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RESUMO GERAL

As interacOes entre predadores, herbivoros, e plantas, sdo especialmente importantes em
agroecossistemas, podendo determinar a produtividade desses sistemas. No contexto agricola,
as interacdes que ocorrem entre predadores podem interferir na supressdo populacional de
pragas. Assim, os predadores afidofagos, especialmente os coccinelideos, sdo bons modelos
para compreender tais interagdes. Isso porque, devido a distribuicdo agregada dos afideos no
tempo e no espago, muitas espécies de predadores afidofagos, como os coccinelideos, exploram
esse recurso simultaneamente, aumentando a possibilidade de interacfes negativas entre elas.
O manejo do habitat, através da diversificacdo vegetal, parece favorecer as populacdes de
coccinelideos em areas agricolas. A diversidade vegetal pode ser aumentada pela manutencéo
das plantas espontaneas proximo as areas cultivadas, e também pelo do consorcio de culturas.
Ambas sdo técnicas bastante utilizadas em sistemas organicos de cultivo. Para ampliar o
conhecimento ecoldgico a respeito do papel da diversificacdo vegetal sobre o controle biolégico
de pragas em agroecossistemas, o principal objetivo dessa dissertacdo foi compreender as
interagdes que ocorrem entre predadores afidofagos em cultivos diversificados. Para isso, essa
dissertacdo foi organizada em dois capitulos. O primeiro capitulo buscou responder como as
plantas espontaneas podem afetar a conservagdo e o uso de habitat por coccinelideos afidéfagos
e o controle bioldgico de afideos no cultivo. Foi observado que a diversificacdo vegetal atua
diretamente sobre a provisdo de alimento e presas alternativas e reflgio, e favorece a
coexisténcias entre as espécies. Isso resultou em um aumento na abundancia e diversidade de
coccinelideos nos cultivos. No entanto, o controle das populac@es de afideos sé foi possivel até
uma certa densidade de afideos por planta. Outro fator que contribuiu para a diminuicdo do
controle de afideos foi a emigracao de afideos vindos de cultivos adjacentes. Tudo isso indica
que para o controle de afideos ser efetivo, é preciso também promover a coexisténcia de
coccinelideos com outros predadores afidéfagos. No segundo capitulo, foi investigada a
interacdo entre duas espécies de predadores afidéfagos em laboratério, para compreender o0s
mecanismos que promovem a coexisténcia entre elas em cultivos consorciados. Observamos
gue a coexisténcia entre um coccinelideo e um crisopideo pode ser promovida devido a reducédo
da predacdo intraguilda entre eles. A diversidade vegetal promovida pelo consércio mudou a
estrutura e complexidade do habitat favorecendo a coexisténcia de predadores afidofagos,
inclusive filogeneticamente distintos. A diversidade vegetal pode atuar indiretamente sobre o
controle bioldgico ao reduzir a forca de interacdes negativas entre as espécies. 1sso possibilita
que haja uma maior coexisténcia entre as espécies e, consequentemente, uma maior abundancia
de predadores afidofagos. Sendo assim, compreender as interacdes ecoldgicas é¢ fundamental
para estabelecer uma relacdo funcional entre biodiversidade e provisdo de servigos
ecossistémicos para contribuir com a agricultura sustentavel em longo prazo.

Palavras-chave: controle bioldgico conservativo, consorcio de culturas, competicdo, predacdo
intraguilda, uso de habitat, Coccinellidae, agroecologia, servi¢os ecossistémicos, plantas
espontaneas.



ABSTRACT

The interactions among predators, herbivores, and plants are especially important in
agroecosystems and can determine these systems' productivity. In the agricultural context, the
interactions among predators may interfere with pest population suppression. Therefore,
aphidophagous predators, especially coccinellids, are good models to understand such
interactions. That is because due to the clumped distribution of aphids in time and space, many
species of aphidophagous predators like coccinellids explore the same resource simultaneously,
increasing the possibility of negative interactions among them. Habitat management through
vegetation diversification seems to favor coccinellid populations in agricultural areas. The
vegetation diversity can be increased by maintaining non-crop plants near the cropped areas
and also by intercropping. Both strategies are widely used in organic cropping systems. In order
to increase the ecological knowledge about the role of plant diversification on the biological
control of pests in agroecosystems, this dissertation's main objective was to understand the
interactions between aphidophagous predators in diversified crops. To do this, this dissertation
was divided into two chapters. The first chapter seeks to answer how non-crop plants in brassica
fields could affect the conservation and habitat use by aphidophagous coccinellids and the
biological control of aphids in the crop. It was observed that the vegetation diversification acts
directly over the provision of food and alternative prey, of safer sites to oviposition and
pupation, and favors species coexistence. This resulted in an increase in the abundance and
diversity of coccinellids. However, the aphid population control was only possible until a
certain density of aphids per plant, where predators are only able to consume a certain amount
of prey. Another factor contributing to the reduction in aphid control was the emigration of
aphids from adjacent crops, apparently contributing to their population growth. All of this
indicates that for aphid control to be effective, it is also necessary to promote coccinellids'
coexistence with other aphidophagous predators. The second chapter investigated the
interactions among two species of aphidophagous predators in the laboratory to understand the
mechanisms that promote their coexistence in complex habitats. We observed that the
coexistence between a coccinellid and a lacewing could be promoted due to reduced intraguild
predation between them. The vegetation diversity provided in complex habitats changed habitat
structure and complexity, favoring aphidophagous predators' coexistence, phylogenetically
distant from each other. Therefore, the vegetation diversity can act indirectly on biological
control by reducing the strength of negative interactions among species, such as resource
competition and intraguild predation. This allows the coexistence of more species and
consequently a greater abundance of aphidophagous predators that can act in their prey
suppression. Hence, understanding the ecological interactions is fundamental to establish a
functional relationship between biodiversity and the provision of ecosystem services to
contribute to sustainable agriculture in the long term.

