de modelos nulos a co-ocorréncia de grupos na
comunidade de artrépodes associados a este arbusto. Para responder como a
comunidade de aranhas varia em func¢do da estrutura do habitat,
representada pela fenologia e altura de arbustos B. intermedia, coletamos
aranhas e aferimos a massa de botdes, flores, frutos e folhas e a altura de 46
plantas. Utilizamos modelos nulos avaliando o indice V-ratio baseado na
presenga ou auséncia das familias de herbivoros e predadores para os mesmos
46 arbustos. A composi¢do em familias de aranhas dependeu da estrutura do
habitat, apresentando um padrdo de substituicdo de espécies ao longo dos
gradientes de fenologia e altura das plantas, independentemente da biomassa
destas plantas. Ja os dois indices V-ratio foram diferentes do acaso para a
comunidade de herbivoros, mas ndo para predadores. Sugerimos que a alta
especificidade de herbivoros ao habitat, que também representa seu recurso
alimentar, aumenta a chance de competicdo, enquanto predadores por
apresentarem maior variabilidade quanto aos recursos alimentares e a escolha
de habitat, devem diminuir a possibilidade de competi¢do, exibindo
distribuicdo aleatéria entre os arbustos, e desta forma sendo estruturados pela
complexidade do habitat.

Palavras-chave: Comunidade. Interacdo Animal-Planta.  Polinizagéo.
Coevolugédo. Cerrado.



Abstract

Community ecology aims to understand how groups of species are
distributed in nature, demonstrating the ways in which these are influenced
by abiotic and biotic resources. In this thesis we deal with the important
factors structuring arthropod communities associated with shrubs of
Byrsonima intermedia. We demonstrated that the variation in the mass of
leaves, buds, flowers and fruits in height and aboveground biomass of B.
intermedia shrubs influences the community structure of spiders and tested,
using null models, the co-occurrence of arthropods groups in the community
associated with this shrub. To answer how the spider community varies with
habitat structure, represented by the phenology and height of B. intermedia
shrubs, we measured the mass of buds, flowers, fruits and leaves and the
height of 46 plants and collected all spiders. We also used null models to
evaluate the V-ratio index based on the herbivores and predators presence or
absence for the same 46 bushes. The composition of spider families depended
on habitat structure, showing a pattern of species turnover along gradients of
phenology and plant height, regardless of the biomass of these plants. The
two indices used in null models analyses differed from chance for the
community of herbivores, but not for predators. We suggest that the high
specificity of herbivores to habitat, which also represents their food resource,
increases the chance of competition, as predators have greater variability in
food resources and habitat choice, should decrease the possibility of
competition, exhibiting random distribution between shrubs, being organized
due to habitat structure.

Keywords: community. Animal-Plant interaction. pollination. Coevolution.
Cerrado.



Introdugao

Comunidades sdo cole¢des de populagdes de diferentes espécies que
compartilham o mesmo espago e tempo e sdo regidas por vdrios tipos de
padroes e dindmicas [1]. Entre esses padrdes, podemos citar tendéncias a
riqueza de espécies ao longo de diferentes gradientes ambientais, a exemplo
da mudanga de espécies de anfibios em gradientes altitudinais distintos [2], e
conjuntos estdveis de espécies, definidos por intera¢des diretas como a de
predadores e presas, na qual predadores ndo sobrevivem na auséncia de suas
presas, assim como a populagdo das presas pode ser alterada na auséncia do
seu predador, degradando seu habitat em decorréncia da superpopulacdao
[3, 4, 5]. Esses padroes normalmente apresentam-se juntos como tendéncias
gerais dentro da ecologia de comunidades, determinando a riqueza e
diversidade destas. Contudo podem haver efeitos indiretos, importantes na
determinacdo desses pardmetros de riqueza e diversidade da comunidade,
constituindo um desafio dificil prever qual seu impacto sobre as
comunidades.  Esta linha de abordagem nos estudos de ecologia de
comunidades vem recebendo mais atenc¢ido desde a tiltima década [6, 7].

Um exemplo de sistema biolégico que pode depender de interagdes
indiretas sdo os que envolvem predadores e presas em plantas, tais como,
aranhas, mantideos e phymantideos [8] que vivem em plantas e se alimentam
de artrépodes. Predadores como aranhas, podem habitar plantas para
capturar presas, mas essa estratégia s é eficiente se a chance de encontrar
presas atende um limite minimo para a sobrevivéncia da aranha. Assim
aranhas que habitam essas plantas estdo em constante pressao evolutiva para
escolher locais que apresentem uma densidade o6tima de presas para
sobrevivéncia [9, 10], e como existe uma grande diversidade de artrépodes
herbivoros e polinizadores em plantas [11], é comum encontrar uma enorme
quantidade de espécies de aranhas nessas plantas [12].

Mas aranhas se alimentando de outros artrépodes sobre plantas podem
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gerar um efeito em cascata. Muitas das presas podem agir como antagonistas
ou mutualistas para as plantas (herbivoros ou polinizadores) e a predacdo
pode entdo afetar suas intera¢des com as plantas de forma positiva ou
negativa [13]. Além do efeito exercido pelos predadores devido a simples
eliminagdo de herbivoros e polinizadores, sabemos que predadores também
modificam comportamentos dessas presas, que tentam reduzir o seu risco de
predagdo. Evitar a predacdo tem um custo para a presa, diminuindo seu
crescimento e sucesso reprodutivo, ao ponto que os predadores também
afetam as densidades de suas presas por efeitos mediados por tragos [14].
Além disso, existem evidéncias de efeitos em cascata positivos para a planta
em consequéncia da predacdo por aranhas indistinta sobre visitantes florais e
predadores de sementes, diminuindo o ntimero de évulos fertilizados e o
numero de sementes danificadas [15, 16].

Um desafio para o entendimento desse tipo de interagdo tri-tréfica, no qual
efeitos indiretos ocorrem entre predadores e plantas, é a interpretagdo das
interagdes entre individuos e populagdes no contexto da comunidade. Ao
invés de pensar sobre as decisdes individuais e isoladas para cada espécie
participante, considerando que os individuos estdo inseridos em uma
comunidade e tomam suas decisdes nesse contexto, os resultados deste
processo afetam diretamente certas espécies da comunidade e indiretamente
outras. Nesse nivel, a estrutura da comunidade pode ter caracteristicas
determinadas por essas interac¢des indiretas tri-tréficas, podendo-se esperar
que exista interligagdo entre esses trés grupos, predadores, presas e plantas
[14]. Um grande ntimero de estudos ja se propds avaliar como essa relagdo
funciona e se o efeito da interacdo entre predadores e presas é positivo ou
negativo no sucesso das plantas onde elas ocorrem [8]. Contudo resultados
contrastantes foram encontrados, tanto impondo um custo ao sucesso
reprodutivo das plantas onde ocorrem [17, 18, 19, 20, 13], quanto conferindo
um maior sucesso reprodutivo [16, 21, 22].

Os resultados encontrados por esses autores podem explicar as interagdes
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dos predadores nessas plantas indicando, inclusive, que as aranhas podem
reduzir o nivel de poliniza¢do da planta ao predar artrépodes que agem como
polinizadores [23, 24, 20], mas podem aumentar o ntimero de sementes
produzidas ao consumir ladrdes de néctar, herbivoros que consomem
sementes ou outras partes da planta [25, 26, 16]. Além disso, alguns
predadores podem restringir sua presenga a certos periodos da fenologia das
plantas, na floragdo por exemplo, e atacarem especificamente polinizadores
durante a floracdo ou agir de forma a proteger sementes ou frutos durante a
frutificagcdo [27, 28, 29, 30, 17]. Isto demonstra ser necessario conhecer a
estrutura da comunidade de aranhas, para saber quais desses efeitos estdo
agindo sobre esta comunidade.

Efeitos indiretos tém implicagdes importantes para estudos ecolégicos de
estruturacdo das comunidades e sua ocorréncia em potencial deve ser
considerada para uma correta interpretacdo experimental[31]. Modelos
tedricos e estudos empiricos tem trazido um significativo progresso para
entender sistemas tri-tréficos [32]. Contudo, para casos como o descrito
acima, em que hd um efeito cascata que vai do predador até a planta,
resultando em efeito indireto, ainda existem poucos modelos disponiveis,
devido a dificuldade de modelar esse tipo de relacdo [33], essencialmente
porque os efeitos sdo dependentes das densidades relativas de todas as
populagdes participantes, ou seja, da estrutura da comunidade [14]. Entre as
possibilidades descritas [34, 35, 36, 37] podemos citar o0 modelo proposto por
Higginson, Ruxton e Skelhorn [38], que além de simples aborda a interacdao
entre predadores, presas e plantas, e nos auxilia a melhor avaliar resultados
empiricos e gerar hip6teses sobre como devem ser as intera¢des entre os
predadores e presas para cada resultado obtido.

