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RESUMO

Insetos galhadores sdo herbivoros, que utilizam as plantas hospedeiras para
garantir seu desenvolvimento. Baseado na premissa de que as plantas com
maior teor de nutrientes sao preferidas no processo de inducdo de galhas, uma
vez que esses nutrientes sdo drenados para a formagao delas e desenvolvimento
dos insetos, verificamos se plantas com galhas apresentaram menor
concentracdo de nutrientes nas folhas do que plantas sem a formacgdo de
galhas.Além disso, verificamos se o tamanho das galhas desempenha papel
importante no tamanho da prole produzida nas plantas. Dessa forma, avaliamos
a relacdo entre caracteristicas de desenvolvimento das galhas, como diametro,
nimero de galhas em cada planta e concentra¢do de nitrogénio com o nimero
de insetos que emergiram e morreram delas para determinar possiveis relacdes
entre as galhas e sua planta hospedeira.Para obter as respostas realizamos um
experimento de inducdo de galhas em uma casa de vegetacdo,durante dois anos
e acompanhamos o desenvolvimento das plantas germinadas até o processo
final de desenvolvimento das galhas. Nossos resultados mostraram que a
presenca de galhas em Solanum lycocarpum altera a aloca¢do de macro e
micronutrientes dentro da planta, os quais sdo redirecionados para o
desenvolvimento dos insetos indutores. Em geral, o nimero de galhas
desenvolvidas em individuos de S. lycocarpum, afetou positivamente o niimero
de insetos que emergiram, o nimero de insetos que morreram € o tamanho
dessas galhas. O tamanho dessas galhas teve uma relacéo positiva apenas com o
nimero de insetos que emergiram delas. Observamos também, a existéncia de
relacdo negativa entre concentracdo de nitrogénio nas folhas da planta
hospedeira e numero de insetos que emergiram das galhas, ou seja,
redirecionamento desse nutriente das folhas da planta hospedeira para o
desenvolvimento dos insetos dentro das galhas, aumentando, dessa forma, sua
chancede sobrevivéncia. Nossos resultados sdo consistentes com a hipétese de
que os galhadores drenam alguns nutrientes para seu beneficio e formacgao das
galhas, assim como o niimero e tamanho dessas galhas estdo relacionados ao
nimero de insetos formados nelas, e, consequentemente, sua chance de
sobrevivéncia. Existe uma taxa de mortalidade natural desses insetos de
aproximadamente dois individuos por galha, e, dezenove seria o tamanho ideal
da prole deixada pela fémea.

Palavras-chave: Cerrado; Herbivoria; Insetos galhadores; Nutrientes na planta;
Tamanho de prole.



ABSTRACT

Gall makers are an example of herbivores that use host plants to guarantee their
own development. Based on the premise that plants with higher nutrient content
are preferred in the gall induction process, since these nutrients are drained for
their formation and insect development, we verified if plants with galls
presented lower concentrations of nutrients in leaves than plants without the
galls formation. In addition, the galls size plays an important role in the amount
of offspring produced in the plants. In this way, we also evaluated the
relationship between galls developmental characteristics, such as diameter, galls
number in each plant and nitrogen concentration with the number of insects that
emerged and died of them to determine possible relationships between the galls
and their host plant. To test these hypotheses, we performed a gall induction
experiment in a greenhouse during two years and followed the development of
the germinated plants until the final process of galls development. Our results
showed that the galls presence in Solanum lycocarpum alters the allocation of
macro and micronutrients within the plant, which are redirected to the inductive
insects development. In general, the galls number developed in S. lycocarpum
individuals positively affected the emerged and died number of insects and galls
size. The galls size had a positive relationship only with the emerged number of
insects from them. We also observed the existence of a negative relationship
between leaves nitrogen concentration of the host plant and number of emerged
insects from the galls, that is, redirection of this nutrient from the host plant
leaves to the development of the insects inside the galls and survival chance.
Our results are consistent with the hypothesis that gall makers drain some
nutrients for their benefit and gall formation, as well as the galls number and
size are related to the number of insects formed in them, and consequently their
chance of survival. There is a natural mortality rate of these insects of
approximately two individuals per gall, and nineteen would be the ideal size of
offspring left by the female.

Keywords: Cerrado; Galling insects; Herbivory; Offspring size; Plant nutrients.
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1 INTRODUCAO GERAL

Galhas sdo tecidos tumorais, causados nas plantas, pela acdo de diversos
organismos que penetram nos vegetais, sobrepujam suas defesas e liberam
compostos que estimulam os meristemas a proliferar e a se diferenciar
(BORGES, 2006; EDWARDS; WRATTEN, 1981; SANTOS et al., 2012). As
galhas sdo adaptacdes das plantas ao ataque por seus indutores, que sdo seletivos
quanto a parte das plantas que exploram (SANTOS et al., 2012), fornecendo aos
seus indutores um estado 6timo de desenvolvimento para rdpida reproducio e
abundancia de alimento durante as estagdes menos favordveis

(ANANTHAKRISHNAN, 1986).

As galhas sdo encontradas em todas as partes das plantas, desde a
extremidade da raiz até as gemas apicais do caule, nos 6rgios vegetativos e
reprodutivos (MALVES; FRIEIRO-COSTA, 2012). Entretanto, vérios estudos
feitos com galhas mostram que caules e folhas sdo os 6rgdos mais afetados
(ARAUJO; GOMES-KLEIN; SANTOS, 2007; FERNANDES; NEGREIROS,
2006; GONCALVES-ALVIN; FERNANDES, 2001; MAIA; FERNANDES,
2004).

Insetos sdo os indutores de galhas mais conhecidos, os quais sdo
herbivoros especializados e diversificados que redirecionam recursos vegetais
para induzir o tecido nutritivo em que vdo se desenvolver e se alimentar
(MARINI-FILHO; FERNANDES, 2012; PRICE; FERNANDES; WARING,
1987). Embora pareca estabelecido que o inseto forneca o estimulo para a
formacgdo da galha, esse estimulo ainda nio foi identificado, nem se conhece
detalhadamente seu modo de acdo (FERNANDES; MARTINS, 1985). Os

principais insetos indutores de galhas sdo encontrados nas ordens Thysanoptera,
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Hemiptera, Homoptera, Lepidoptera, Coleoptera, Diptera e Hymenoptera
(FERNANDES; CARNEIRO, 2009). A maioria dos insetos indutores de galhas
¢ especifica para suas plantas hospedeiras, isto &, eles induzem a formacdo de
galhas somente em uma espécie ou grupo de espécies hospedeiras

(SHORTHOUSE; ROHFRITSCH, 1992).

Os galhadores produzem sinais quimicos responsiveis em drenar os
nutrientes de diversas partes das plantas, para que sejam utilizados para sua
alimentacdo dentro das galhas (BORGES, 2006). Dessa forma, as galhas podem
causar impactos negativos na planta hospedeira, enfraquecendo-a, dificultando
seu desenvolvimento ou, também, reduzindo sua biomassa e diminuindo sua

fecundidade (KETTENRING; WEEKLEY; MENGES, 2009).

Insetos galhadores podem também, diminuir a produgdo de flores e
frutos, reduzir o peso e porcentagem de sementes, além de contribuir para um
declinio na taxa de crescimento da planta apds o ataque (SILVA et al., 1996).
Malves e Coelho (2015) mostraram que a presenca de galhas em individuos de
Solanum lycocarpum reduziu o nimero de flores produzidas, além do tamanho e
biomassa das mesmas. Esse resultado mostra um prejuizo da presenca da galha
na planta. As galhas utilizam os recursos da planta para a alimentacdo de seus
indutores, além disso, tais recursos também sdo destinados a prépria formacdo
das mesmas (OLIVEIRA; ISAIAS, 2010). De acordo com Marini-Filho e
Fernandes (2012), galhas induzidas por insetos saoimportantesdrenosde

nutrientes de suas plantas hospedeiras.

Tanto os macro quanto os micronutrientes exercem funcdes especificas
na vida das plantas. Os macronutrientes fazem parte das moléculas essenciais,
eles sdo necessdrios em grandes quantidades e tém fungdo estrutural, como o
nitrogénio (N) que estd relacionado aos mais importantes processos fisioldgicos

que ocorrem nas plantas, a fotossintese, a respiracdo e ao crescimento
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(MALAVOLTA, 2006), e é considerado um dos mais importantes nutrientes
assimilados (STRAUSS; ZANGERL, 2002). O fésforo (P) estd relacionado a
processos metabdlicos, ele atua na sintese de proteinas (KOCHIAN, 2000), j4 o
potdssio (K) é importante para a manutenciao da quantidade de dgua nas plantas
e do crescimento meristematico (MALAVOLTA, 2006). A sua deficiéncia
diminui a quantidade de compostos defensivos e, dessa forma, as plantas se
tornam mais palatdveis para os herbivoros (CARMO; PENEDO,2004). O calcio
(Ca) estd relacionado a estrutura da planta, o magnésio (Mg) € essencial na
fotossintese, pois participa dos processos metabdlicos como a formacgdo de ATP
nos cloroplastos, além de atuar na sintese proteica, formacdo de clorofilas,
carregamento do floema, separacdo e utilizacdo de fotoassimilados e o enxofre
(S) faz parte da composicdo das proteinas associadas ao nitrogénio
(CONCEICAO et al., 2013).

J4 os micronutrientes fazem parte da composicdo das enzimas e tém
funcdo reguladora, sendo necessdrios em quantidades menores nas plantas.
Como exemplos de micronutrientes citamos o boro (B), o qual atua no
metabolismo de carboidratos e transporte de agicares, o cobre (Cu) que estd
associado a processos fisioldgicos e o zinco (Zn) que atua como ativador
enzimatico (MALAVOLTA, 2006). Os micronutrientes sdo também
reconhecidos como vitais para o crescimento reprodutivo das plantas (FAQUIN,
2005).

Diversos autores sugerem que a alta incidéncia de galhas em vdrias
espécies de plantas do bioma Cerrado se deve ao fato de que,nesse ambiente, ha
um estresse nutricional maior que em outros (FERREIRA et al., 2007; MAIA;
FERNANDES, 2004; URSO-GUIMARAES; SCARELLI SANTOS, 2006). O
conhecido é que os insetos galhadores, provavelmente, sofrem maior pressiao

seletiva exercida por inimigos naturais em ambientes xéricos, o que pode
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também levar a um aumento significativo do nimero dessas galhas
(FERNANDES; PRICE, 1992).