Keywords: conservation biological control, intercropping, competition, intraguild predation,
habitat use, Coccinellidae, agroecology, ecosystem services, non-crop plant.



INTRODUCAO GERAL

A intensificacdo e expansdo da agricultura séo atualmente as principais causas da perda
de biodiversidade no mundo (Kehoe et al., 2017; Lanz et al., 2018). Aproximadamente 40% da
superficie do planeta esta ocupada por pastos e terras agricolas. Essas mudangas no uso da terra
tém efeitos negativos severos sobre a manutencdo dos servigos ecossistémicos providos pela
biodiversidade (Foley et al., 2005; Ellis & Ramankutty, 2008). As praticas agricolas atuais sao
baseadas no amplo uso de pesticidas quimicos, que tém sido associados a impactos negativos
na saude humana, na biodiversidade e nos ecossistemas terrestres e aquéaticos (Goulson et al.,
2013; Pimentel, 2014; Goulson, 2014; Kim et al., 2017). Além disso, as comunidades de plantas
se tornam cada vez mais simplificadas devido a adocdo de monoculturas e controle de plantas
espontaneas indesejaveis ao agricultor (Landis, 2017). Logo, um dos maiores problemas da
intensificacdo agricola é que ela leva a simplificacdo das paisagens e a perda da biodiversidade,
que consequentemente provoca a perda de servigcos ecossistémicos, podendo reduzir a
resiliéncia dos sistemas (Landis, 2017).

A agricultura organica pode beneficiar a biodiversidade de diferentes grupos
taxondmicos, pois é mais dependente da utilizacio e da manutencdo dos servicos
ecossistémicos (Bengtsson et al., 2005). Portanto, a agricultura organica € uma alternativa mais
sustentavel do que a agricultura convencional, além de ser capaz de contribuir substancialmente
para suprir as necessidades globais por alimento (Badgley et al., 2007; Sandhu et al., 2010).
Além disso, os solos, que sdo importantes recursos para a producdo agricola, apresentam
maiores niveis de carbono, melhor qualidade e menos erosao, em &reas de cultivo organicos,
guando comparados aos solos de cultivos convencionais (Gattinger et al., 2012; Lynch et al.,
2012). Tudo isso mostra que a agricultura organica pode ser de fato uma alternativa sustentavel
de longo prazo para a producdo de alimentos. Mas ainda assim, a maior parte dos
agroecossistemas no mundo sé@o dominados pelo cultivo de monoculturas, o que favorece as
populacdes de insetos herbivoros (Sujii et al., 2010). Isso reforca a necessidade da manutencédo
da biodiversidade dentro do contexto agricola, e que o favorecimento da biodiversidade na
agricultura deve passar por uma mudanca de paradigma, onde o uso de produtos para 0 manejo
de pragas seja substituido por alternativas mais sustentaveis, como o controle biolégico de
pragas. Dessa forma, o foco deve ser voltado principalmente para 0s processos que mediam a
producdo agricola e sua interacdo com a biodiversidade (Togni et al., 2019). Sendo assim, existe
a necessidade de entender melhor as interacbes que ocorrem nos agroecossistemas a partir de

uma perspectiva ecoldgica.