Primeiramente, o principal resultado observado no modelo proposto
Higginson, Ruxton e Skelhorn [38] comum a outros modelos [14, 37] prevé
que o efeito final depende da densidade de predadores e da densidade

relativa entre artrépodes mutualistas e antagonistas para a planta. Assim,
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compreender como funciona a estruturagdo das comunidades de predadores e
artrépodes em plantas é decisivo para compreender o resultado final dessa
interacdo entre predadores, presas e plantas.

Além das densidades dos habitantes das plantas, o modelo de Higginson,
Ruxton e Skelhorn ainda demonstra que devemos esperar resultado de maior
incremento no sucesso reprodutivo das plantas obtido da interacdo entre
predadores e presas para as plantas quando o desempenho dos polinizadores
for negativamente dependente da densidade dos polinizadores, se o predador
for moderadamente eficiente em influenciar a frequéncia de visitas por suas
presas e se os polinizadores forem muitos eficientes [38].

A complexidade estrutural do habitat tem sido considerada uma das
principais varidveis na determinacdo da abundancia e da estrutura da
comunidade de artrépodes. Vérios trabalhos mostraram uma forte relacao
entre a estrutura da comunidade de artrépodes e a complexidade estrutural
do substrato [39, 40, 41, 42, 43]. O padrao comumente observado em aranhas
que habitam plantas é considerado uma tendéncia para comunidades de
aranhas que respondem a arquitetura dos ramos de plantas [44, 45, 46, 47].

Processos ecoldgicos como competicdo [48], predacgdo [49], parasitismo
[50], mutualismo [51] e diferencas ou similaridades no uso de recursos [52, 53]
também modificam a estrutura das comunidades de artropodes. Para tais
avalia¢des sdo utilizadas anédlises de co-ocorréncia, que tém contribuido para
observacdo destes padrdes em comunidades e vem se tornando um poderoso
instrumento para descobrir padrdes de estruturagio em comunidades
[54, 55, 56].

Arbustos de Byrsonima intermedia A. Juss (Malpighiaceae) estdo
distribuidos ao longo de toda a regido central do pais[57], ndo possuem
nectdrios extraflorais mas possuem glandulas produtoras de 6leo que atraem
polinizadores especializados na coleta do produto dessas glandulas [58].
Temos também registros de muitos grupos de artrépodes associados a este

arbusto, entre eles estdo afideos e membracideos que comumente atraem
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formigas produzindo melado [59]. Por estas caracteristicas B. intermedia é um
modelo adequado para investigar a ocorréncia de interagdes entre predadores
e presas, sobre o sucesso reprodutivo da planta [60]. Além disso a familia
Malpighiaceae possui como caréter fixo a forma de suas flores, mas varia
bastante quanto ao hédbito entre suas espécies, o que pode ser interessante
para comparagdes futuras [58].

Nesta tese sdo tratados fatores bidticos e abidticos importantes para a
estruturacdo de comunidades dos artrépodes associadas a arbustos de B.
intermedia, bem como explorada a relacdo desses artrépodes, mais
especificamente as aranhas, sobre o sucesso reprodutivo de B. intermedia.

No primeiro capitulo, sdo consideradas as mudangas na estrutura da
comunidade de aranhas em gradientes de variacdo arquitetural dependentes
da altura (arranjo da biomassa) e da fenologia de arbustos B. intermedia, o que
nos ajuda a avaliar qual a composigdo de predadores nestes arbustos.

No segundo capitulo avaliamos a estrutura de toda a comunidade,
observando se seus padroes de estruturagdo sdo semelhantes para herbivoros
e predadores. Além disso verificamos se a composi¢do de formigas tem um
papel chave na composigdo das espécies desses grupos em B. intermedia[61], j&
que ndo sé a presenca de predadores, mas a densidade de herbivoros,
antagonistas para a planta, sdo elementos chaves no modelo para predadores
e presas em plantas [38].

No terceiro capitulo testamos com modelos nulos a co-ocorréncia de
familias na comunidade de artrépodes associados a B. intermedia. Com esses
modelos podemos predizer se a predagdo ou competicio tem um papel
importante na densidade de herbivoros e predadores. Assim podemos entdo
enquadrar B. intermedia no modelo Higginson, Ruxton e Skelhorn [38] como
propensa a receber um efeito indireto positivo ou negativo da interagdo entre
predadores e presas. Concluimos propondo uma hipétese de que predadores
se alimentando de diferentes espécies de herbivoros devem gerar um sistema

mais estdvel do que herbivoros se alimentando de vérias espécies de plantas,
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0 que leva a uma diferenca nos padrdes entre herbivoros e predadores
observados.

No quarto capitulo realizamos um experimento para verificar a possivel
ocorréncia de variagdo no sucesso reprodutivo de B. intermedia devido a
presenca de aranhas como previsto pelo modelo [38]. Mais especificamente,
avaliamos a produtividade de frutos simulando a presenca de aranhas, por
meio de modelos artificiais, e o risco de predacdo que aranhas da familia

Thomisidade acrescentam ao visitantes florais durante o periodo de floracéo.
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1.1 Abstract

The presence of buds, flowers, and fruits increases structural complexity in
plants, but can also attract potential prey for predators, thus determining
faunistic composition. To understand how a spider assemblage living in the
shrub Byrsonima intermedia (Malpighiaceae) varies with habitat structure in
terms of reproductive elements and height of plant, we collected spider
specimens and measured bud, flower, fruit, and leaf masses of 44 plants, as
well as their height. Spider family composition was found to depend on
habitat structure, following a pattern of family turnover occurring along
gradients of reproductive plant elements and height, regardless of plant
biomass. Theridiidae occurred in samples with the major proportions of buds
and flowers, while Oxyopidae occurred only in samples with major
proportions of fruits. Multiple linear regression revealed the strong relation
between the composition in reproductive plant elements and the composition
in families of spiders and a relation between shrub height and spider family

composition. These results help us to understand the temporal dynamics
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between structural complexity of vegetation and spider assemblages, because
during plant phenology the proportions of reproductive elements are also
varying.

Keywords: Araneae, assemblage composition, assemblage diversity,

habitat structure, habitat heterogeneity, reproductive phenology
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1.2 Short Communication

The influence of plant structural traits on microhabitat selection has been
demonstrated for spiders around the world. The spiders’preferences for
particular microhabitats result in variation of spider diversity related to both
the structure of vegetative parts [47, 62] and the presence of reproductive
structures [63, 64].

Inflorescence-bearing branches are structurally distinct from vegetative
branches and may constitute microhabitats that offer a range of attractive
traits for spiders. Floral structures may provide refuge from predators and
harsh environmental conditions, facilitating camouflaging for prey capture
and serving as breeding sites [65]. Abundance of potential prey for spiders is
high in buds and flowers, as these structures are often visited by herbivores
and pollinating insects [15]. Furthermore, fruits attract insects and may
depend on these to complete their life cycles (e.g. [66, 67]). Plant phenological
variation is therefore expected to determine variations in the structure of
spider assemblages. The presence and succession of reproductive elements of
plants mask the effects of plant structural complexity on spider diversity,
because reproductive structures not only modify plant architecture (by
changing biomass spatial arrangement), but also amplify the local prey
availability, being attractive to spiders for many reasons (e.g., [68, 69]).

We desired to know if the relative amount of each reproductive element
(buds, flowers and fruits), height (plant architecture), and biomass (habitat
size) of the shrub Byrsonima intermedia A. Juss (Malpighiaceae) might explain
variation in the composition of spider assemblages. The architecture of this
shrub species varies with height [70], because the taller the specimen, the
further apart its branches are arranged, facilitating the construction of wider
webs.

Data were collected from an area of the Brazilian savanna (cerrado stricto
sensu) in Campo Grande, Mato Grosso do Sul, southwestern Brazil (Embrapa

Gado de Corte, 20°26/36,6"S e 54°43/30,6”W). The area, now undergoing
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regeneration, harbors a large number of B. intermedia specimens with
asynchronic flowering.

The species has entomophilous flowers that last for one day on average
and develop into a drupe [70]. From 17 October to 4 December 2008, a total
of 44 shrubs (typically six each week) was sampled. To randomize the choice
of shrubs, the posts of an adjoining fence were numbered. A fencepost and
a perpendicular distance in meters (integers from 0 to 100) were then chosen
by draw. Fencepost and distance determined a spot from which the nearest
B. intermedia shrub was selected. While uncut, the plants were individually
wrapped in plastic bags of 1001 capacity, then cut at ground level using pruning
shears before taken to the laboratory, where each shrub (mean height = 1.24m,
SD = 0.25; biomass = 461.2g, SD = 252.3) was inspected for the presence
of arthropods. The spiders thus collected were stored for identification at the
family level. Voucher specimens were deposited in the Arachnida collection of
Instituto Butantan of Sdo Paulo, Brazil.

After removal of the arthropods, all the buds, flowers, fruits, and leaves
from each shrub were collected, and the fresh mass of each of these types of
structure was weighed using a balance of 0.01 g precision right after the
removal of the arthropods in the same day of sampling. As B. intermedia is a
species with an asynchronous flowering period [71]. The 44 plant specimens
were randomly grouped, taking into account the frequency of spider families,
mean plant height, and total biomass of shrubs, leaves, buds, flowers, and
fruits, resulting in 11 samples of four specimens each, allowing us to make
ordinations of the variables without losing the relation between them.