A espécie Solanum lycocarpum St. Hil. (Solanaceae) é uma planta
arbustiva encontrada em 4reas de pastagens, € sd0 muito comuns em regides de
Cerrado. Conhecida vulgarmente por lobeira ou fruta-do-lobo, é abundante nos
cerrados de Minas Gerais (OLIVEIRA-FILHO; OLIVEIRA, 1988). Essa planta
cresce e se desenvolve em condicdes ambientais desfavordveis, como terras
4cidas e pobres em nutrientes. E uma planta resistente, capaz de suportar clima
arido, seca prolongada e queimadas (CAMPOS, 1994). Apresenta floracio e
producdo de frutos durante todo o ano (OLIVEIRA-FILHO; OLIVEIRA, 1988;
OLIVEIRA-JUNIOR et al., 2003), numerosas sementes com alta taxa de
germinacdo e  rdpida  emergéncia  (VASCONCELOS; PAULA;
VASCONCELOS, 2009). Nessa espécie, ¢ comum serem encontradas galhas
caulinares.

O inseto indutor de galhas em S. lycocarpum, Collabismus clitellae
Boheman 1837 € um coledptero que pertence a familia Curculionidae. Os
adultos de C. clitellae sdao mais abundantes nos meses de outubro, novembro e
dezembro, periodo em que se alimentam dos novos caules, brotos e flores da
planta hospedeira. Nesse periodo, as fémeas ovipositam sobre os novos brotos,
perfurando a epiderme da parte aérea e depositando um tnico ovo em cada
buraco, resultando em galhas multiloculares, com apenas um individuo por
l6culo. O crescimento das galhas cessa em abril, mas as larvas do C. clitellae
continuam a crescer e se alimentar do seu tecido até empuparem. As pupas siao
encontradas no periodo de maio a julho, e os adultos sdo observados dentro das
galhas de julho a setembro. A maioria emerge em setembro e outubro (SOUZA
et al., 1998, 2001).

Este é o primeiro estudo sobre a inducdo de galhas em casa de

vegetagdo, desde a germinacdo da planta hospedeira. A partir da indugdo
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buscou-se compreender a relacdo entre a formacdo das galhas e a drenagem dos
nutrientes da planta hospedeira ap6s a inducdo. Posteriormente, o tamanho da
prole dos insetos indutores de galhas foi avaliado, também pela primeira vez, na
auséncia de fatores externos. Assim, a tese estd estruturada em dois artigos.
Conhecendo-se todo o ciclo do inseto indutor e os efeitos das galhas nessa
planta, no primeiro artigo, foi elaborado um projeto que avaliasse quais os
nutrientes estdo relacionados a formacdo de galhas nessa espécie de planta
hospedeira. Tratou-se de um processo de indugdo experimental de galhas em S.
lycocarpum, no qual montamos um experimento em casa de vegetacdo no
periodo de dois anos (janeiro de 2014 a dezembro de 2015), desde a coleta de
frutos de S. lycocarpum, a fase de germinacdo das suas sementes, o plantio
dessas mudas e perfiodo de crescimento dos individuos. Coletamos em campo
também todos os individuos de C. clitellae, que foram soltos na casa de
vegetacdo para o processo de inducdo das galhas. Os resultados e discussdes
aqui obtidos servirdo de base para entendermos qual a relacdo desses macro e
micronutrientes no processo de indugdo de galhas. O segundo artigo tratou do
estudo do tamanho 6timo da prole dos insetos indutores de galhas, na casa de
vegetacdo. Dessa forma, as galhas ficaram protegidas de fatores externos como

parasitismo, estresse ambiental e fatores climéaticos desfavordveis.
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ARTIGO 1

Realocacao de nutrientes nas folhas de Solanum lycocarpum St. Hil.

(Solanaceae) apos a inducio e formacao de galhas.

Artigo estruturado nas normas da revista “Plant Species Biology”
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Resumo

Galhas de Solanum lycocarpum, sdo tecidos tumorais, causados pela agdo do
inseto indutor Collabismus clitellae. Visto que a acdo de herbivoros galhadores
resulta em alteragdes quimicas nos tecidos vegetais das plantas hospedeiras,
hipotetizamos que esses insetos galhadores induzem as suas plantas hospedeiras
a realocarem 0s macro e micronutrientes apds seu ataque. Uma vez que 0s
nutrientes sdo, entdo, drenados para o desenvolvimento das galhas e dos insetos,
plantas com galhas apresentardo menor concentra¢io de nutrientes nas folhas do
que plantas sem a formacdo de galhas. Para testar essa hipétese, realizamos um
experimento de inducdo de galhas em uma casa de vegetacdo. Coletamos 160
sementes em cinco frutos de um mesmo individuo de S. lycocarpum, e, durante
dois anos (de janeiro de 2014 a dezembro de 2015), acompanhamos o
desenvolvimento das plantas germinadas até o processo final de
desenvolvimento das galhas. Para o processo de indug@o de galhas nas plantas,
coletamos em individuos de S. lycocarpum, galhas fechadas e armazenamos em
potes de vidros até a saida natural dos adultos de C. clitellae, e os soltamos
dentro da casa de vegetacdo, junto as plantas que estavam se desenvolvendo.
Ap6s ocorridas as inducdes, selecionamos 10 plantas com galhas e 10 plantas
sem galhas (SG). Das que apresentaram galhas, separamos 10 ramos com galhas
das plantas com galhas (CGCG) e 10 ramos sem galhas das plantas com galhas
(CGSQG), totalizando 30 amostras foliares para andlise. A andlise quimica foliar
mostrou diferencas significativas para as varidveis %N, %P e ppm Cu. Os
grupos SG, CGSG e CGCG foram distintos entre a %N, ppm Zn, ppm Cu e
9%Mg, sendo maior a %N nas folhas das plantas e dos ramos que ndo continham
galhas. Andlises de fun¢des discriminantes separaram o grupo SG dos demais
grupos com galhas, CGCG e CGSG, que ndo se separam. Nossos resultados
mostram que a presenca de galhas em S. lycocarpum altera a alocacdo de macro
e micronutrientes dentro da planta, os quais sdo redirecionados para o
desenvolvimento dos insetos indutores.

Palavras-chave: Alocacdo de nutrientes; Galhas entomdgenas; Herbivoria;
Interacdo inseto-planta; Micro e macronutrientes.
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1 Introducao

A compreensdo dos fatores seletivos que favorecem o uso de plantas
hospedeiras por insetos herbivoros é o foco central nos estudos da interacdo
entre insetos e plantas (Santos et al. 2012). Insetos herbivoros t€ém desenvolvido
diversas estratégias para manipular as plantas hospedeiras em seu préprio
beneficio (Matsukura et al. 2012), e de todas as interacdes entre plantas e
herbivoros, provavelmente, a mais complexa € a de insetos indutores de galhas e
suas plantas hospedeiras (Cuevas-Reyes et al. 2006; Carneiro et al. 2009).

Nas interagdes planta-herbivoros tem ocorrido, ao longo de 400 milhdes
de anos de coevolug@o (Ehrlich & Raven 1964), uma diversificacdo nas defesas
das plantas contra esses herbivoros(Agrawal 2007) que resulta num trade-off na
alocagdo entre crescimento, reproducdo e defesa (Thompson & Johnson, 2016).

Como resultado desses trade-offs, plantas atacadas por herbivoros
podem ter seu crescimento diminuido, sua arquitetura alterada, além da
diminuicao do investimento reprodutivo (Kettenring et al. 2009). As plantas, em
resposta a herbivoria, sofrem alteracdes no seu metabolismo primério, sendo
capazes de ajustar a alocacdo de seus recursos temporariamente, encaminhando-
os a outros 6rgdos de armazenamento (Doust & Doust 1988; Gémez et al.
2010).Quando os recursos sdo limitados, e ocorre competi¢do na alocagdo para
uma funcgd@o ou drgdo, eles se tornam indisponiveis a outras fungdes ou 6rgaos,
implicando em diminuicdo do crescimento e desenvolvimento da planta (Weiner
2004; Weiner et al. 2009; Malves & Coelho 2015).

A utilizag¢do da planta como alimento pelo inseto indutor de galhas estd
baseada no contetido nutricional (White 1984; Ribeiro & Fernandes 2000) e na
composi¢do quimica, que pode limitar o uso da planta pelo herbivoro. Secre¢des
liberadas pelos imaturos estimulam desenvolvimento anormal dos tecidos da

planta hospedeira, formando as galhas (Grimaldi & Engel 2005). Os galhadores
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produzem sinais quimicos responsdveis em drenar os nutrientes de diversas
partes das plantas, para que sejam utilizados na sua alimentacdo dentro das
galhas (Hartley & Lawton 1992; Borges 2006; Oliveira et al. 2016), induzindo
alteracdes morfoldgicas e fisioldgicas nos tecidos das plantas hospedeiras,
dentro das quais o inseto se alimenta e cresce (Giron et al. 2016). Alguns
herbivoros manipulam fisiologicamente suas plantas hospedeiras com o aumento
ou diminui¢do de substancias particulares nos tecidos das plantas (Numan &
Julkunen-Tiitto 2000, Matsukura et al. 2012). Nesse sentido, a qualidade
nutricional dos tecidos da planta hospedeira é determinante para o
desenvolvimento dos insetos herbivoros (Cuevas-Reyes et al. 2004).

Outro aspecto comum observado nas intera¢des planta-herbivoros é
ocorrer também a sincronizagdo entre a fenologia da planta hospedeira e o ciclo
de vida dos insetos galhadores (Yukawa 2000). Insetos indutores de galhas
podem apresentar apenas um ciclo reprodutivo, durante sua vida, sendo
conhecidos como univoltinos, no qual investem todos os recursos disponiveis
uma unica vez (Yukawa 2000). O sincronismo entre insetos galhadores com
ciclo univoltinos e suas plantas hospedeiras, geralmente, ¢ bem ajustado, uma
vez que a reproducdo e oviposicdo dos insetos se ddo nos periodos de
aparecimento de folhas e brotos nas plantas (Yukawa & Akimoto 2006). Insetos
com ciclo bivoltinos (duas geracdes por ano) e multivoltinos (multiplas geragdes
por ano) apresentam um padrao menos acentuado (Yukawa 2000).

Apesar disso, a forma com que esses recursos estdo distribuidos
temporalmente pode depender de fatores como temperatura e precipitacio,
tornando assim alguns periodos do ano mais propicios para o desenvolvimento
dos insetos galhadores do que outros (Aradjo & Santos 2009). Entretanto, como
os insetos galhadores s3o mais especializados, aparentemente eles sdo mais
dependentes de fendmenos de sincronia com suas plantas hospedeiras, uma vez

que, ocorrer a0 mesmo tempo em que suas plantas, parece ser mais importante
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para esses insetos do que as condigdes proporcionadas pela sazonalidade (Aradjo
2013).