O controle bioldgico é um servico ecossistémico relevante que deve ser conservado em
agroecossistemas visando sua sustentabilidade em longo prazo, através da conservagdo da
biodiversidade (Fiedler et al., 2008; Bengtsson, 2015). Existem trés estratégias de controle
biolégico que variam em relacdo a sua finalidade. O controle biologico classico consiste na
importacéo e liberagdo de organismos fora de sua distribuicdo natural, com o objetivo de
controlar espécies praga exoéticas e visam o estabelecimento do inimigo natural a partir de uma
relacdo densidade-dependente com a praga (Howarth, 1991). O controle biol6gico aumentativo
€ uma estratégia onde 0s inimigos naturais sao criados massalmente em laboratorio, para serem
periodicamente liberados em grandes quantidades, sem visar seu estabelecimento em longo
prazo (Van Lenteren & Bueno, 2003). J& o controle bioldgico conservativo, tem como foco
principal a manipulacdo do agroecossistema e das praticas culturais adotadas para beneficiar e
aumentar os inimigos naturais ja presentes na area, de modo a atuar sobre uma ou maultiplas
espécies praga simultaneamente (Hajek, 2018). A introducdo de inimigos naturais exdticos para
atuar no controle biologico de pragas tém levado a invasGes de espécies exoticas em diversos
locais, inclusive tendo sido relacionadas a extingdo e deslocamento de algumas espécies (e.g.,
Howarth, 1991; Kuris, 2003; Evans, 2004; Soares, 2008; Grez et al., 2016).

Dentre esses métodos de controle biolégico (classico, aumentativo e conservativo), o
controle biolégico conservativo, através do manejo do habitat, € o Gnico capaz de atuar na
reducdo da populacdo de pragas, e ainda fornecer diversos outros tipos de servigos
ecossistémicos, além de ter a vantagem de poder ser integrado com outras estratégias de
controle biolégico e de manejo ecoldgico de pragas (Fiedler et al., 2008). A agricultura organica
é um contraponto a agricultura convencional, pois além de ndo utilizar os pesticidas ela pode
ser fundamentada no favorecimento da biodiversidade para atuar no controle de pragas
(Bengtsson et al., 2005). No entanto, pelo fato de ndo ser permitido o uso de produtos quimicos
ela é dependente da provisdo de diversos servigos ecossistémicos (Togni et al., 2019). Nesse
sentido, 0 uso de estratégias como o controle bioldgico é uma alternativa adequada para o
controle de pragas em cultivos organicos.

Uma das préaticas mais utilizadas em estratégias de controle bioldgico conservativo é o
aumento planejado da diversidade vegetal nos agroecossistemas (Barbosa, 1998; Gurr et al.,
2003). A diversidade de plantas em areas de cultivo pode manter populac¢des de predadores e
parasitoides, e esses podem atuar sobre as populacdes de herbivoros (Wilkinson & Landis 2005;
Balzan & Moonen, 2014). Além disso, a diversidade vegetal contribui para o equilibrio da
diversidade da fauna e da microfauna e, como consequéncia melhora a estabilidade nos

agroecossistemas (de Oliveira et al., 2007). Mas ndo basta apenas aumentar a diversidade de
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plantas nos cultivos, pois nem sempre o simples aumento da diversidade vegetal leva a um
incremento do controle bioldgico, podendo haver inclusive um efeito negativo nesse servico,
dependendo da estratégia (Letourneau et al., 2011). Isso porque o aumento da diversidade
vegetal deve levar em consideracédo a diversidade de interagcdes que ocorre entre 0s organismos,
e manter espécies de plantas que sejam capazes de sustentar os inimigos naturais, sem promover
interacdes negativas entre eles como a predagdo intraguilda, competicdo ou dificuldade de
encontro da presa (Altieri, 1999; Gurr et al., 2012).

Existem multiplas estratégias para o aumento da diversidade vegetal em ambientes
agricolas. Duas delas destacam-se em relagdo ao numero de estudos e praticidade de
implementacdo (Letourneau et al., 2011): o uso de plantas espontaneas e o consdrcio de
culturas. Por exemplo, o consércio de culturas com coentro tem se mostrado uma boa estratégia
para atrair e aumentar a abundéncia e diversidade de inimigos naturais (Medeiros et al., 2009;
Togni et al., 2016). O consoércio de culturas pode resultar em aumento da produtividade por
unidade de &rea cultivada, maior eficiéncia no uso de recursos como solo, agua, luz, nutrientes
e mdo de obra (Sediyama et al., 2014). A abundancia de predadores afidéfagos, como
coccinelideos e crisopideos, pode ser aumentada em cultivos associados a plantas espontaneas
ou consorciados com coentro (Resende, 2010; Amaral et al., 2013). Isso porque a diversidade
vegetal aumenta a complexidade estrutural do habitat, e com isso pode diminuir as interagdes
negativas entre espécies competidoras, promovendo a coexisténcia entre elas (Polis et al., 1989;
Finke & Denno, 2002; Pozzebon et al., 2015). Uma importante vantagem do uso de plantas
espontaneas esta na facilidade de manejo e implementacdo, uma vez que elas nascem de forma
espontdnea, o agricultor ndo precisa planta-las. Além disso, as plantas espontaneas néo
representam um custo a mais para o agricultor, visto que nao € preciso comprar sementes ou
mudas.