Ordination by non-metric multidimensional scaling (NMDS) was
employed to represent the variation in relative amounts of leaves, buds,
flowers, and fruits across plant samples. We considered the relative biomass
of vegetative structures (leaves) and reproductive structures (buds, flowers,
and fruits), employing a Bray—Curtis dissimilarity matrix for this ordination.

NMDS was also used to represent spider family composition. A Bray—Curtis
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dissimilarity matrix based on relative frequencies was also employed for this
purpose.

A multiple linear regression model was used to evaluate the effects of
reproductive plant elements (NMDS scores), height, and biomass on the
diversity (Shannon index) and composition (NMDS scores) of spider families.
R software [72] was used for data analysis. The vegan software package [73]
was additionally employed for diversity calculations and for ordinations.

Ordination of B. intermedia samples using the relative mass of leaves, buds,
flowers, and fruits using NMDS (n = 11, R? = 0.94) revealed variation in
composition of the reproductive elements (Fig. 1A). Samples with more buds
remained on the left in the gradient of ordination, while flowers decreased
and fruits increased along this gradient. Leaves were abundant in all samples
throughout this gradient, irrespective of reproductive elements. A total of 195
spiders from nine families was collected from 44 shrubs. Salticidae (62
specimens), Anyphaenidae (33), and Thomisidae (21) were the most abundant
families. A mean Shannon’s index of 1.49 was found for family diversity,
ranging from 0.67 to 1.86 for the 11 samples and varying randomly with
reproductive plant elements, height, and biomass in a multiple regression
model (n = 11; F =2.63 ;R? = 0.68; P = 0.35).

Sample ordination by NMDS (n = 11; R? = 0.73) using relative frequencies
of spider occurrence, revealed a gradient in spider family composition (Fig.
1B). Spiders of the family Salticidae were found throughout this gradient;
Theridiidae and Thomisidae were more likely to occur at the beginning of the
gradient; Araneidae and Oxyopidae, at the end. Other families occurred in
intermediate portions of the gradient.

In a multiple regression model (n = 11; RZ=0.68,F=4.79;P = 0.04), NMDS
scores for spider family composition varied as a linear function of NMDS
scores for composition of reproductive plant elements (b = 1.68; t = 2.77; P =
0.03) and height (b = 0.38; t = 3.46; P = 0.01), but not of biomass (P = 0.573).

This finding reveals that, regardless of aboveground biomass, B. intermedia’s
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height and composition of reproductive elements explained 68% of the
variation in the spider assemblage (Fig. 2).

Although associations between spiders and certain types of flowers and
fruits have been described in the literature [63, 64], the present study is, to our
knowledge, the first to demonstrate how the composition of a spider
assemblage varies with a quantitative measure of composition of the
reproductive elements, irrespective of total plant biomass. Since variation in
plant architecture as a function of size influences habitat complexity [64, 74],
this investigation evaluated the isolated effect of architecture by measuring
shrub height and disregarding the variation due to biomass, which was
achieved by taking into account the multiple regression model. Taller shrubs
have more branches and these are more spread out, whereas biomass
represents the amount of habitat available for spiders.

Several studies have demonstrated associations between plants and
spiders, most often of single species [65, 75], but also of multiple species
[47, 76, 64]. These studies corroborate the assumption that habitat
architectural traits define the composition of spider species.

Each component of the phenology of B. intermedia can represent either an
increase or a decrease in spider abundance and diversity [75]. In the present
study, the added effects of leaf, bud, flower, and fruit biomass on spider
occurrence revealed a pattern of family turnover in which Theridiidae
occured in samples with the major proportions of buds and flowers, while
Oxyopidae occurred only in samples with major proportions of fruits.

This pattern suggests that niche partitioning is dependent on the
reproductive phenology of B. intermedia, more specifically dependent on the
composition of reproductive elements. This response seen in the structure of
the spider assemblage possibly influences the indirect interactions between
spiders and reproductive success (e.g., fruit-set and seed set) of plants
[15, 13, 77]. Different components of the reproductive stage of plants are

expected to have different effects on the attraction of spiders of each family

22



[64, 75], and general patterns such as those described in this study are
additive responses resulting from these family-level patterns. Not only
knowledge of the effect of each reproductive component of plant, but also of
the interaction between these components (e.g., decreased plant cross
pollination due to spiders predating on pollinators and fruit protection due to
predation on herbivores), is necessary to understand the structure of a spider
assemblage and help to predict potential responses to indirect interactions
between spiders and plants [31]. It can be concluded that spider composition
depends on habitat structure, with a pattern of family turnover occurring
along gradients of composition of reproductive elements and height,

irrespective of plant biomass.
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1.4 Figures legends

Figure 1. Ordinations of the samples by non-metric multidimensional scaling
(NMDS). (A) Phenological variation: ordination obtained using relative
biomass of leaves, buds, flowers and fruits in Byrsonima intermedia specimens
(Malpighiaceae). (B) Spider family composition: ordination obtained using

relative frequency of the spider families.

Figure 2. Partial regression plots of the multiple regression model. NMDS
scores for relative frequencies of spider families are values of the dependent
variable and NMDS scores of relative masses of reproductive elements (A)
and height of Byrsonima intermedia (Malpighiaceae) shrubs (B) are the
independent variables. Lines represent the linear function obtained in the

multiple regression model.
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2.1 Resumo

Em ambientes terrestres, a complexidade espacial é comumente descrita como
um padrdo geral com influéncia na estruturagdo da comunidade de
artropodes na vegetacdo, mas formigas que forrageiam em plantas também
devem exercer um papel chave na estruturacdo dessas comunidades.
Avaliamos o efeito da biomassa, complexidade espacial e composi¢ao de
formigas na estrutura da comunidade de herbivoros e predadores em
arbustos de Byrsonima intermedia (Malpighiaceae). A complexidade do habitat
teve papel mais relevante sobre a estruturacdo da comunidade de predadores
enquanto herbivoros foram dependentes da composigdo de formigas e da
biomassa dos arbustos, dessa forma as familias de herbivoros se agrupam de
acordo com a composicdo de formigas, o que corrobora com a hipétese de que
as formigas alteram o sucesso de plantas através de efeitos de cascata tréfica.

Palavras Chave — Regras de montagem de comunidades, mega-diversidade
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de herbivoros, complexidade espacial

2.2 Introdugao

Ha um complexo grupo de interagdes envolvendo plantas, animais e ambiente
que estruturam as comunidades nos ecossistemas [78]. Essas intera¢oes
estabelecem teias de relacdes proprias, que determinam a composi¢ao
estrutural de comunidades naturais. No entanto, sdo extremamente dificeis de
descrever, devido a dificuldade de se realizar experimentos em nivel de
comunidades, jad que na maioria das vezes, ndo é possivel manipular apenas
uma intera¢do na rede sem alterar toda a comunidade [79]. Dentre essas
interagdes, podemos citar alguns exemplos, como competicao [48], predacao
[49], parasitismo [50], mutualismo [51] e diferencas ou similaridades no uso
de recursos [53, 52], sendo que uma ou mais dessas interagdes podem ou nao
controlar a estruturagdo de comunidades.

Em ecossistemas terrestres, comunidades de artrépodes sdo comumente
estruturadas por caracteristicas da vegetacdo [60], porém outra perspectiva na
investigacdo da estrutura de comunidades consiste em focar em espécies
dominantes ou grupos chaves [80]. Um exemplo comum de grupo chave sdao
as formigas que forrageiam sobre plantas, procurando presas animais ou que
estdo envolvidas em muitas intera¢des bidticas, facultativas ou obrigatoérias,
enquanto exploram recursos como néctar produzido em nectdrios extraflorais
ou melado produzido por hemipteros ou larvas de lepidéptera [59, 81].
Quando nessas plantas, o comportamento agressivo de algumas espécies de
formigas com outros animais restringe o acesso destes [82], afetando assim a
organizacdo da comunidade de artrépodes [83, 84]. Entretanto, esse efeito
exercido pelas formigas em outros animais ndo é sempre uniforme em toda a
planta, ja que formigas podem defender mais intensamente apenas o ramo
que contém a fonte de recurso de seu interesse, e depende da espécie vegetal
com a qual interagem e suas caracteristicas [85].

Quando as formigas estdo associadas com nectdrios extraflorais e/ou
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produtores de melado, usualmente, ndo deixam a 4rea onde estdo
forrageando para proteger a planta como um todo, [86, 87] e quando sua area
de atividade abrange partes florais, as formigas podem ainda afetar o sucesso
reprodutivo da planta onde estdo, por exemplo reduzindo a frequéncia de
visitagdo floral [88, 89] ou indiretamente desencorajando polinizadores
através do roubo de néctar ou ainda simplesmente pela presenca na darea,
atacando ou perseguindo durante a visita e atrapalhando as interacdes de
troca de poélen [90, 91]. Esse efeito sobre o sucesso reprodutivo de plantas
também ocorre devido a outros predadores que habitam plantas [16, 13], o
que pode tornar muito complicado a interpretagdo de efeitos indiretos de
predadores sobre plantas [38].