Plantas hospedeiras, de modo geral, suprem as galhas com substincias
de reserva, pois as galhas funcionam como um dreno para onde sdo direcionados
os nutrientes (Formiga et al. 2009).Uma vez que as galhas s@o estabelecidas,
elas formam uma cédpsula que protege o indutor, implicando em perda de
nutrientes para a planta (Hartley& Lawton 1992). Neste estudo, os autores
mostraram que parte da reserva de nitrogénio da planta hospedeira foi
transferida para o inseto indutor na galha. Essas manipulacdes fisiologicas, com
aumento ou diminuicdo das substincias nos tecidos das plantas, oferecem
condicdes nutricionais favordveis para os herbivoros e aumentam o seu fitness
(Matsukura et al. 2012), ja que as larvas dos insetos geralmente se alimentam
desse tecido nutritivo que compde as cidmaras internamente (Rohfritsch 1992).
Mesmo os caules das plantas hospedeiras, sendo mais pobres em nutrientes que
as folhas e outras partes da planta, eles estdo apropriadamente posicionados para
que herbivoros estejam aptos a interceptar dgua e minerais dissolvidos e
transportados pelo floema para as folhas (Dorchin ef al. 2009). Este é o primeiro
estudo experimental de inducdo de galhas caulinares em casa de vegetacdo, um
ambiente controlado, desde a germinacdo das plantas hospedeiras até o processo
final de desenvolvimento das galhas. Visto que a ag¢do de herbivoros galhadores
resulta em alteracdes quimicas nos tecidos vegetais das plantas hospedeiras
(Hartley 1998), hipotetizamos que as galhas atuam como dreno dos recursos
nutricionais da planta hospedeira, para seu proprio beneficio, modificando a

alocacgdo de recursos da planta.
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2 Materiais e Métodos

2.1 Espécie de Planta Estudada

Solanum lycocarpum é uma planta arbustiva encontrada em dreas de
pastagens, e sio muito comuns em regides de Cerrado. E conhecida,
vulgarmente, por lobeira ou fruta-do-lobo, podendo atingir até cinco metros de
altura (Oliveira-Filho & Oliveira 1988). Crescem e se desenvolvem em
condi¢gdes ambientais desfavordveis, como terras dcidas e pobres em nutrientes,
sendo capazes de suportar clima drido, seca prolongada e queimadas (Campos
1994). Apresenta floracdo durante todo o ano, embora em periodos chuvosos, o
nimero de flores abertas e inflorescéncias aumentem consideravelmente
(Oliveira-Filho & Oliveira 1988). Os frutos sdo produzidos durante todo o ano,
sendo maior antes do final do periodo chuvoso (Oliveira-Junior et al. 2003).
Apresentam numerosas sementes com alta porcentagem de germinagdo e rapida
emergéncia (Vasconcelos 2009).

A espécie estudada é caracteristica do Cerrado brasileiro, se desenvolve
em condi¢des consideradas estressantes (baixos nutrientes no solo e pouca dgua)
e apresentam galhas caulinares muito comuns e de facil visualizacdo (Malves &

Coelho 2015).



31

2.2 Inseto indutor de galhas em S. lycocarpum

Existem poucas espécies de besouros galhadores conhecidas e estes s@o
encontrados, principalmente, na familia Curculionidae (Fernandes & Carneiro
2009). O habito de induzir galhas é, quase exclusivamente, encontrado nas
superfamilias mais derivadas (Chrysomeloidea, Curculionoidea). Nesses grupos,
as larvas tornaram-se mais sedentdrias, com reduzida habilidade sensorial,
locomotora e despigmentagdo do corpo (Korotyaev et al. 2005).

O indutor de galhas em S. lycocarpum é o inseto Collabismus clitellae
Boheman, 1837 (Coleoptera: Curculionidae). Adultos de C. clitellae sdo mais
abundantes entre outubro e dezembro, quando as fémeas perfuram a epiderme do
caule e depositam ovos, resultando em galhas multiloculares (Souza et al. 1998;
Souza et al. 2001). O crescimento das galhas cessa em abril, mas as larvas do C.
clitellae continuam a crescer ea se alimentar até empuparem, no periodo de maio
a julho, e os adultos sdo observados dentro das galhas de julho a setembro. A
maioria emerge em setembro e outubro, completando seu ciclo de vida em um
ano (Souza et al. 1998; Souza et al. 2001).

As galhas induzidas por coledpteros podem ser reconhecidas por
apresentarem camaras amplas. Pode haver uma ou miultiplas camaras,
hospedando geralmente uma s6 larva por camara (Korotyaev et al. 2005). As
galhas de S. lycocarpum (Figura 1) sdo caulinares, multiloculares, marrons,
glabras e globulosas (Malves & Frieiro-Costa 2012) e se tornam lenhosas

durante o seu desenvolvimento.



Figura 1 — Galha de Solanum Ilycocarpum, induzida pelo coledptero

Collabismus clitellae.

2.3 Experimento em casa de vegetacio

Conduzimos o experimento em casa de vegetacdo, no periodo de dois
anos (janeiro de 2014 a dezembro de 2015). Para o desenvolvimento desses
individuos de S. lycocarpum em casa de vegetacdo (Figura 2), coletamos, em
janeiro de 2014, cinco frutos dessa espécie, todos de uma mesma planta em area
de Cerrado. Separamos e selecionamos 160 sementes, que foram utilizadas no
experimento, para o processo de germinacdo. Essas sementes foram plantadas
em placas de isopor com substrato do tipo Vermiculita, um produto estéril,
muito utilizado nos laboratdrios de andlise de sementes como substrato para o
teste padrdo de germinacdo, pois é um mineral formado por hidratacdo de certos

minerais basalticos, com férmula quimica (MgFe,A1)3(A1,Si)4OIO(OH)2.4H20.E
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um substrato de facil obtencao e apresenta uniformidade na composi¢ao quimica
e granulométrica, porosidade, capacidade de retencdo de dgua e baixa densidade
(Martins et al. 2009, 2011).

As sementes foram mantidas em casa de vegetacdo. Apds 40 dias, as
sementes haviam germinado. Selecionamos 60 mudas e as plantamos em vasos
de 20 litros. Irrigamos as plantas diariamente e, em razdo de seu rapido
crescimento, transplantamos, em julho de 2014, essas mudas para vasos maiores
(60 litros), colocados diretamente sobre o chdo da casa de vegetacdo, para
acompanhar o desenvolvimento. Todas as plantas cresceram sob as mesmas

condi¢des por 12 meses, até iniciarmos o processo de inducdo de galhas.

Figura 2 — Individuos de Solanum lycocarpum desenvolvidos na

casa de vegetacgao.
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Para o processo de indugdo de galhas nas plantas, em julho de 2015,
coletamos em individuos de S. lycocarpum encontrados nas pastagens e dreas de
Cerrado da regido de Lavras/MG, Brasil, cerca de 100 galhas fechadas.
Armazenamos essas galhas em potes de vidros, tampadas com tecido do tipo
“voile”, até a saida natural dos adultos de C. clitellae. A medida que emergiam
das galhas, coletamos os insetos e os liberamos dentro da casa de vegetagdo,
junto as plantas que estavam se desenvolvendo, totalizando, de julho a agosto de
2015, 180 insetos liberados. Para investigar o processo de inducdo de galhas,
observamos os primeiros indicios de inducgdo nas plantas (escavagdes no caule
para oviposicdo) (Figura 3), até o inicio de formacdo das galhas, seguindo o

desenvolvimento das plantas hospedeiras.

Figura 3. Fémea do coledptero Collabismus clitellae e escavagdes no

caule de Solanum lycocarpum.
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2.4 Analise quimica foliar

Assim que as galhas comecaram a se desenvolver, separamos 10
individuos com galhas e 10 individuos sem galhas para a realizagdo da analise
quimica foliar, totalizando 20 plantas. Separamos as folhas desses individuos em
trés grupos para as andlises quimicas: SG (folhas de plantas sem galhas), CGCG
(folhas de plantas com galhas, de ramos em que houve a formacdo da galha) e
CGSG (folhas de plantas com galhas, de ramos em que ndo houve a formagao da
galha) (Figura 4). Coletamos, entdo, 10 folhas de cada um desses grupos, SG,

CGCG e CGSQG, separadamente, totalizando 30 amostras para andlise.

i 0 CGSG Sla G

/ 7
GALHA "™
°9

D\ ]

Flanta COM GALHA Flarita SEMT GALHA

Figura 4 — Plantas com e sem galhas (SG - folhas de plantas sem galhas,
CGCG - folhas de plantas com galhas, de ramos em que houve a
formacéo da galha e CGSG - folhas de plantas com galhas, de ramos em

que ndo houve a formagao da galha).
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As amostras foram levadas para laboratério especializado (Laboratdrio de
andlise quimica foliar da Universidade Federal de Lavras — UFLA), para a
realizacdo das caracteristicas quimicas. Foram determinadas as concentrac¢des
dos seguintes macronutrientes: N (nitrogénio), P (fésforo), K (potdssio), Ca
(cédlcio), Mg (magnésio) e S (enxofre); e, micronutrientes: B (boro), Cu (cobre) e
Zn (zinco). Essas concentracdes foram medidas, seguindo o protocolo de
Malavolta et al. (1997), para diagndsticos foliares, e passaram por quatro passos:
descontaminacio, secagem em estufa com circulacéo de ar a 70 °C, triturag@o e
armazenamento. Subsequentemente, o contetido dos macro e micronutrientes nas
amostras secas foi quantificado, utilizando percentagem (%) para os
macronutrientes e parte por milhdo (ppm) para os micronutrientes no total da

biomassa vegetal.

2.5 Analise dos dados

Para as nove varidveis de nutrientres analisadas: N, P, K, Ca, Mg, S, B,
Cu e Zn, verificamos quais eram as varidveis que estavam altamente
correlacionadas, utilizando o coeficente de Pearson (entre duas variaveis) e os
respectivos valores de P. Para evitar redundancia de informac@o no modelo,
excluimos as varidveis correlacionadas. Essas andlises foram realizadas com o
software R (R Core Team 2016).

Testadas as normalidades das demais varidveis, performamos uma
andlise discriminante para testar se ha diferencas quimicas (SG, CGCG e CGSG)
entre macro e micronutrientes nas folhas das plantas hospedeiras. Os
macronutrientes tém, em geral, seus teores expressos em percentagem (%) e os
micronutrientes em partes por milhdo (ppm), todos na forma elementar. A matriz
de classificacdo usada foi a de Jacknifed,para corrigir a sobrestimacdo do

sucesso de classificacdo causados pelo uso do conjunto de dados, gerando
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fungdes discriminantes e classificagdo dos dados. As varidveis das medidas das
andlises quimicas das folhas das plantas foram incluidas nas andlises como
varidveis continuas: N, P, Mg, Cu e Zn. Utilizamos ANOVAS fatoriais para
comparar as médias dos grupos (SG, CGCG e CGSG) para cada varidvel
quimica citada acima.

Para investigar se folhas de plantas com galhas, apresentaram mais
nutrientes (macro e micronutrientes) que as folhas de plantas sem galhas,
performamos ANOVAS fatoriais entre as varidveis independentes macro e
micronutrientes: N, P, Mg, Cu e Zn, e as varidveis dependentes folhas de plantas
sem galhas (SG), folhas de ramos sem galhas de plantas com galhas (CGSG) e
folhas de ramos com galhas (CGCG).

3 Resultados

Encontramos valores das correlagdes elevados (> 0.6) nas varidveis K,
Ca, S e B e, visto que essas varidveis s@o auto correlacionadas, e foram
excluidas da anédlise discriminante.

A andlise quimica foliar mostrou diferencas significativas para as
varidveis: %N, %P e ppm Cu (Tabela 1). Os grupos de plantas sem galhas (SG),
plantas com galhas e ramos sem galhas (CGSG) e plantas com galhas e ramos
com galhas (CGCG) foram distintos entre a %N e ppm Zn. O mesmo ocorreu
entre ppm Cu e %Mg, como mostrado pela andlise discriminate (Fig. 5), sendo
maior a %N nas folhas das plantas e dos ramos que nio continham galhas (0.52)
assim como a ppm Zn (0.44) e %P (0.10) nessas folhas (Tabela 2). A estatistica
F, bem como o valor de P, foram baseados em Wilks’ lambda, gerado pela
andlise discriminante. As altas correlagdes candnicas associadas com as duas
primeiras fungdes (0.71 e 0.45) indicam que elas sdo apropriadas para

discriminar entre o grupo de folhas de plantas sem galhas (SG) e os grupos de
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folhas de plantas com galhas e ramos com e sem galhas (CGCG e CGSG). A

primeira fungdo (Fator I) explicou 80% da dispersdo dos dados e separa a ppm

Zn das folhas que apresentam maiores %N. A segunda funcdo (Fator II)

explicou apenas 20% da dispersdo dos dados e combina a ppm Cu e de %Mg.

Tabela 1. Médias e desvios-padrdo, bem como os valores do Teste F comparando-se as médias

dos grupos para cada varidvel fatorial mostrada na Anova fatorial.

Grupos Estatisticas
Variaveis
CGCG CGSG SG F - valores | p-valores

N 3.207+0.829 3.872+0.654 4.100+0.775 3.515 0.04
P 0.183+0.052 0.231+0.098 0.274+0.057 3.463 0.04
Mg 0.218+0.051 0.209+0.050 0.189+0.016 1.027 0.37
Cu 57.260£10.900 64.558+13.462 39.100+15.454 8.532 <0.01
7n 55.248+22.517  57.049+17.299 55.375+12.841 0.029 0.97
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Tabela 2. Fungdes canonicas discriminantes — coeficientes
estandartizados.
Fatores
Variaveis
I 1I
N 0.527 0.582
p 0.103 0.360
Mg -0.160 -0.303
Cu -0.966 0.589
Zn 0.442 -0.103

Os valores em negritos foram usados para interpretar cada funcgao.

Wilks’” lambda = 0.38; F =2.54; d.f. =10.42; p = 0.01.
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Figura 5 — Andlise da funcdo discriminante de nove varidveis (nutrientes)
encontradas em trés grupos de plantas, definidos por folhas de plantas com
galhas (CGCQG), folhas de ramos sem galhas de plantas com galhas (SGCG) e
folhas de plantas sem galhas (SG) em individuos de Solanum lycocarpum
(Solanaceae). Elipses de confianga (95%) foram desenhadas em torno dos

centréides de cada grupo definido pela andlise discriminante

Os resultados da matriz de classificacdo de Jackkinife (Tabela 3)
indicaram 50% de separacdo do grupo CGCG, 40% de separacdo do grupo
CGSG e 63% de separacdo do grupo SG dos outros grupos. O grupo SG,
representado pelas folhas de plantas que ndo s@o atacadas por herbivoros
galhadores, é separado dos demais grupos. Os grupos CGCG, representados
pelas folhas de plantas com galhas e ramos com galhas e CGSG, representado
pelas folhas de plantas com galhas e ramos sem galhas, ndo se separam (Figura

5). Encontramos menor concentracdo de nitrogénio (%) nas folhas de plantas
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com galhas e ramos com galhas (CGCG) (F = 3.51; p = 0.04; n = 28, Figura 6A)

quando analisamos os trés grupos de plantas.

Tabela 3. Classificacdo da matriz de Jackknifed dos grupos de presenca e
auséncia de galhas, gerados a partir de duas funcdes discriminantes e percentuais

de classifica¢des corretas para cada grupo.

Grupos CGCG CGSG SG % concentrada
CGCG 5 3 2 50
CGSG 4 4 2 40
SG 1 2 5 63
Total 10 9 9 50
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Figura 6 — Concentracdo de nutrientes em individuos de Solanum
lycocarpum (Solanaceae), nas folhas de ramos com galhas (CGCG);
folhas de ramos sem galhas de plantas com galhas (CGSG) e folhas de
plantas sem galhas (SG): (A) Nitrogénio (%), (B) Fésforo (%) e (C)
Cobre (ppm).
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A concentragdo de fésforo (%) foi menor nas folhas de plantas que
apresentaram galhas (CGCG e SGCQG), independente das folhas serem dos
ramos com ou sem galhas, quando comparadas as plantas sem galhas (SG) (F =
3.46; p = 0.04; n = 28; Figura 6B). O contrario aconteceu com a concentracdo de
Cu (ppm), que foi menor nas folhas de plantas sem galhas (SG), independente
das folhas serem dos ramos com ou sem galhas (CGCG e SGCG) (F=8.53; p<
0.01; n = 28, Figura 6C).

4 Discussao

Nosso estudo suporta a hipétese de que insetos indutores de galhas
alteram a composi¢do quimica nas folhas da planta hospedeira, pois a
concentracdo de nitrogénio (%) nas folhas de S. lycocarpum foi a varidvel mais
afetada pela formacdo de galhas. A porcentagem desse nutriente tornou-se
menor nas plantas com galhas nos ramos onde as galhas estdo localizadas
(CGCG), comparadas as plantas com galhas nos ramos sem galhas (CGSG) e as
plantas sem galhas (SG), assim como mostrado por Hartley (1998), que
encontrou baixos niveis de nitrogénio em folhas préximas as galhas, quando
comparado a tecidos sem galhas.

Apesar do nitrogénio, assim como o potdssio serem 0s macronutrientes
mais requeridos na fase inicial de desenvolvimento da planta (Rozane et al.
2007), o nitrogénio disponivel € essencial para a sobrevivéncia das larvas dentro
das galhas (Abrahamson & McCrea 1986; Kunkler et al. 2013). As galhas
concentram os nutrientes da planta para a alimentacio de seus indutores, além
disso, tais recursos também s@o destinados a prépria formacdo das mesmas
(Oliveira & Isaias 2010, Oliveira et al. 2016).

De acordo com Marini-Filho & Fernandes (2012), galhas induzidas por

insetos sdo importantes drenos de nutrientes de suas plantas hospedeiras. Apds a
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formacdo das galhas, ocorre a manipulacdo e transporte de nutrientes da planta
hospedeira para as galhas (Weiner 2004; Weiner et al. 2009). Folhas com galhas
de Pemphigus spirothecae (Pemphigidae), por exemplo, apresentaram maior
concentragdo de nitrogénio do que as folhas de outras partes da planta (Kunkler
et al. 2013), por serem galhas foliares e atuarem como dreno desse nutriente
para o 6rgdo em que estdo localizadas.

Sabe-se que alteracdes morfoldgicas sdo detectadas em diversas espécies
de plantas em funcio da inducdo de galhas, e sdo acompanhadas por mudangas
fisiolégicas, como o decréscimo da expansio celular, afetando o crescimento das
plantas (Santos ef al. 2016), além de mudangas quimicas importantes para o
estabelecimento e manutencdo do sistema galhador-planta hospedeira (Formiga
et al. 2009). A qualidade nutricional das plantas hospedeiras estd relacionada a
quantidade de macronutrientes disponiveis, principalmente o nitrogé€nio que
favorece o ripido crescimento das plantas e aumenta o “fitness” do inseto
(Ribeiro & Fernandes 2000).

Nossos resultados mostraram que o grupo SG € separado dos grupos
CGCG e CGSG. Entretanto, ndo houve separacdo entre os grupos CGCG e
CGSG. Galhas entomdgenas sdo estruturas desenvolvidas pelas plantas em
resposta ao desenvolvimento dos insetos indutores, nas quais geralmente é
formado um tecido nutritivo em seu interior (Stone & Schonrogge 2003) e,
segundo Bronner (1992), e Marini-Filho e Fernandes (2012), as células desse
tecido geralmente apresentam acimulo de substincias nutritivas. Esses
nutrientes, em especial, (P) fésforo e (K) potéssio, assim como o (N) nitrogénio,
sdo essenciais e os mais importantes na alimentacdo dos insetos (Cuevas-Reyes
et al. 2011). Isso explica o fato da concentragdo de nitrogénio ter sido
encontrada em menor concentragdo nas folhas analisadas. Possivelmente, foi
realocada nas plantas hospedeiras e direcionada para a composicio e formagao

da estrutura das galhas.
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Os insetos indutores armazenam recursos dentro das galhas que
proporcionam sua alimentacdo durante seu periodo de desenvolvimento
(Oliveira & Isaias 2010). De fato, a condi¢ao nutricional das plantas pode afetar
as diversas etapas de crescimento, fecundidade e sobrevivéncia dos insetos
herbivoros (Washburn et al. 1987; Marini-Filho & Fernandes 2012), visto que,
normalmente, uma realocacdo de nutrientes na planta, diminui a eficiéncia no
seu desenvolvimento (Vasconcelos et al. 2009).

A simples presenca de galhas, independente das folhas analisadas serem
de ramos com (CGCG) ou sem (CGSG) galhas, afeta a alocacdo de nutrientes na
planta hospedeira.