Arbustos de Byrsonima intermedia (A. Juss, Malpighiaceae), ocorrem ao
longo de toda a regido central do Brasil [57]. Esta espécie ndo apresenta
nectdrios extraflorais, mas registros de grupos de artrépodes associados a ela
sdo frequentes, como exemplo dos afideos e membracideos que comumente
atraem formigas produzindo melado [59]. Por estas caracteristicas
consideramos B. intermedian um modelo adequado para investigar as
interagdes entre formigas e a comunidade de artrépodes de plantas no
cerrado brasileiro [60]. Esta importidncia da interagdo com formigas na
estruturagdo das comunidades tem sido explorada de forma especifica,
espécie a espécie, sendo que de forma geral permanece inexplorada para a
comunidade como um todo, tanto para predadores como herbivoros, entre
eles os herbivoros sugadores. Assim, o objetivo desse estudo foi avaliar o
efeito da composicdo de formigas e caracteristicas da planta (tamanho e
complexidade espacial) na estrutura da comunidade de herbivoros e

predadores em arbustos B. intermedia.
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2.3 Material e Métodos
Area de Estudo

Os dados foram obtidos em uma area de cerrado sensu stricto no municipio
de Campo Grande, MS, pertencente a Embrapa Gado de Corte (20°26/36,6" S
e 54°43'30,6”"W). A area esta em regeneracdo e possui um grande nimero de
arbustos de B. intermedia. Esta planta tem flores entoméfilas que duram em

média um dia e frutos do tipo drupa [70] sem floragdo sincronica [71].

Coleta de Dados

Entre 17 de outubro a 4 de dezembro 2008, foram amostrados um total de 44
arbustos (normalmente seis a cada semana). Para randomizar a escolha de
arbustos, todos os mourdes de uma cerca adjacente foram numerados. Um
mourdo e uma distancia perpendicular em metros (inteiros de 0 a 100) foram
entdo escolhidos por sorteio. O mourdo e distancia sorteados determinam um
local onde o arbusto de B. intermedia mais préximo foi selecionado. Este
arbusto era entdo embalado em saco pléstico e em seguida cortado ao nivel do
solo usando uma tesoura de poda e levado ao laboratério.

No laboratério, cada arbusto (altura = 1,24m e desvio padrdo = 0,25;
biomassa = 461,2g e desvio padrdo = 252,3) foi inspecionado quanto a
presenga de artropodes e medidos com auxilio de trena. Estes artrépodes
foram retirados e armazenados em frascos numerados para posterior
identificagdo. Ap6s a remogdo dos artrépodes, as plantas foram pesadas em
balanca de precisdo de 0,01¢ no mesmo dia da amostragem.

Artrépodes predadores (em sua maioria aranhas) e herbivoros, foram
identificados até familias pois esse nivel taxonémico é suficiente para
discriminar variagdes funcionais gerais entre guildas de artrépodes de
vegetagdo e permite a inclusdo de todos os espécimes juvenis que, por
exemplo, para aranhas tipicamente representam em torno de dois tercos dos

espécimes presentes em inventdrios faunisticos [92].  Formigas foram
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identificadas ao nivel de género, uma vez que este mostrou-se adequado para

andlise e ofereceu boa precisdo para todas as formigas encontradas.
Espécimes testemunhos foram depositados nas cole¢des de Arachnida do

Instituto Butantan de Sdo Paulo, Brasil (curador: I. Knysak) e na Colecdo

Zoolégica da UFMS (curador: FL. Souza).

Anilise de dados

Apbs a identificacdo, cada familia encontrada foi agrupada de acordo com sua
guilda tréfica como predadores ou herbivoros com base em seus habitos de
alimentacdo registrados em campo, morfologia e na literatura [93].
Decompositores e parasitas (ambos representados por duas familias) ndo
foram considerados nos dados, porque seus hébitos sdo bastante distintos das
outras familias para serem incluidos no mesmo nivel tréfico de forma
genérica.

Utilizamos ordenacdo por escalonamento multidimensional ndo métrico
(NMDS) com uma dimensdo para representar a estrutura da comunidade de
predadores e herbivoros. Uma matriz de dissimilaridade de Bray-Curtis com
base na frequéncia relativa foi empregada para essa ordenacdo. O NMDS
também foi usado para representar a composi¢do de formigas. A matriz de
dissimilaridade de Bray-Curtis com base na frequéncia relativa também foi
utilizado para este fim.

Produzimos todos os modelos possiveis tendo como fatores preditores a
biomassa e altura do arbusto e composicio de formigas, com todas as
interagdes até segundo grau. Calculamos o critério de informacdo de Akaike
(AIC) para todos os modelos construidos , depois para os 10 melhores
modelos calculamos a variacdo de cada modelo em relacdo ao melhor modelo

que descreveu os dados.

A{(AIC) = AIC; — min(AIC)
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Onde A;(AIC) é o valor de AIC do modelo em questdo, e é dado pelo AIC
dele menos o menor valor de AIC dentre os 10 melhores modelos.

O peso de cada modelo é dado pela formula:

—0.5-A;AIC

€50; =
. YR | —05-ALAIC

Que é a fracdo de explicagdo do modelo i sobre o somatério de todos
valores de A para os 10 melhores modelos. Este critério pode ser ttil para
identificar um modelo tnico a partir de uma hipétese particular ou inferir a
melhor solu¢do de um conjunto de modelos competitivos [94, 95].

Utilizamos também ordenagdo por escalonamento multidimensional nao
métrico (NMDS) com duas dimensdo para representar a estrutura da
comunidade de predadores e herbivoros seguido de uma analise de k-médias,
selecionando o ntimero de grupos pelo critério de Calinski, selecionando entre
2 e 5 grupos a partir de 1000 iteragdes[96]. Todas as andlises foram realizadas

utilizando a linguagem R [72] e o pacote vegan [73].

2.4 Resultados

Foram amostrados 1682 artrépodes, sendo 793 herbivoros distribuidos 29
familias com diversidade média de 1,72 (dp = 0,28) por amostra, 185
predadores de 13 familias e uma diversidade média de 1,33 (dp = 0,34) por
amostra e 694 formigas distribuidas em 11 géneros com uma diversidade
média de 0,32 (dp = 0,37) por amostra.

Os dois melhores modelos que descrevem a composigdo de predadores de
B. intermedia dependem da fenologia, com 60% do peso, sendo que um deles
também apresenta a altura como um preditor importante. Para os modelos
relativos aos herbivoros, a composicdo deles de formigas e altura atuaram
como preditores, mas nenhum deles se repete no segundo modelo, onde ja
somamos 61% do peso.

O agrupamento das amostras seguindo o critério de Calinski formou dois
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grupos para herbivoros (Fig. 1) e trés grupos para predadores (Fig. 2).

2.5 Discussao

A complexidade do habitat é comumente descrita como o maior padrdo
estruturando comunidades de artrépodes na vegetagdo [47], mas a sua
importancia pode variar de acordo com a escala tréfica ou entre guildas
dentro das comunidades de artrépodes terrestres.

Esta complexidade do habitat, medida a partir de descritores como
fenologia e altura podem ter um papel mais importante na composi¢do de
predadores, enquanto herbivoros dependem ndo apenas dessa complexidade,
mas também da composicdo de formigas. Interagdes mutualisticas tém se
mostrado um importante aspecto da organizagdo de comunidades [97, 98],
mas este aspecto, comumente ndo é avaliado dentro da comunidade como um
todo.

Experimentos de exclusdo ja demonstraram como algumas espécies de
formigas podem afetar amplamente a abundéancia e composicdo de algumas
espécies de herbivoros, e.g. a exclusdo de Camponotus spp. em B. crassifolia
reduziu a abundancia da populagdo de Membracidae e alterou a abundancia
de outros insetos sugadores e mineradores, sugerindo que a presenca de
formigas pode estruturar a comunidade de insetos associados a B. crassifolia
[61].

No entanto, sistemas naturais sdo mais dindmicos que meramente a
presenca e auséncia de formigas e podem ter respostas complexas no
intervalo entre esses dois extremos [99]. Por exemplo, além de herbivoros
produtores de melado, certas espécies vegetais apresentam nectarios extra
florais (NEF) que provém um grande incremento para o sucesso das formigas,
pelo menos 30 calorias por dia, resultando em cinco vezes mais individuos
por coldnia, maiores pesos corporais e mais ovos [100] e ao explorar esses
recursos, a presenca dessas formigas acaba por afetar indiretamente os outros

artropodes [31].
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Para B. intermedia, formigas podem alterar a composi¢do de herbivoros
gerando um agrupamento das familias de acordo com a presente composicéo,
entretanto procedimentos para avaliar essa relacdo de agrupamento nao estdo
totalmente estabelecidos e, a maioria dos procedimentos dependem de
critérios arbitrdrios como indices de similaridade ou dissimilaridade usados,
transformacado de dados, entre outros [101], mas a partir de correlagdes como
as aqui apresentadas, experimentos que manipulam a composicio de
formigas podem ser feitos, uma vez que hd como estimar a variabilidade que
deve ocorrer para validar os resultados.