Nas folhas das plantas com galhas (CGCG e CGSG), a concentragdo (%)
de fosforo (P) foi bem menor quando comparada a concentragdo encontrada nas
folhas das plantas sem a formag@o de galhas (SG). Isso pode ser decorrente do
fato de que, para o desenvolvimento dos insetos indutores dentro das galhas,
partes dos nutrientes da planta sdo drenados e direcionados para a formagdo da
camara larval, ocorrendo entdo uma diminuicdo da concentracdo desses
nutrientes nas outras partes da planta, quando comparadas as plantas onde ndo
houve formacdo de galhas. O fésforo € um dos macronutrientes menos exigidos
pelas plantas, e quando absorvido pelas células é rapidamente envolvido em
processos metabdlicos.

Nao houve relacdo entre os nutrientes magnésio (Mg), e zinco (Zn) e a
formacao de galhas, visto que, especialmente o zinco, esteja particularmente
envolvido na fase reprodutiva e de crescimento das plantas, ndo sendo
realocados para a formacao das galhas (Malavolta 2006).

Contrério a concentragdo de fésforo, a concentracdo de cobre (ppm) foi
maior nas plantas com galhas (CGCG e CGSG), quando comparadas as plantas
sem galhas (SG). E possivel que esse nutriente, determine parte da atragio dos

insetos indutores para essas plantas, visto que a mobilidade, ou seja, o transporte
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dos nutrientes das folhas para outros érgdos varia de elemento para elemento,
sendo os mesmos classificados desde altamente moveis até imoveis (Faquin
2005), como no caso do cobre, que nio € redistribuido na planta (Malavolta
1980). Uma vez que as galhas causam danos nas plantas, desde o inicio de sua
formacao (Vasconcelos et al. 2009), uma realocacdo desse nutriente para as
folhas provavelmente ndo ocorre, e para a planta, isso possivelmente é uma
forma de manter seu desenvolvimento, e, inclusive, prolongar sua sobrevivéncia
(Vasconcelos et al. 2009).

Em conclusdo, nossos resultados mostram que, os nutrientes que foram
realocados para a formagdo das galhas, e t€m a funcdo de auxiliar no
desenvolvimento e crescimento das larvas dentro das cAmaras.

As galhas s@o formadas inteiramente a partir do tecido vegetal, mas a
formagdo e manutengdo delas s@o controladas pelo inseto indutor, representando,
assim, um bom exemplo para o conceito dessa drenagem de nutrientes em
funcdo de seu desenvolvimento.

A presenca do inseto C. clitellae, influencia a quimica da folha do
hospedeiro, que, por sua vez, apresenta menor concentracio de nitrogénio
diretamente relacionada a presenca das galhas.

O fosforo e o cobre mostraram uma relacdo inversa a presenca dessas
galhas, sendo que, as folhas das plantas sem galhas, apresentaram mais fésforo e
menos cobre, do que as folhas das plantas que desenvolveram galhas.

Nossos resultados sugerem, dessa forma, que foram obtidos menores
valores de nitrogénio e fosforo em folhas de plantas com galhas, em razdo da
necessidade dos insetos na utiliza¢do desses nutrientes.

Desse modo, a alta concentracdo desses nutrientes nas galhas favoreceria
a sobrevivéncia dos insetos galhadores. Tal resposta, para a planta, pode ser

demonstrada com as andlises das plantas que ndo apresentaram galhas, que,
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mesmo em condicdes iguais de desenvolvimento, apresentaram mais desses
nutrientes em suas folhas.

Assim, mais estudos experimentais sdo necessdrios, da andlise de
nutrientes em plantas hospedeiras desenvolvidas sob mesmas condigdes
ambientais, porém, ndo apenas apods ocorrer a inducdo das galhas, mas também
antes, para compreender melhor a realocacdo e drenagem dos nutrientes para a

formacdo das galhas e os insetos indutores.
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Resumo

Comparagdes das variagdes entre atributos reprodutivos e investimento
podem nos ajudar a entender como varia o ndmero de individuos de prole de
insetos desenvolvidos em galhas. O tamanho das galhas, medido pelo seu
didmetro (cm), desempenha papel importante na quantidade de descendentes de
galhadores produzidos. Neste trabalho,avaliamos a relagdo entre o nimero e
tamanho de galhas por planta, e concentracio de nitrogénio nas folhas de ramos
com e sem galhas com o nimero de insetos que emergiram e morreram delas.
Em geral, o numero de galhas desenvolvidas em individuos de
Solanumlycocarpum afetou positivamente o nimero de insetos que emergiram,o
nimero de insetos que morreram e o tamanho dessas galhas. J4 o tamanho
dessas galhas teve uma relagdo positiva apenas com o nimero de insetos que
emergiram delas. Observamos também, a existéncia de relagdo negativa entre
concentragdo de nitrogénio nas folhas da planta hospedeira e o nimero de
insetos que emergiram das galhas. Esse resultado sugere que houve
umredirecionamento desse nutriente das folhas da planta hospedeira para o
desenvolvimento dos insetos dentro das galhas, aumentando, dessa forma, suas
chances de desenvolvimento e sobrevivéncia.Existe uma taxa de mortalidade
natural desses insetos de aproximadamente dois individuos por galha, e
dezenove seria o tamanho ideal da prole deixada pela fémea.

Palavras-chave: Herbivoria;Insetos; Interagao.
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1 Introducao

Os tragos de historia de vida dos organismos, bem como o conjunto de
caracteristicas do ciclo de vida dos mesmos estao relacionados as estratégias que
afetam sua reproduc@o e sobrevivéncia (Stearns 1992). A teoria cldssica da
histéria de vida se baseia em modelos de otimizag@o que tentam explicar como a
selecdo natural atua sobre o fenétipo dos organismos de forma a alcangarem o
sucesso reprodutivo (Stearns 2000). Uma histéria de vida é considerada Stima
quando determinado fendtipo realiza a taxa mais alta de aumento no tamanho da
populagdo (Reznick 1985).

A teoria tem uma série de suposi¢des como consequéncia da previsao de
um tamanho 6timo de prole, que maximiza a aptiddo dos progenitores em um
determinado ambiente (Smith & Fretwell 1974, Jaenike 1978, Scheirs & Bruyn
2002). Dessa forma, o estudo da evolucio da histéria de vida dos organismos se
concentra, muitas vezes, nas diferentes combinagdes possiveis dos tracos que
afetam a aptidao desses organismos (Jaenike 1978, Stearns1992).

Entender por que alguns tragos reprodutivos variam, € como o
investimento reprodutivo pode ser distribuido entre os descendentes a fim de
otimizar o trade-off entre determinadas caracteristicas dos organismos e nimero
de descendentes deixados por eles, ¢ uma das principais preocupagdes nos
estudos da histéria de vida dos organismos (Stearns 2000). Assim, os trade-offs
representam os custos do sucesso reprodutivo quando uma mudancga benéfica em
um traco estd ligada a uma mudanca prejudicial em outro (Stearns 1989,
Albarracin & Stiling 2006). O compromisso de histéria de vida mais
proeminente envolve o custo da reprodugdo e temdois componentes principais,
os custos pagos pela sobrevivéncia e os pagos na reproducdo futura (Stearns

1989). Para entender a evolucdo da histéria de vida, é preciso finalmente



61

compreender a evolugdo dos processos fundamentais de reprodugdo,
mortalidade, dispersdo e crescimento (Tonnabel et al. 2014).

A hipétese da oviposicdo preferencial — performance da prole, citada por
Jaenike (1978), prediz que uma fémea de espécie de herbivoro ird ovipor
preferencialmente em uma determinada planta hospedeira, onde a prole dessa
fémea terd uma melhor performance e, assim, otimizar a sua prépria aptidao
(Scheirs 2002). Nessas condicdes, a aptiddo reprodutiva de uma fémea depende
de decisdes de oviposicdo que permitam a prole uma explora¢do 6tima da sua
planta hospedeira e que também proporcionem um maximo de prote¢do contra
inimigos naturais (Freese 1996). O tamanho ideal da prole, de um modo geral &,
muitas vezes, independente do recurso total a ser dividido entre a prole (Smith &
Fretwell 1674, Albarracin & Stiling 2006). Esse tamanho ideal pode ser mais
dependente do ambiente onde a prole se desenvolve e cresce,como ocorre com
os insetos galhadores, onde o ambiente em que se desenvolvem quando estdo na
forma larval e adulta pode ser bastante diferente entre eles (Smith & Fretwell
1974).

A pressao de selecdo para a oviposicdo 6tima pode ser mais forte para
insetos especialistas,os quais tém menos escolhas e menor fecundidade ao longo
da vida do que os generalistas (Liu et al. 2012).

O papel relativo da oviposi¢do 6tima e das estratégias Otimas de
forrageamento na evolucdo da especializacdo/generalizacdo em insetos
herbivoros poderia estar ligada a histéria de vida de insetos e aos tracos
comportamentais (Videla et al. 2012). A oviposi¢do ideal pode ser também
dominante em insetos com prole sedentdrias, que ndo podem prever a qualidade
futura das plantas hospedeiras (Scheirs & De Bruyn 2002), e que sdo restritos a
alimentacdo dentro do recurso selecionado pelas fémeas, como no caso de
insetos galhadores, que investem a maior ou mesmo toda a parte do seu esfor¢o

reprodutivo em um tnico evento (Videla ef al. 2012). Pode-se esperar, portanto,
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que uma fémea escolha preferencialmente um local onde o risco de competi¢do
seja o mais baixo possivel para assegurar a sobrevivéncia mais alta para sua
prole (Kohandani et al.2017).

A principal forga por trds das interacdes planta-inseto é o processo de
desenvolvimento do hospedeiro, o que muda continuamente a qualidade do
recurso, associado a aspectos comportamentais, fisiolégicos e ecoldgicos dos
herbivoros, de modo a alcangar o melhor conjunto de condi¢des para a sua
sobrevivéncia e reproducao (Fonseca et al. 2006). A inducdo de galhas na planta
¢ considerada, uma das mais complexas associagcdes entre insetos e plantas
existentes no mundo natural (Shorthouse et al. 2005), e as mudangas quimicas
observadas na planta sdo, muitas vezes, reacdes de defesa e, mecanismos de
adaptacdo que acabam por favorecer o estabelecimento do galhador nos tecidos
vegetais (Oliveira et al. 2006).

A evolucdo do habito de induzir galhas pode ser explicada pela acdo de
diferentes forcas seletivas, como predacdo dos insetos indutores, ou fatores
ambientais, como seca, falta de nutrientes ou estresse hidrico. O resultado final €
a formagao de um tecido rico em nutrientes que auxiliard o desenvolvimento de
galhas, as quais terdo estruturas externas e tamanho varidvel em resposta as
pressdes ambientais (Fernandes & Carneiro 2009).

Insetos fitéfagos podem variar sua aptiddo de desenvolvimento larval e,
por essa razdo, é possivel uma expectativa quanto a um comportamento 6timo de
oviposicao (Jaenike 1978).