Forminicine e Myrmicinae mostraram maior abundéancia nas mesmas
amostras que Membracidae. Esta familia de insetos é comumente composta
por sugadores que produzem melado coletado por formigas, na parte inferior
da figura 1 observamos um grupo com grande dominancia dessa familia,
enquanto o outro grupo formado tem densidades distribuida em mais
familias de herbivoros.

O padrdo de composicdo de herbivoros em B. intermedia pode ser
estruturado por intera¢des com formigas. Os fatores que levam a esses
padrdes de composicdo de herbivoros restringidos pela presenca de formigas
precisa de mais dados sobre o comportamento das espécies de herbivoros.
Esse padrdo de agrupamento apresenta um impacto determinante na
comunidade encontrada em B. intermedia, mas somente visto entre formigas e
herbivoros.

Predadores parecem ndo serem limitados por quais formigas estdo em B.
intermedia. Estes predadores, em sua maioria aranhas [102], vao usualmente
evitar locais de patrulhamento de formigas e vdo ter sua composicdo e
abundancia relacionada com a estrutura espacial e presenca de flores
[64, 103, 63]. Sendo que essas consideracdes sdo geralmente generalizadas
para outras espécies de plantas [104] e devem ser feitas com precaugdo.

Padrdes como os descrito aqui, em que espécies de herbivoros sdo

organizados diretamente pela composicdo de formigas através de interacdo
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bidticas além da especificidade da planta ou local podem ajudar a clarificar a

mega diversidade de herbivoros nos trépicos[11].
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Tabela 1: Tabela de AIC para predadores com os 10 melhores modelos

Modelo AIC  Delta Peso

Intercepto + Fenologia -47.918 0.000 0.351
Intercepto + (Altura + Fenologia)? -47.120 0.799  0.236
Intercepto -45.161 2.757  0.088

Intercepto + (Fenologia + Formigas)? -44.924 2995 0.079
Intercepto + (Biomassa + Fenologia)? -44.132  3.786  0.053
Intercepto + Altura -43.713 4205 0.043
Intercepto + +Formigas -43.677 4.241 0.0421
Intercepto + (Altura + Formigas)? -43.547 4371 0.0395
Intercepto + (Altura + Biomassa + Fenologia)? -43.372 4.546  0.0362
Intercepto + Altura -43.181 4.738 0.0329
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Tabela 2: Tabela de AIC para herbivoros com os 10 melhores modelos

Modelo AIC  Delta Peso

Intercepto + (Altura + Formigas)? -69.519  0.000 0.458
Intercepto -67.424 2.095 0.161

Intercepto + Formigas -65.928 3.591 0.076

Intercepto + Fenologia -65.849 3.670 0.073

Intercepto + Biomassa -65.771 3.748 0.070

Intercepto 4 Altura -65.430 4.089 0.059

Intercepto + (Altura + Fenologia)? -64.207 5312 0.032
Intercepto + (Altura + Fenologia + Formigas)?> -63.966 5.552  0.028
Intercepto + (Altura + Biomassa + Formigas)?> -63.842 5.676 0.027
Intercepto + (Fenologia + Formigas)? -62.802 6.716 0.016
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2.6 Legendas das figuras

Figura 1. Agrupamento das amostras de herbivoros utilizando k-médias. A
linha divide os grupos formados segundo o critério de Calinski. Cores
representam a densidade das familias nas amostras, sendo o gradiente do

branco para o preto a menor densidade para a maior densidade.

Figura 2. Agrupamento das amostras de predadores utilizando k-médias. A
linha divide os grupos formados segundo o critério de Calinski. Cores
representam a densidade das familias nas amostras, sendo o gradiente do

branco para o preto a menor densidade para a maior densidade.
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3.1 Resumo

Testamos modelos nulos de co-ocorréncia na comunidade de artrépodes
associados a 46 arbustos de Byrsonima intermedia A. Juss (Malpighiaceae).
Utilizamos modelos nulos avaliando o indice V-ratio para presenca ou
auséncia das familias de herbivoros e predadores. O indice foi diferente do
acaso para a comunidade de herbivoros, mas ndo para predadores. Sugerimos
que a alta especificidade de herbivoros ao habitat, que também representa seu
recurso alimentar, aumenta a chance de competicdo, enquanto que
predadores, por apresentarem maior variabilidade quanto aos recursos
alimentares e a escolha de habitat, devem diminuir a possibilidade de
competicdo, exibindo distribuigdo aleatéria entre os arbustos.

Palavras chave: co-ocorréncia, competicdo, interagdes competitivas,

modelos nulos, teia tréfica
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3.2 Introducgao

Existe um vasto e complexo conjunto de intera¢des envolvendo plantas e
animais que compde ecossistemas naturais [78]. Esta rede de interacdes
diretas e indiretas determina a consisténcia na estrutura da composicdo de
espécies nos ecossistemas [79].

Vérios processos ecolégicos como competicio [48], predacdo [49],
parasitismo [50], mutualismo [51] e diferencas ou similaridades no uso de
recursos [52, 53] levam espécies a ndo ocorrerem aleatoriamente umas em
relacdo a outras. Anadlises de co-ocorréncia tém contribuido para avaliacao
destes padrdes em comunidades e vém se tornando um poderoso instrumento
para descobrir padrdes de estruturacio em comunidades contando com
vérios algoritmos de aleatorizagdo [54, 55, 56]. No entanto, a significancia da
co-ocorréncia de espécies ndo fornece hipdteses sobre os mecanismos que
deram origem ao padrdo deterministico [105, 106] podendo atrapalhar tanto a
generalizacdo a partir de tais resultados e a tomada de decisdes.

Neste trabalho testamos através de modelos nulos a co-ocorréncia de
familias na comunidade de artrépodes associados a Byrsonima intermedia A.
Juss (Malpighiaceae) e propomos uma hipdtese para a diferenca nestes
padrdes entre herbivoros e predadores baseados na andlise da estabilidade de

teias troficas [107].

3.3 Material e Métodos
Coleta de dados

Os dados foram obtidos em uma area de cerrado stricto sensu no municipio
de Campo Grande, MS, pertencente a Embrapa Gado de Corte (20°26/36, 6" S
e 54°43'30,6”"W). A area estd em regenera¢do e possui um grande nimero
de arbustos de B. intermedia. Esta planta tem flores melitéfilas que duram em
média um dia e frutos do tipo drupa [70].

Semanalmente, entre 17/10/2008 e 04/12/2008, cerca de seis arbustos
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foram amostrados, totalizando 46 arbustos. Para aleatorizacdo da escolha dos
arbustos, marcamos todos os mourdes de uma cerca ao longo da drea de
cerrado e entdo sorteamos um mourdo e uma distancia entre 0 e 100 metros. A
partir do mourdo sorteado, percorremos a distdncia sorteada
perpendicularmente a cerca e coletamos o arbusto mais préximo. Envolvemos
os arbustos em sacos plasticos com capacidade para 100 litros e os cortamos
com tesoura de poda a altura do solo para leva-los ao laboratério.

No laboratério, vasculhamos cada arbusto quanto a presenca de
artropodes, separando-os para posterior identificacdo. Todos os artrépodes
foram identificados em nivel de familias, representando bem a variacdo
funcional destes grupos animais, além da dificuldade de identificacdo de
jovens e imaturos em menor nivel taxondmico. Formigas foram identificadas

ao nivel de subfamilia devido a grande diversidade de habitos e ntimero de

representantes da familia Formicidae.

Anadlise de dados

As familias dos artrépodes foram agrupadas como predadores ou herbivoros
a partir do seu hdabito alimentar, usando morfologia geral, observagdes em
campo e literatura [93]. Detritivoros e parasitéides (ambos representados por
duas familias) ndo foram considerados nas andlises devido a seus habitos
serem bastante distintos para generalizacdes quanto ao nivel tréfico. Familias
com menos de cinco individuos amostrados nio foram incluidas nos dados,
pois sua presenca foi normalmente restrita a uma planta, o que poderia
apenas confundir o valor do indice usado.

Foram produzidas duas matrizes de incidéncias (presenga e auséncia) das
familias de artrépodes, uma para herbivoros e outra para predadores. Nestas
matrizes, cada linha representa uma familia de artrépodes e cada coluna
representa um arbusto B. intermedia. No6s utilizamos um indice para
quantificar os padrdes de estrutura da comunidade conhecido como indice da

razdo de variagdo (V-ratio)[108], que é uma medida da estrutura da
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comunidade. Essa razdo é a variacdo das somas das varidncias nas colunas
pela somas das variancias nas linhas. O indice mede padr&es de co-ocorréncia
na matriz de presencga ou auséncia. Gotelli [54] descreveu as propriedades
estatisticas deste indice e suas performances em testes de modelos nulos.