Insetos galhadores sdo herbivoros especializados e diversificados que
redirecionam recursos da planta para induzir o crescimento do tecido nutritivo
em que vao se desenvolver e se alimentar (Price et al. 1987, Marini-Filho &
Fernandes 2012). A acdo de herbivoros galhadores pode resultar em profundas
alteracdes quimicas nos tecidos das plantas hospedeiras (Hartley 1998, Giron et

al. 2016) que podem favorecer o estabelecimento do inseto (Oliveira et al.
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2006). Tanto alteracdes estuturais como quimicas tém grande influéncia na
manutencao do ciclo de vida dos galhadores. Ciclo este que se passa, parcial ou
totalmente, dentro dos tecidos da planta, sendo o inseto responsdvel pela
inducdo, e as plantas hospedeiras pela formacao, desenvolvimento e manutengio
dessas galhas (Oliveita et al. 2006).

Na maioria dos casos, insetos indutores de galhas t€m vantagem sobre
aqueles que ndo sdo indutores, uma vez que eles drenam os nutrientes das
galhas, fazendo com que haja mais alimento para ele, quando comparado ao
tecido equivalente sem a presenca de galhas (Stone & Schonrogge 2003).

Dessa forma, as galhas funcionam como um dreno para onde s@o
direcionados os nutrientes, sendo que as plantas hospedeiras, de modo geral, as
suprem com substancias de reserva (Formiga et al. 2009, Oliveira et al. 2016).
Sendo assim, a utilizagdo da planta como alimento pelo inseto indutor esta
baseada no contetido nutricional (White 1984, Ribeiro & Fernandes 2000) e na
composicao quimica que pode limitar o uso da planta pelo herbivoro.

Galhadores produzem sinais quimicos responsdveis em drenar oS
nutrientes de diversas partes das plantas, para que sejam utilizados para
alimentagdo dos insetos dentro das galhas (Hartley &Lawton 1992, Borges 2006,
Oliveira et al. 2016). Pode haver, dessa forma, de acordo com a aptidao dos
insetos e o sucesso reprodutivo das fémeas, uma otimizagdo que determina o
tamanho da prole (Godfray et al. 1991). Esse sucesso reprodutivo pode ser
medido pela taxa de sobrevivéncia de suas larvas, que é fortemente influenciada
pelo tamanho das galhas (Stille 1984, Laszl6 & T6Thmérész 2008). O tamanho
das galhas desenvolvidas por insetos parece ser um importante traco de histéria
de vida desses organismos (Lazl6 &Tdéthmérész 2006). Galhas maiores podem
aumentar a aptiddo dos seus indutores, visto que o nimero de ovos deixados

aumenta de acordo com o tamanho da fémea (Lazlé & Tothmérész 2006).
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O principal fator que influencia a sobrevivéncia das larvas nas galhas € a
presenca de parasitéides durante seu desenvolvimento (Weis et al. 1983),
representando 99% do indice de mortalidade desses insetos (Abrahamson &
Weis 1997). Outro fator que estd diretamente relacionado & mortalidade dos
insetos € o tamanho dessas galhas (Tabuchi & Amano 2004), onde as galhas
maiores sdo consideradas também mais seguras e menos atacadas por
parasitéides do que as menores (Stille 1984). Galhas classificadas como
caulinares e multiloculares, apresentam cdmaras de desenvolvimento dos insetos
mais internas, que sdo mais dificeis de serem alcancadas por parasitéides (Ito &
Hijii 2004). Em contrapartida, essas galhas maiores (Abrahamson & Weis 1997)
podem dificultar a saida dos insetos quando adultos, diminuindo sua chance de
sobrevivéncia (Kato & Hijii 1993). Esses mecanismos sugerem que pode haver
uma relagdo entre o niimero de emergéncia dos insetos e o tamanho das galhas
(Laszl6 & T6Thmérész 2008).

A qualidade nutricional dos tecidos da planta hospedeira € fundamental
para a alimentacao dos insetos herbivoros (Cuevas-Reyes et al. 2004). O sucesso
reprodutivo dos insetos galhadores, € também, dependente dos recursos
disponiveis na planta hospedeira (Taiz & Zeiger 2006). Os nutrientes sio
necessdrios na vida das plantas, pois exercem fungdes especificas, fazem parte
das moléculas essenciais e t&ém fungdo estrutural. O nitrogénio (N) é considerado
um dos mais importantes nutrientes assimilados (Strauss & Zangerl 2002), e estd
relacionado aos mais importantes processos fisioldgicos que ocorrem nas
plantas, como fotossintese, respiracdo e crescimento (Malavolta 2006). A
quantidade, principalmente, de nitrogénio disponivel nas plantas pode beneficiar
a aptidao do inseto (Ribeiro & Fernandes 2000), visto que atua nos processos
metabdlicos e na estrutura celular e dos herbivoros. Por isso, € considerado um
elemento fundamental e limitante para o crescimento dos organismos,

aumentando a sobrevivéncia, o crescimento e a reproducdo destes (Mattson
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1980). O desempenho da prole depende, em tltima instancia, da fecundidade e
sobrevivéncia para além da fase larvaria, sendo que a qualidade nutricional de
suas plantas hospedeiras ndo € necessariamente o fator final que equilibra a
escolha das fémeas na oviposicao (Liu et al. 2012). Ao escolher um local ideal, a
fémea fornece para a sua prole condi¢des ideais para eclodir, sobreviver e
crescer (Kohandani et al. 2017).

A selecdo natural prevé que fendtipos capazes de produzir maior nimero
de descendentes logo se tornam mais frequentes numa populagdo. Lack (1947)
propds a hipdtese de otimizagdo de ninhada. Segundo o autor, os tamanhos de
ninhada observados na natureza seriam aqueles que produziriam maior nimero
de jovens deixando os ninhos. Com base neste estudo, buscamos também
encontrar o tamanho 6timo da prole de insetos indutores de galhas, Collabismus
clitellae, em individuos de S. Ilycocarpum, desenvolvidos em condigdes
experimentais, sem a acdo de quaisquer fatores externos, influenciando a
mortalidade deles.

Assim, baseados na premissa de que os insetos galhadores drenam os
nutrientes da planta (principalmente nitrogénio), testamos as hipéteses de que 1)
o ndmero de galhas desenvolvidas em cada individuo de S. lycocarpum
influenciard negativamente o tamanho dessas galhas, o nimero de insetos que
emergirdo delas, e o nimero de insetos que morrerdo dentro delas, pois essas
serdo maiores; 2) Galhas maiores afetardo positivamente o nimero de insetos
que emergirdo delas; 3) A concentracdo de nitrogénio (%) nas folhas de
individuos de S. lycocarpum que desenvolverdo galhas afetard negativamente o

ndmero de insetos que emergirdo das mesmas.
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2 Materiais e Métodos

2.1 Sistema de estudo

Solanum lycocarpum, vulgarmente conhecida por lobeira ou fruta-do-
lobo, € encontrada em 4reas de pastagens e sdo muito comuns em regides de
Cerrado. E uma planta arbustiva (Oliveira-Filho & Oliveira 1988) que cresce e
se desenvolve em condi¢des ambientais desfavordveis, consideradas estressantes
(baixo nutrientes do solo e pouca dgua), sendo capazes de suportar clima 4rido,
seca prolongada e queimadas (Campos 1994). Apresenta floracdo (Oliveira-
Filho & Oliveira 1988) e frutificacdo durante todo o ano, sendo maior um pouco
antes do final do periodo chuvoso (Oliveira-Junior et al. 2003). Os frutos
formam numerosas sementes com alta taxa de germinacgdo e rdpida emergéncia
(Vasconcelos et al. 2009).

Galhas caulinares sdo comumente encontradas e sdo de fécil
visualizacdo (Malves e Coelho 2015). As galhas s@o multiloculares, marrons,
glabras e globulosas (Malves & Frieiro-Costa 2012) e se tornam lenhosas
durante seu desenvolvimento. O indutor é Collabismus clitellae Boheman, 1837
(Coleoptera: Curculionidae) que apresenta ciclo de desenvolvimento no periodo
de um ano (Souza et al. 1998, Souza et al. 2001). Nos meses entre outubro a
dezembro, as fémeas adultas perfuram a epiderme do caule e depositam ovos,
dando inicio ao processo de inducdo das galhas. Embora as fémeas ataquem,
preferencialmente, plantas pequenas (com altura de até um metro), o tamanho
das galhas e o niimero de larvas por galha aumentam com o tamanho do ramo
(Fernandes & Carneiro 2009). Em janeiro, inicia-se o processo de
desenvolvimento das galhas e o crescimento cessa em abril, mas as larvas do C.
clitellae (Figura 1) continuam a crescer e se alimentar até empuparem no

periodo de maio a julho. A maioria dos insetos adultos é observada de julho a
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setembro. Emergem nos meses seguintes, completando seu ciclo de vida (Souza

et al. 1998, 2001).

Figura 1 - Galha multilocular de Solanum lycocarpum aberta,
mostrando os 16culos individualizados e larvas de Collabismus

clitellae.

2.2 Amostragem e experimento em casa de vegetacao

Conduzimos este experimento em casa de vegetacdo, no periodo de dois
anos (janeiro de 2014 a dezembro de 2015). Para o desenvolvimento dos
individuos de S. lycocarpum, coletamos, em janeiro de 2014, cinco frutos, todos
de uma mesma planta em drea de Cerrado. Separamos e selecionamos 160
sementes para o processo de germinacdo. Essas sementes foram plantadas em
placas de isopor com substrato do tipo Vermiculita, um produto estéril.

Utilizamos essa substancia para o teste padrio de germinacdo. As sementes
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foram mantidas em casa de vegetacdo. Ap6s 40 dias, todas as sementes haviam
germinado. Selecionamos 60 mudas e as plantamos em vasos de 20 litros.
Irrigamos as plantas diariamente e, em razdo de seu rdpido crescimento,
transplantamos, em julho de 2014,essas mudas para vasos maiores (60 litros), os
quais foram colocados diretamente sobre o chdo da casa de vegetacdo, para
acompanhar seu desenvolvimento. Todas as plantas cresceram sob as mesmas
condi¢des por 12 meses, até iniciarmos o processo de indugdo de galhas.

Em julho de 2015, coletamos em individuos de S. [lycocarpum
encontrados nas pastagens e dreas de Cerrado da regido de Lavras/MG, cerca de
100 galhas fechadas. Armazenamos essas galhas em potes de vidros, tampadas
com tecido do tipo “voile”, até a saida natural dos adultos de C. clitellae. A
medida que os insetos saiam das galhas eram soltos dentro da casa de vegetacao,
junto as plantas, totalizando, de julho a agosto de 2015, 180 insetos liberados.
Para investigar o processo de inducdo de galhas, observamos os primeiros
indicios de indugdo nas plantas (escava¢des no caule para oviposi¢do), até o
inicio de formacdo das galhas, seguindo o desenvolvimento das plantas
hospedeiras.

Desenvolvidas as galhas nos individuos de S. lycocarpum, medimos seu
diametro (estipulado pelo valor da circunferéncia dessas galhas em centimetros)
e definimos, dessa forma, como tamanho das galhas o valor do seu didmetro em
centimetros. Tomamos as medidas no més de abril, caracteristico pelo
encerramento do crescimento das galhas nessa espécie (Souza et al. 1988), e
refizemos as medidas nos meses seguintes (maio e junho), para a confirmacio
dos dados. Em seguida, montamos em cada uma das galhas, isoladamente,
gaiolas confeccionadas com tecido do tipo “voile”, para a saida dos insetos de
maneira natural. Registramos o niimero de todos os individuos que emergiram.

Ao completar o periodo de 15 dias apds a saida do ultimo organismo, e sem que
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houvesse saida de qualquer outro organismo, durante esse periodo, abrimos cada
uma dessas galhas, para contar o nimero de l6culos e de insetos que morreram.
Em 20 individuos de S. lycocarpum houve formacao de galhas induzidas
experimentalmente. Desses 20 individuos, 44 galhas foram desenvolvidas, onde
contamos o0 nimero total de insetos que emergiram delas e 0s que morreram.
Coletamos 10 folhas, em 10 individuos diferentes de S. lycocarpum para
proceder a andlise quimica dessas folhas. As amostras foram levadas a
laboratério especializado para quantificar a concentracdo do macronutriente N
(nitrogénio). Essa concentracdo foi medida, seguindo o protocolo de Malavolta

et al. (1997), para diagnésticos foliares.

2.3 Analise dos dados

Para os 20 individuos de S. lycocarpum que desenvolveram galhas,
ajustamos modelos lineares generalizados (GLMs) com distribuicdo de Poisson
para avaliar a relacdo entre o nimero de insetos que emergiram,0 nimero de
insetos que morreram e o nimero de galhas desenvolvidas em cada planta.
Também ajustamos um GLM com distribuicio Gaussiana entre o tamanho das
galhas e o nimero de galhas desenvolvidas em cada individuo de S. lycocarpum.

Em relacdo as 44 galhas desenvolvidas, ajustamos os modelos lineares
generalizados (GLMs) com distribui¢do de Poisson, para avaliar o papel do
tamanho das galhas em individuos de S. lycocarpum no nimero de insetos que
emergiram e no nimero de insetos que morreram (estes ultimos usados como
varidvel resposta).

Para as andlises de concentragdo de nitrogénio nas folhas de individuos
de S. lycocarpum que apresentaram galhas, também ajustamos modelos lineares
generalizados (GLMs) com distribuicdo Gaussiana para avaliar o papel da

concentra¢do de nitrogénio (usada como varidvel resposta) no tamanho das
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galhas, nimero de insetos que emergiram, nimero de insetos que morreram e
nimero de galhas em cada planta.

Em todas as relagdes, ajustamos modelos lineares e quadriticos e
usamos o Critério de Informacao de Akaike (AIC) (Burnham & Anderson 2002),
para selecionar o modelo que melhor explicou a relacdo entre as varidveis
analisadas. Todas as andlises foram realizadas com o software R (R Core Team

2016).

3 Resultados

3.1 Numero de galhas por planta

O nudmero de galhas desenvolvidas em cada individuo de S. lycocarpum
afetou positivamente o tamanho dessas galhas (Figura 2), o nimero de insetos
que emergiram delas (Figura 3) e o niimero de insetos que morreram (Figura 4).
A variagdo explicada foi de aproximadamente 87% (GLM: Z = 11.05, P<
0.001), 16% (GLM: Z = 2.50, P = 0.01) e 27% (GLM: Z = 3.02, P = 0.001)
respectivamente. Os termos quadréiticos produziram melhores estimativas em
relac@o aos lineares apenas na relacdo entre nimero de insetos que emergiram e

nimero de galhas por planta (Figura 3).



71

80
- 70 .
E
-~ 60
p
£ 50
-T:]
® 40
2 3
=
m
E 20
i
F 10

0

0 1 2 3 4 5 [ 7

N 2 galhas / planta

Figura 2 — Relacdo linear entre o tamanho da galha (cm) e o nimero de galhas

por planta. O modelo linear é descrito por Y = 10,175x + 4,415; R2=0,87.
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Figura 3 — Relacdo quadratica entre o nimero de insetos que emergiram e o
nimero de galhas por planta. O modelo quadrético € descrito por Y = exp (0,05x

-0,15+2,80%); R2=0,16.
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Figura 4 — Relagdo quadrdrica entre o nimero de insetos que morreram € o
nimero de galhas por planta. O modelo quadrético € descrito por Y = exp (0,28x

+0,13); R2=10,27.

3.2 Tamanho das galhas

O tamanho das galhas em individuos de S. lycocarpum também afetou
positivamente o ndmero de insetos que emergiram delas (Figura 5). A variacdo
explicada foi de aproximadamente 63% (GLM: Z = -4.71, P< 0.001). Em
contraste, o tamanho dessas galhas ndo explicou a variagdo do nimero de insetos
que morreram dentro delas (P> 0,05). O termo quadritico no modelo produziu

melhor estimativa do que modelo linear.
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Figura 5: Relagdo quadrética entre o nimero de insetos que emergiram e o
tamanho da galha. O modelo quadratico é descrito por Y = exp (-0,01x 0,78 —
4,76%); R?2 = 0,63.

3.3 Concentraciao de nitrogénio

A concentracdo de nitrogénio (%) nas folhas de individuos de S.
lycocarpum que desenvolveram galhas afetou negativamente o nimero de
insetos que emergiram das mesmas. A variagdo explicada foi de
aproximadamente 59% (GLM: Z = 2.63, P = 0.02), e o modelo quadrético
ajustou-semelhor a essa relagdo. Em contraste, a concentra¢io do nitrogénio (%)
nido explicou a variagdo do tamanho das galhas, nimero de insetos que

morreram e nimero de galhas por planta (P> 0,05) (Tabela 1).
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Tabela 1: Modelos lineares e quadraticos ajustados entre a concentragdo de nitrogénio (%) e as
varidveis analisadas: tamanho da galha, n® de insetos que emergiram, n° de insetos que morreram
e n° de galhas / planta em individuos de Solanum lycocarpum; a, b e ¢ sdo as estimativas dos

parametros. * P < 0,05.

Modelo linear Modelo quadratico

Variaveis a b R AIC a b c R AIC AMAIC

Tamanho da galha  3.84 -0.02 0.28 26.28 4.93 -0.10 0.000 0.43 26.00 0.28
N°insetos emergiram 4.08 -0,04 0.47* 23.82 4.80 -0,13 0.001 0.59* 21.70 2.12
N°insetos morreram  3.74 -0,26 0.39 24.55 4.00 -0,68 0.076 0.53 24.11 0.44

N° galhas /planta ~ 3.78 -0,26 0.28 2623 445 -0.90 0.099 0.37 2690 0.67

3.4 Tamanho 6timo da prole

Nos vinte individuos de S. lycocarpum que, desenvolveram-se galhas,
tivemos um total de 44 galhas formadas com 386 insetos desenvolvidos nelas.
Encontramos uma relacdo de duas galhas por individuo, com o didmetro
medindo aproximadamente 26 centimetros. Em média, ocorreram 19 insetos em
cada galha, sendo que destas, emergem 17 insetos e dois morrem em cada uma
das galhas (Tabela 2). Esse resultado mostra que independente da acdo de

parasitdides, ocorre uma morte natural de dois insetos, em média, por galha.
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Tabela 2: Relacdo da formagdo de galhas e insetos em cada individuo de
Solanum lycocarpum, onde: NG = n° de galhas por individuo; TG = tamanho das
galhas medido pelo seu didmetro (cm); NI = n° total de insetos; NIE = n° de

insetos que emergiram; NIM = n° de insetos que morreram.

Individuo NG TG NI NIE NIM
1 1 21 19 16 3
2 1 13 8 6 2
3 4 36 21 17 4
4 6 71 49 43 6
5 2 25 23 21 2
6 1 16 35 32 3
7 3 37 14 11 3
8 3 33 16 12 4
9 3 34 17 16 1
10 3 35 21 16 5
11 1 16 20 17 3
12 2 16 3 3 0
13 3 34 13 10 3
14 2 40 55 52 3
15 1 14 11 11 0
16 1 10 2 0 2
17 3 34 25 24 1
18 2 23 5 4 1
19 1 14 7 0

20 1 14 22 22 0
Total 44 536 386 340 46

Média 2,2 26,8 19,3 17

N
)
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4 Discussao

4.1 Numero de galhas por planta

Nossos resultados mostraram que existe relacio positiva entre o niimero
de galhas desenvolvidas em cada planta e o tamanho da galha, nimero de insetos
que emergiram e nimero de insetos que morreram. Encontramos uma relacdo
linear entre o nimero de galhas por planta e o tamanho dessas galhas, além do
nimero de insetos que morreram das mesmas, indicando que quanto mais galhas
se formarem nas plantas hospedeiras, maior serd o tamanho total dessas galhas
(soma do didmetro de todas as galhas em cada planta) e também o nimero de
insetos mortos nessas galhas. Assim, o tamanho total das galhas por planta
aumenta de acordo com a quantidade de galhas que é desenvolvida em cada
planta hospedeira, visto que o tamanho dessas galhas aumenta conforme o
ndmero de insetos dentro delas.

Da mesma forma, quanto mais galhas se formarem, maior serd o nimero
de insetos que se desenvolvem nelas e, consequentemente, maior serd o nimero
de insetos mortos. As fémeas indutoras de galhas nessa espécie depositam seus
ovos uma Unica vez na planta hospedeira, assim, mesmo na auséncia de
parasitéides, haverdomortes naturais que podem ser decorrentes do menor
desenvolvimento de um inseto em relacdo a outro, pela competi¢do por espagco
ou quantidade de recursos disponiveis que chegam nas galhas para o
desenvolvimento dos insetos. Analisando o niimero de insetos que emergiram
em relacdo ao nimero de galhas de cada individuo, encontramos uma relagdo
positiva, embora quadritica. Isso foi explicado pelo fato de que até um nimero
aproximado de trés galhas em cada individuo de S. lycocarpum, o nimero de
insetos que emergem é semelhante. Quando encontramos mais de trés galhas

nessas plantas, esse nimero de insetos foi aumentando conforme a quantidade
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dessas galhas, visto que, provavelmente, haja um nimero 6timo de individuos
que consigam se desenvolver e emergir de cada uma dessas galhas, o nimero
total desses insetos nas plantas hospedeiras serd proporcional ao nimero de

galhas formadas em cada uma delas.