Os modelos nulos foram construidos usando um algoritmo fixo para soma
das linhas e equiprovével para colunas, de forma a minimizar diferencas entre
individuos de B. intermedia [54]. Anélises foram baseadas em 50 mil
aleatorizagdes, como recomendado por Fayle e Manica [109].

Para analise do efeito de alimentar-se de mais de um grupo em cada nivel
tréfico com relagdo as dindmicas populacionais, nés utilizamos o mesmo
procedimento de Pimm e Lawton [110] que consiste em avaliar a estabilidade
e valores de retorno de teias tréficas baseados no modelo de competicdo de
Lotka-Volterra. Para essa anélise consideramos a presenca de duas espécies de
plantas, duas espécies de herbivoros se alimentando destas e uma espécie de
predador. A partir da generalizacdo do modelo de Lotka-Volterra para
multiplas espécies [111], podemos levar em conta todas as interacdes
possiveis entre estas espécies, mas nesse caso, montamos cendrios especificos
ao limitar as interagdes diferentes de zero, por exemplo, considerando um
valor acima de zero para o efeito de herbivoros sobre plantas mas deixando
zerado o efeito de predadores sobre plantas, definido o cendrio podemos
avaliar se este tem uma tendéncia a estabilidade, i.e. um ponto no tempo onde
todas as espécie tem condi¢des de manter populagdo com mais de um
individuo e essas populag¢des néo alteram mais seu tamanho.

Essa avaliacdo é feita especificando uma matriz de interagdo da teia trofica,
incluindo valores de dependéncia da densidade apenas para espécies basais
(plantas). Colocando limites para os efeitos de predadores nas presas (0 a -10)
e presas nos predadores (0 a +0,1), sendo esses os elementos Jacobianos.
Geramos entdo 2000 matrizes e realizamos andlise de estabilidade.
Determinando o valor de tempo de retorno para cada matriz e os valores de

retorno entre as diferentes configuracdes de teias alimentares mantendo o
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numero de espécies constante. Similar ao realizado por Pimm e Lawton[110]

reproduzido em Stevens [107] utilizando a linguagem R [72].

3.4 Resultados

Encontramos 1732 artrépodes de 33 familias, 17 de herbivoros e 16 de
predadores. As familias de herbivoros mais comuns foram Membracidae,
Miridae e Pentatomidae, representados por nove familias com menos de cinco
individuos coletados, enquanto para predadores tivemos mais
frequentemente formigas Formicinae e Myrmicinae e aranhas Salticidae
(tabela 1). Cinco familias de predadores ndo foram utilizadas nas andlises por
terem menos de cinco individuos em todas as amostras.

Os valores observados de V-ratio foram diferentes do acaso para os
herbivoros (figura 1), mas ndo para predadores (figura 2). Valores V-ratio
maiores do que o esperado pelo acaso, indicam comunidades
competitivamente estruturadas, neste caso com alto grau de segregacdo entre
as familias de herbivoros.

A partir da andlise de estabilidade para a teia tréfica, observamos que
tanto predadores quanto herbivoros alimentando-se de mais um item
aumenta a estabilidade da teia tréfica (figuras 3, 4 e 5), porém predadores
alimentando-se de mais de um grupo (figura 5) apresentou-se mais estdvel

que herbivoros o fazendo (figura 4).

3.5 Discussao

Herbivoros e predadores associados a B. intermedia devem apresentar
diferencas na escala de especificidade ao habitat [112]. Esta especificidade
diminui quanto mais elevado é o nivel tréfico. Enquanto uma espécie de
planta, neste caso B. intermedia, pode representar toda a variacdo de nicho

ocupado por espécies de herbivoros (especificidade de habitat), predadores

podem ser diversificados quanto a possibilidades de espécies de plantas que
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podem ocupar, assim apresentando-se em uma escala diferente dos
herbivoros quanto ao habitat total [113].

A variacdo das espécies de herbivoros em resposta a flutuagdes na
disponibilidade do arbusto B. intermedia, um recurso limitante, deve levar a
significancia do valor V-ratio para os herbivoros [108]. Neste caso, os arbustos
B. intermedia, presentes em uma &rea de regeneracdo, tem disponibilidade
varidvel espacial e temporalmente, dada a sucessdo que ocorre na drea, tanto
com novos individuos B. intermedia colonizando a d&rea, quanto outros
desaparecendo, acrescentando um componente estocéstico sobre o grupo de
espécies associadas encontrado. Esse resultado corrobora com uma das
hipéteses para a mega-diversidade de herbivoros de Lewinsohn e Roslin [11],
a qual espera a predominancia de alta especificidade de herbivoros a uma
espécie de planta, pois cada individuo da espécie vegetal representa um
recurso unico, deixando uma alta sobreposi¢io quanto ao uso desta por
herbivoros e assim propiciando um ambiente competitivo quanto ao seu uso.

Podendo esta competi¢do por arbustos ser relaxada pela estocasticidade
dos eventos de colonizagdo. A conectdncia dentro das teias tréficas geradas
por essas associagOes, mais especifica entre herbivoros e uma espécie de
planta em relagdo aos predadores, influencia a estabilidade da comunidade
[110, 114], j& que o tamanho da teia tréfica depende ndo somente da
ineficiéncia da transferéncia de energia entre niveis tréficos, mas também da
conectancia dentro desta. Neste caso a teia que incluiu com espécies de
predadores se alimentando de vérias espécies de herbivoros foi mais estavel
do que a de herbivoros se alimentando de vdrias plantas, o que mantém
herbivoros com um nicho alimentar mais estreito em relagdo aos predadores,
sendo portanto controlados pela pressdo de predacdo, mantendo a cadeia
mais estavel.

Com amplitude de nicho maior, os predadores podem ter sua estruturagdo
relacionada a outros fatores que ndo a competicdo, sendo comumente

relacionados a complexidade do habitat [47]. Devido a cascata de exting¢des
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que deve ocorrer pela eliminagdo de um herbivoro do sistema, predadores em
um nivel acima dos herbivoros, sempre sdo mais suscetiveis a qualquer
extingdo abaixo deles. Os herbivoros podem ter sua densidade controlada
pelos predadores ou na auséncia de predadores, podem ser controlados por
fatores dependentes da densidade [110, 107].

Os predadores podem, desta forma, contribuir para uma maior
diversidade de herbivoros, como por exemplo as formigas, que podem
interagir mutualisticamente com algumas espécies de herbivoros e repelir
outras espécies, fazendo com que algumas plantas, na presenca destas
formigas, apresentem uma composicado de espécies de herbivoros diferente da
observada em plantas sem formigas. Experimentos de exclusdo demonstram
como algumas espécies de formigas podem afetar a abundancia e composicao
de certas espécies de herbivoros. A exclusido de Camponotus spp. em B.
crassifolia reduziu a populagdo de cigarrinhas (Membracidae) a 20% do
comum em plantas com Camponotus spp. e influenciou a abundéncia e
presenca de outros herbivoros sugadores, sugerindo que a presenca de
formigas altera a estrutura da comunidade de insetos associada a B. crassifolia
[61]. Mas sistemas naturais sdo muito mais complexos que a presenga e
auséncia de formigas. Espécies de plantas e disttirbios podem modificar a
presenca dos predadores que estdo por sua vez modificando por cascata a
composigdo e estrutura da comunidade dos herbivoros [99].

Além deste tipo de interacdo de herbivoros com maior especificidade
alimentar, os predadores tendem a contribuir proporcionalmente mais para a
conectancia da teia tréfica. Através da diminuic¢do da sobreposi¢do de nicho,
portanto da competicio entre os grupos de predadores, por mais

possibilidades de itens alimentares e de habitat.
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Tabela 1: Herbivoros, predadores e o ntimero de ocorréncias nos arbustos

amostrados.
Herbivoros Ntimero de ocorréncias Predadores Ntmero de ocorréncias
Pentatomidae 30 Anyphaenidae 20
Chrysomelidae 27 Myrmicinae 15
Curculionidae 27 Miturgidae 9
Miridae 26 Pseudomyrmecinae 9
Fulgoridae 21 Thomisidae 9
Coccidae 9 Sparassidae 8
Coreidae 9 Dictynidae 7
Aphididae 4 Araneidae 6
Cercopidae 3 Oxyopidae 6
Acrididae 2 Theridiidae 6
Alleculidae 1 Dolichoderinae 5
Buprestidae 1 Mantidae 4
Corizidae 1 Ponerinae 3
Rhopalidae 1 Coccinellidae 1
Corimelaenidae 1 Corinnidae 1
Elateride 1 Mimetidae 1
Tingidae 1
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3.6 Legendas das figuras

Figura 1. Distribuicdes dos valores de V-ratio obtidos em 50.000
randomizagdes das presencas ou auséncias de familias de artrépodes
herbivoros. Os valores zero nas abscissas indicam as medianas destas
distribuicoes e as linhas tracejadas o intervalo de dois desvios padrdes
(valores criticos de significancia a 0,05). O ponto indica a classe do valor

observado de V-ratio.

Figura 2. Distribuicdes dos valores de V-ratio obtidos em 50.000
randomizagdes das presengas ou auséncias de familias de artrépodes
predadores. Os valores zero nas abscissas indicam as medianas destas
distribuices e as linhas tracejadas o intervalo de dois desvios padrdes
(valores criticos de significancia a 0,05). O ponto indica a classe do valore

observado de V-ratio.

Figura 3. A distribui¢do dos maiores autovalores reciprocos (medida dos
tempo de retorno) de 2000 matrizes do sistema descrito na figura. O ndmero

em cada histograma é a porcentagem de valores superiores a 150.

Figura 4. A distribuigdo dos maiores autovalores reciprocos (medida dos
tempo de retorno) de 2000 matrizes do sistema descrito na figura. O niimero

em cada histograma é a porcentagem de valores superiores a 150.

Figura 5. A distribui¢do dos maiores autovalores reciprocos (medida dos
tempo de retorno) de 2000 matrizes do sistema descrito na figura. O niimero

em cada histograma é a porcentagem de valores superiores a 150.
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4.1 Abstract

Considering the theoretical background of trait-mediated interactions, this
investigation used artificial spiders to test for indirect effects of predator
presence on fruit set in Byrsonima intermedia shrubs. The presence of models
simulating a predation risk for insect visitors did not affect fruit set.
Characteristics of the plant’s reproductive system, such as self-compatibility,
local availability of visitors, and visitor behavior regulate the outcome of these
interactions, potentially explaining the results obtained. For instance,
regardless of the number of cross-pollination events — which are influenced by
the presence of model spiders — the number of fruits remains unchanged
because of self-pollination events. Moreover, this type of interaction requires
the availability of a particular group of species in the community (ie., a
specific plant and its pollinators, which in turn have specific predators) — a
combination of elements expected to render this occurrence uncommon.
Trophic cascade effects caused by the presence of carnivores may therefore
end up being overestimated due the lack of reports that describe the absence
of this effect, which could bias our expectations about the generality of this

kind of effect in nature.
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4.2 Introduction

Because indirect interactions further understanding on the complexity of
ecological systems, knowledge of these interactions is crucial in designing
conservation plans and environmental management strategies [31]. A
common example is that of terrestrial habitats where predators trigger trophic
cascades that have repercussions on plant reproductive success [115].

Such trophic cascades are reported for a number of ecosystems and their
strength varies not only with the predator and prey species involved, but also
with the environment itself and the methodologies adopted. Most studies on
terrestrial trophic cascades focus their positive effect on plant success
consequential to the elimination of herbivores by predators, but over the past
decade greater emphasis has been placed on understanding the effect of
trophic cascades on the reproductive success of plants that depend on insect
pollination [116].

Foraging sit-and-wait insectivores tend to be found on entomophilous
flowers, as these have evolved to attract pollinators, which are potential prey
for these predators [117]. Mantids, phymatids, and spiders are among the
several sit-and-wait predators often found on these flowers [12], and many of
these predator species have developed remarkable similarities with the
flowers they forage [118, 119]. Noteworthy among spiders is the Thomisidae
family, known to ambush insects on flowers [10]. Members of this family are
commonly found on Byrsonima intermedia shrubs in the geographic area
covered by the present study [102].

The outcome of this type of trophic cascade for a given plant depends on
the interaction between predators and floral visitors. Plant reproductive
success can be enhanced by eliminating herbivores [16] or altered, either
positively or negatively, by the impact of predators on the mutualistic
relationship between plant and pollinators [17, 19]. Among floral visitors,
avoiding flowers with predators constitutes an adaptive behavior (Stoks et al.

2003) that may be related to recognition of predator morphological traits [120],
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aggressiveness [121], or odor [122].

Despite a number of studies on the mechanisms governing these
interactions (e.g., [38]), few have evaluated the net effect of trophic cascades
on terrestrial plants, making it difficult to ascertain the extent of these
cascades among ecosystems [116]. In the present study, spider models were
experimentally used to evaluate the occurrence of indirect interactions
capable of affecting fruit set in B. intermedia. Spider models allowed predation
risk to be simulated on the flowers of this shrub in a Cerrado area undergoing

forest regeneration.

4.3 Methods

An experiment was conducted in an area of Cerrado (stricto sensu) in Campo
Grande, Mato Grosso do Sul, Brazil (20°26'36,6"”S, 54°43'30,6"” W), from 15
Nov. to 15 Dec. 2009. The area, now undergoing regeneration, harbors a large
number of B. intermedia specimens ranging in height from 0.9 to 1.6 m (mean
£ SD = 124 £ 0.25 m). The species has entomophilous self-compatible
flowers that last for one day on average and develop into a drupe. Buttons in
preanthesis and flowers produce oil and pollen that serve as resources for
visitors [70].

For the experiment, spider models were constructed with copper wire and
epoxy resin, similar to those used by Gongalves-Souza et al. [13]. Each model
was composed of two pairs of copper wire segments (approximately 50 mm
long) twisted into a cross shape to simulate the eight legs of a spider. Two resin
spheres (each approximately 5 mm in diameter) were attached to the center
of the cross to simulate the head and abdomen (Fig. 1a). Yellow acrylic paint
(Acrilex, Sdo Bernardo do Campo, Sdo Paulo, Brazil) was applied to the models
to simulate a pattern of cryptic color on flowers.

In order to assess the effect of these model materials on fruit set, a model
control was employed, which consisted of a resin sphere attached to a piece

of copper wire, both coated with the same yellow paint but not resembling a
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spider’s body (Fig. 1b).

Each of 14 experimental blocks consisted of three inflorescences containing
only green buttons developing on the same B. infermedia specimen. Each
inflorescence within a single experimental block was given a different
treatment—namely, spider model, model control, or control (i.e., no object
attached to inflorescence). The models were placed next to the basal button of
the inflorescence to simulate a foraging spider, but ensuring that visitor access
to the inflorescence was not blocked.

For statistical analysis, fruit set (the response variable) was calculated as
the number of fruits yielded on the inflorescence one month after the
experiment was started, divided by the number of buttons found on each
inflorescence at the beginning of the experiment. This ratio was arcsine
square-root transformed to avoid circularity effects on analysis of variance
[123].

Analysis of variance was performed on randomized blocks, considering
each plant as one block. Each block was subjected to three treatments (spider
model, model control, or control), which together represented the predation

risk factor. R software [72] was used for statistical analysis.

4.4 Results

Inflorescences bore 32 buttons on average (SD = 9), with a mean number of four
fruits (SD = 4) per inflorescence. Mean fruit set was 0.19 (SD = 0.16) for spider
models, 0.12 (SD = 0.12) for model controls, and 0.15 (SD = 0.12) for controls
(Fig. 2). In statistical terms, the differences were non-significant (Table 1).
Published data on mean fruit biomass (n = 23 plants; [13]) and seed yield
(n = 10 branches [15]) in treatments with vs. without spiders have revealed
that even samples as small as that employed in the present study (n = 14) can
have sufficient statistical inference power to demonstrate the occurrence or
otherwise of this indirect (plant-insect-spider) interaction. However, based

on the power of the test [124] of our study, results indicated an absence of
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indirect effect of predation risk on fruit set in B. intermedia (8 = 28%).

4.5 Discussion

In the geographic study area, spiders of families Thomisidae and
Anyphaenidae are commonly associated with flowers of B. intermedia
throughout the flowering period [102], but the use of spider models revealed
no trophic cascade effects derived from non-consumptive influence of
predators on prey behaviors, known as trait-mediated interactions [13]. No
differences were detected in predation risk factor levels, in contrast with most
published data [116]. For instance, the presence of spiders on Haplopappus
venetus Blake (Asteraceae) decreased seed and fruit set [15], while Phox
roemeriana Scheele (Polemoniaceae) produced 38% fewer seeds in the presence
of Misumenops celer (Thomisidae) [125]. The use of models to represent the
risk of predation by spiders also proved an effective method for testing the
presence of trophic cascades that affect plant success, confirming a 42%
reduction in the production of seeds in Rubus rosifolius (Rosaceae) [13].

Several factors can mitigate the effects of trophic cascades on the
reproductive success of B. intermedia. In this species, the decrease in visits by
pollinators caused by the presence of spiders can be offset by
self-compatibility, which permits fruit production by self-crossing, thus
maintaining a steady level of fruit production per inflorescence. In the genus
Byrsonima, however, spontaneous self-pollination does not usually lead to
high fruit production [58].