4.2 Tamanho das galhas

Analisando cada galha, individualmente, nossos resultados mostraram
que o tamanho delas estd relacionado positivamente com o nimero de insetos
que emergiram. Na teoria da histéria de vida, o tamanho da galha é geralmente
considerado como resultado do trade-off entre os interesses nos sucessos
reprodutivos dos pais e seus descendentes (Freese 1996). Embora possamos
concluir que quanto maior o tamanho das galhas, mais insetos consigam se
desenvolver e emergir das mesmas, em determinado momento, independente do
tamanho da galha, o nimero de saida desses insetos se estabiliza. Isso sugere
que pode haver fatores que limitem o ndmero de insetos que emergem das
galhas, como a competicdo das larvas dentro desses l6culos, por espaco e/ou
nutrientes para seu desenvolvimento. Das galhas, com didmetro maior que vinte
centimetros, ndo emergiram mais insetos. De fato, esse ndmero tendeu a
diminuir, corroborando a hipdtese de que galhas maiores apresentam mais
camadas celulares que dificultam a saida dos insetos.Assim, ocorre uma selecao
estabilizadora favorecendo a formagdo de galhas de tamanho intermedidrio
(Fernandes & Carneiro 2009).

Nao houve relacdo entre o tamanho das galhas e a mortalidade de
insetos, como descrito por Laszlé e T6Thmérész (2008). O esperado era de que
quanto maior fossem as galhas, mais dificil seria para os insetos localizados em
16culos mais internos emergirem delas, aumentando, dessa forma, a mortalidade

desses insetos. Embora as galhas multiloculares, assim como as de S.
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lycocarpum, apresentem léculos mais internos (Abrahamson & Weis 1997) o
que dificultaria a emergéncia de alguns insetos (Kato & Hijii 1993), observamos
que o nimero de orificios de saida dos insetos ndo é indicativo do nimero de
galhadores que emergiram. Muitos insetos que se desenvolveram em camaras
mais internas dessas galhas, aproveitaram o orificio de saida feito pelos insetos
que emergiram e estavam em camaras mais superficiais, descartando, dessa

forma, essa hipdtese para os insetos indutores de galhas em S. lycocarpum.

4.3 Concentracao de nitrogénio

Plantas hospedeiras com maior concentracao de nitrogénio apresentam
maior abundancia de galhas induzidas (Albarrancim & Stiling 2006). Stilling e
Moon (2005) mostraram que o nitrogénio exerce um efeito positivo e
significativo sobre a densidade de herbivoros, tamanho das galhas e sucesso na
emergéncia. Os insetos investem tempo e energia na selecdo de micro-habitats e
sitios de oviposi¢do, e esse fato, particularmente para insetos galhadores,
determina a sobrevivéncia da prole que, durante seu processo de
desenvolvimento, permanece confinada aos limites da galha (Fernandes 1990,
Price 1991). Nesse sentido, a qualidade nutricional dos tecidos da planta
hospedeira, representados principalmente pela quantidade de nitrogénio livre é
fundamental para insetos galhadores (Cuevas-Reyes et al. 2003), onde a
sobrevivéncia das suas larvas depende da oviposicio da fémea em tecido
adequado da planta hospedeira (Abrahamson & Weis 1987).

Nossos resultados mostraram que a porcentagem de nitrogénio foi
menor nas folhas em que houve maior nimero de insetos que emergiram. Isso
sugere que ocorre uma drenagem desse nutriente dos ramos em que as galhas
sdo encontradas para a formacdo das galhas e sobrevivéncia desses insetos

dentro delas. De fato, galhas induzidas por insetos sdo importantes sumidouros
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de nutrientes em suas plantas hospedeiras (Marini-Filho & Fernandes 2012) por
utilizarem os recursos da planta para sua alimentagdo (Oliveira & Isaias 2010).
Ap6s a formacgdo das galhas, ocorre manipulacdo e transporte de nutrientes da
planta hospedeira para o desenvolvimento desses insetos nas galhas (Weiner
2004; Weiner et al. 2009). Isso permite que os individuos de C. clitellae,
encontrem nas galhas de S. lycocarpum melhores condigdes para seu
estabelecimento, desenvolvimeto, e que com isso, tenham alimento disponivel
durante todas as etapas do seu ciclo de vida. Stiling e Moon (2005), por
exemplo, verificaram que o nitrogénio exerce um efeito significativamente
positivo sobre as galhas estudadas em Borrichia frutescens, visto que os autores
reduziram o ataque por parasitdides e forneceram nitrogénio para a planta,
aumentando, dessa forma, a abundincia, tamanho, nimero de cimaras e
eclosdes dos seus insetos indutores.

Nao encontramos, entretanto, relacdo entre o tamanho das galhas,
nimero de insetos que morreram,nimero de galhas por individuo e a
concentragdo do nitrogénio nas folhas de S. lycocarpum, embora seja conhecido
que parte dos recursos das plantas hospedeiras sejam destinados a propria
formacao das galhas (Oliveira & Isaias 2010).0s resultatos indicaram que a
sobrevivéncia dos insetos nas galhas, resultou em uma média de emergéncia
quando o tamanho das galhas foi de aproximadamente vinte centimetros,
ndosendo necessdrio haver maior investimento em tamanho de galha, pois a
energia gasta no processo nao aumentaria o nimero de sobrevivéncia dos
insetos. Da mesma forma, houve direcionamento do nitrogénio da planta para os
insetos, contribuindo para o sucesso reprodutivo das fémeas indutoras de galhas
em S. lycocarpum. Segundo Bronner (1992) e Marini-Filho e Fernandes (2012),
as células do tecido que formam a estrutura das galhas, geralmente apresentam
acimulo de substincias nutritivas, em especial, (P) fésforo, (K) potassio e (N)

nitrogénio, que sao essenciais e os mais importantes na alimentagdo dos insetos
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(Cuevas-Reyes ef al. 2011). Isso explicaria o fato do nitrogénio ter sido
encontrado em menor concentracdo nas folhas analisadas, quando comparamos o
nimero de insetos que sairam das galhas nessas plantas. Possivelmente, pelo
nitrogénio ter sido realocado da planta hospedeira e direcionado para a formacao
e desenvolvimento desses insetos, garantindo melhores condicdes de

sobrevivéncia para eles (Mattson 1980).

4.4 Tamanho 6timo da prole

Nosso estudo sobre o tamanho da prole deixada pelo inseto indutor de
galhas C. clitellae, em suas plantas hospedeiras, fornece novas informacdes a
respeito da variacdo na oviposi¢cdo, nimero de morte e descendentes que sdo
desenvolvidos nas galhas. N6s também encontramos que o tamanho da galha
estd relacionado com niimero de insetos que emergem delas, e, dos 19 insetos
formados em cada galha, encontramos uma mortalidade média de dois insetos
por galha, independente da acdo de parasitéides, que € a principal causa de
mortalidade das larvas e pupas dos insetos galhadores.

Alguns estudos relacionados ao tamanho da prole de insetos galhadores
(Freese & Zwiilfer 1996, Lazlo & Téthmérész 2008), analisaram a relacio entre
o tamanho das galhas desenvolvidas e o sucesso reprodutivo das fémeas, mas
ndo encontramos na literatura, dados sobre o ndmero de insetos que
desenvolvem e conseguem emergir das galhas.

Dessa forma, em razdo da mortalidade natural dos insetos nas galhas, a
qual pode ocorrer por ma formacdo ou desenvolvimeto das larvas, competi¢io
por espago (l6culos), fatores nutricionais das plantas hospedeiras, sugerimos que
o tamanho 6timo da prole de C. clitellae deva ser um nimero médio maior que
17. Uma vez que as fémeas dessa espécie tém ciclo de vida univoltino, esse

comportamento de oviposi¢do €, portanto, o resultado entre o custo de apenas
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uma reproducdo, ao deixar o nuimero suficiente de ovos, e o beneficio
que,provavelmente, estd associado as condigdes da qualidade da planta
hospedeira em garantir boas condi¢cdes de desenvolvimento para essa prole. Por
isso, o comportamento da fémea na escolha da planta hospedeira certamente ird
influenciar a sobrevivéncia de sua prole.

A colocacdo de uma grande quantidade de ovos por fémea de uma s6
vez em sua planta hospedeira levanta vérias questdes sobre a natureza adaptativa
desse comportamento. Tendo em vista a baixa mobilidade das larvas, elas
entrardio em competicilo no local por serem formadas em ldculos
individualizados e, nesse caso, com todo o recurso destinado a formacdo das
galhas disponiveis para sua alimentacdo. Assim, é plausivel argumentar que o
comportamento da fémea, pode influenciar a sobrevivéncia de sua prole, com a
escolha da planta hospedeira.

De acordo com Lack (1947), o tamanho 6timo de uma prole em seu
ambiente natural, seria aquele que deixa o maior nimero de descendentes. Visto
que existe uma taxa de mortalidade natural desses insetos que pode ocorrer por
md formacgdo ou desenvolvimeto das larvas, competicio por espaco (l6culos)
e/ou fatores nutricionais das plantas hospedeiras, o nimero médio que
encontramos, de 19 ovos por galhas, seria o tamanho 6timo da prole das fémeas
de C. clitellae em galhas em S. lycocarpum e, toda a energia gasta na reprodugdo
desses insetos, poderia ser investida apenas nessas oviposi¢des por galha.

Os nimeros de insetos que emergem e o tamanho das galhas podem
variar, em decorréncia da disposicdo de recursos das plantas, sendo assim uma
fonte limitante para esse desenvolvimento. Em galhas com altas densidades de
larvas de insetos, a quantidade de recursos direcionados para cada individuo
seria menor ou de menor qualidade e o desenvolvimento poderia ser
comprometido. Se o tamanho da galha reduz a qualidade do habitat para a prole

e afeta a sua sobrevivéncia, pode, entdo, haver um tamanho 6timo dessa prole de
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insetos que emergem, sendo desnecessdrio, para as fémeas, gastar energia
aumentando o nimero de oviposi¢des. Em resumo, nosso estudo mostra como as
interacdes entre atributos morfoldgicos e reprodutivos adicionam varia¢des
complexas no nimero de insetos que sobrevivem, tamanho das galhas e, até que

ponto o nimero de ovos € otimizado ou ndo em diferentes tamanhos de galhas.
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