A number of mechanisms operate to prevent self-fertilization in B.
intermedia, including the spatial separation between anthers and stigmas and
the presence of a stigmatic cuticle that prevents pollen adhesion - common
features in Malpighiaceae [58]. Nonetheless, decreased fruit set caused by
pollen shortage - a result of self-compatibility - reduces the possibility of
spider presence having a negative effect on fruit set through trophic cascades,

as demonstrated by the model proposed by [38].
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Flowering asynchrony in B. intermedia [126] can also affect fruit set. In the
experiment, individuals bearing numerous fruits in inflorescences unselected
for treatment might abort pollinated flowers located in inflorescences
undergoing treatment, thus increasing variability in fruit set across
individuals [127].

A further relevant aspect to be taken into account in interpreting the current
results is visitors’ sensitivity to danger, important in predicting the end effect of
this type of indirect (plant-insect-spider) interaction [38], which varies across
orders of insect visitors [13] and even across species belonging to the same
guild of visitors, as with bees [117]. This sensitivity is particularly important in
Malpighiaceae, given their well-known strong coevolution with oil-collecting
bees such as Apidae (formerly Anthophoridae). Bees of this family, having
specialized on oil-producing flowers, are now the most efficient pollinators of
the majority of Malpighiaceae species [128].

The behavior of B. intermedia pollinators - usually Epicharis sp. (Centridini)
bees - includes a high frequency of visits and adoption of a trapline strategy.
Although under natural conditions this behavior may contribute to an overall
high fruit set and similar yields across inflorescences [58], quantification of its
effect would require experiments involving different treatments for each plant.
However, experiment designs not based on blocks also have drawbacks, such
as differences in fruit set results stemming from differences across individuals.

Achieving the evolutionary benefits of this type of interaction requires
availability of a particular set of species in the community, which is probably a
rare occurrence in most biological communities. Variability in environmental
conditions and in strategies adopted by the species involved in the interaction
leads to fluctuation in the effect that trophic cascades have on pollination
[116]. Based on simulations, Gomulkiewicz et al. [129] demonstrated that the
relationship between species may change from mutualism to antagonism in a
stochastic manner when a natural variability of strategies is available to

generate both mutualism and antagonism.
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Further studies that include variations both in sites and plant species are
needed to broaden the current understanding of indirect interactions.
Conservatism of floral morphology among Malpighiaceae [128] may be a
feature warranting investigation. The presence of these plants in a range of
habits (e.g., lianas, shrubs, or trees) in different ecosystems makes this group a
promising model for experimentation and for determining the extent of

trophic cascades in terrestrial ecosystems.
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Table 1: Analysis of variance of fruit set relative to predation risk factor (levels:
spider model, model control, and control) and plants (blocks)

Degrees of freedom  Sum of squares Mean of squares F P
Treatment 2 0.106 0.053 1.205 0.316
Plant 13 0.750 0.0577 1.312  0.268
Residual 26 1.143 0.0440
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4.6 Figures legends

Figure 1. Treatments applied to Byrsonima intermedia (Malpighiaceae) to
evaluate fruit set. Inflorescences holding (a) a spider model and (b) a model

control.

Figure 2. Fruit set in Byrsonima intermedia specimens subjected to an
experiment to detect the effect of the presence of spider models. Error bars
represent the interval encompassing one standard deviation above and below

the mean.
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Sintese

A composicdo de familias de aranhas depende da estrutura do habitat,
apresentando padrdo de substituicio de espécies ao longo do gradiente de
altura das plantas como ja descrito em literatura que discute complexidade de
habitat [39, 40, 41, 42, 43]. Esse padrdo tem sido comumente repetido em
experimentos para as mais diversas espécies de plantas e é preponderante
para definir a possibilidade da presenca da interagdo indireta entre
predadores e plantas. Além disso, existe uma substitui¢do de espécies que
acompanha as mudangas fenolégicas, independentemente da biomassa destas
plantas, sendo observadas algumas familias presentes durante todo o tempo,
a exemplo de Salticidae, que podem produzir um efeito de predagdo ou
mediado por tragos sobre popula¢des de herbivoros [25] e, durante a floragdo,
familias como Thomisidae que podem produzir um estes mesmos efeitos
sobre polinizadores [117]. Estes dados indicam a ocorréncia de algum efeito
sobre o sucesso reprodutivo de B. intermedia, ja que estas aranhas estdo se
alimentando e eliminando polinizadores e herbivoros durante o ciclo
fenolégico da planta.

As interagdes entre as espécies influenciam de modo varidvel a estrutura
da comunidade, pois o indice V-ratio foi diferente do acaso para a
comunidade de diferentes herbivoros, mas ndo para predadores. Isso sugere
ocorréncia de competicdo na comunidade de herbivoros, sendo a estruturacdo
da comunidade associada a auséncia ou baixa intensidade de predacgdo por
niveis tréficos superiores, j4 que a predacdo poderia manter as populagdes de
herbivoros abaixo da capacidade suporte, evitando competi¢dio. Como os
modelos nulos sugerem a presenga de competicdo ou outro tipo de regulagao
populacional [56], a pressdo de predacdo deve ser pelo menos baixa, o que
colaboraria para a auséncia ou efeito negativo sobre o sucesso reprodutivo de
B. intermedia segundo o modelo de Higginson, Ruxton e Skelhorn [38].

A presenga de aranhas ndo afeta o sucesso reprodutivo de B. intermedia,
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pois ndo hé relagdo significativa do risco de predacdo (presenca de modelos
de aranhas) sobre a produgdo de frutos. O modelo de Higginson, Ruxton e
Skelhorn [38] prevé que efeitos positivos ou negativos (e ndo a auséncia)
sejam mais comumente observados conforme a maior dependéncia de
polinizadores, que deve ser alta em B. intermedia, considerando a
especializacdo desses polinizadores [58]. Além disso, o fato de os herbivoros
competir sugere que estes estejam perto da capacidade suporte das suas
populacdes, onde o efeito de competicdo é mais forte segundo o modelo de
Lotka-Volterra [111], o que também diminui a possibilidade da auséncia de
algum tipo de efeito sobre a produgéo de frutos [38].

A gama de combinacdes de densidade de herbivoros e polinizadores na
qual ndo ha efeito, positivo ou negativo sobre a produgdo de frutos quando
temos dependéncia de polinizacdo é baixa. Ainda assim, auséncia do efeito de
predadores sobre a produgdo de frutos em B. intermedia pode ser tanto
explicada pela auséncia de comportamento de refugo pelos visitantes, quanto
pela produtividade de frutos independente de polinizacdo cruzada. Desde o
trabalho de Louda [15], esse efeito vem sendo detectado e replicado muitas
vezes [116], mas as publica¢des podem se resumir apenas aos casos em que a
replicagio do padrdo foi possivel, tanto observacionalmente como
experimentalmente, com o uso de modelos de predadores, onde uma
correlagdo entre a presenca de predadores e sucesso reprodutivo de plantas
foi observada. Isso gera um viés por nédo se publicar resultados experimentais
quando os efeitos avaliados ndo sdo detectados[130].

Outro problema que pode estar relacionado aos resultados ndo publicados
sobre a relagdo entre o sucesso reprodutivo de plantas e a interacdo com
predadores [130] é estimar tamanhos amostrais de forma incorreta. Por
exemplo, a intensidade do efeito descrito em trabalhos anteriores [15, 13]
pode ser usada para calcular o numero de amostras necessario para
experimentos, tentando se obter o mesmo efeito. Contudo isto pode acabar

por subestimar o niimero de amostras necessdrio para realmente avaliar se o
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efeito existe, caso seja menor que os efeitos ja reportados. Outro problema a
ser considerado é que, se s6 temos em maos relatos onde eles sdo detectados,
podemos também superestimar a sua ocorréncia.

Em um momento onde grandes questdes sdo levantadas sobre a constante
extingdo de espécies e conservagdo [131], a compreensdo da estruturagdo de
comunidades, sua complexidade e dindmica se torna imprescindivel para
elaboracgdo de eficientes planos de manejo e conservacido da natureza que
evitem falhas, devidas a incorreta predicio de efeitos em cascata [132].
Modelos teéricos especificos, como o de Higginson, Ruxton e Skelhorn [38],
que permitem predi¢des mais especificas, corroboram com o delineamento
mais preciso de experimentos para melhor descrever esse tipo de relagdo.
Dados como os aqui produzidos podem ajudar a melhor predizer a
intensidade dos efeitos esperados na natureza, assim como o qudo comum
estes sdo, e facilitar a interpretagdo de resultados similares, proporcionando
respostas se efeitos realmente ndo existem quando os testes de hipéteses nao
sdo significativos, ou apenas temos um caso atipico nas coletas [133]. Mas
como observamos no experimento com B. intermedia, provavelmente o efeito
de cascata de predadores sobre o sucesso reprodutivo de plantas deve ser
menos comum que o descrito hoje na literatura, mesmo com as aranhas
presentes nas flores. Talvez este efeito possa ser mais bem estimado se
adicionarmos ao modelo de Higginson, Ruxton e Skelhorn [38] uma variacao
temporal nos parametros que dizem respeito ao efeito dos predadores, ao
invés de manté-lo constante, o que ndo condiz com a forma em que a

estrutura da comunidade de aranhas se apresenta nas plantas.
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