Ambientes agricolas sdo capazes de sustentar uma quantidade consideravel de
potenciais interacdes entre os organismos, apesar de mais simples que ambientes naturais. E
esperado que haja interferéncia entre predadores da mesma guilda, como por exemplo o0s
predadores afidofagos, que possuem necessidades semelhantes de habitats e recursos (e.g.
Brown et al., 2015; Castro-Guedes et al., 2020). Por exemplo, interag0es negativas entre
espeécies de predadores como a predacdo intraguilda, que por sua vez podem reduzir a supressao
de pragas (Snyder & lves, 2001; Finke & Denno, 2002). A predacéo intraguilda parece ser uma
das principais forcas que influenciam a estrutura e a dindmica das guildas de afidéfagos (Lucas
et al., 2005). Poréem, a provisdo de habitats estruturalmente mais complexos pelo uso de

estratégias como a consorciacdo de culturas pode diminuir a forca dessa interacdo (Finke &
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Denno, 2006; Janssen et al., 2007). E comum a ocorréncia de predacio intraguilda envolvendo
coccinelideos afidéfagos, principalmente entre espécies filogeneticamente proximas (Giorgi et
al., 2009), mas também entre coccinelideos e crisopideos que sdo filogeneticamente mais
distantes (Phoofolo & Obrycki, 1998; Michaud & Grant, 2003).

Coccinelideos e crisopideos (ambos predadores afid6fagos) sdo importantes agentes de
controle bioldgico de afideos, que sdo pragas agricolas importantes e ambos geralmente
participam de inumeras interacfes ecoldgicas e comportamentais mediadas pela presenca de
presas e pela diversidade vegetal (Canard et al., 2001; Volkl et al., 2007). Suas populagdes
podem ser beneficiadas pelo uso do controle biolégico conservativo, que pode aumentar a
abundancia e diversidade dos coccinelideos através da diversificacdo vegetal (Burgio et al.,
2004; Amaral et al., 2013; Yang et al., 2019). O controle biol6gico conservativo também pode
beneficiar espécies de crisopideos, atraveés do fornecimento de alimentos alternativos como
honeydew e polen (Villa et al., 2016, Resende et al., 2017). Contudo, as intera¢Bes que ocorrem
entre 0s inimigos naturais dentro de sistemas agricolas podem influenciar o sucesso do controle
bioldgico de pragas. E a diversidade vegetal aumenta essas interacGes, podendo também
aumentar as chances de a presa evitar a predacdo (Haddad et al., 2011). Isso mostra que 0s
organismos podem responder de formas distintas a diversificacdo vegetal, e que 0s mecanismos
envolvidos em tais respostas ainda ndo sdéo bem compreendidos.

Sendo assim, 0 objetivo desse trabalho foi compreender as interacfes que ocorrem entre
predadores em sistemas de cultivos diversificados. E como a diversidade vegetal atua sobre o
controle bioldgico de afideos prestado por esses predadores, através da mediacao das interacdes
entre plantas, herbivoros e inimigos naturais em sistemas tri-troficos. Os coccinelideos foram
escolhidos como predadores modelo nesta dissertacdo, pois estdo entre 0s organismos mais
abundantes e conspicuos dentro da guilda de predadores afid6fagos. Isso permitiu observar
interacdes de diferentes naturezas que podem auxiliar no entendimento de como a diversidade
vegetal pode contribuir para a conservacao de inimigos naturais relevantes e para a provisao do
controle bioldgico. Para responder a este objetivo, a dissertacao foi dividida em dois capitulos.
No capitulo 1, foi avaliado a abundancia, diversidade e uso de habitat por coccinelideos
afidéfagos em cultivos orgénicos de bréssicas, e o servigo de controle bioldgico prestado por
eles. O objetivo desse capitulo foi avaliar como a diversidade vegetal, provida pelas plantas
espontaneas, pode favorecer a coexisténcia entre espécies de coccinelideos afidéfagos e
favorecer o controle de afideos. No capitulo 2, foi avaliada a predagéo intraguilda entre dois
predadores afidéfagos (coccinelideo e crisopideo) em um sistema de cultivo de couve

consorciado com coentro. O objetivo desse capitulo foi entender os mecanismos que podem

4



levar a coexisténcia entre essas espécies, como a predacdo intraguilda pode afetar o controle

bioldgico de afideos, e como a diversidade do habitat pode influenciar essas interagdes e seus

impactos nas populagdes de presas.
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CAPITULO 1
Plantas espontaneas conservam coccinelideos afidéfagos e beneficiam

o controle bioldgico até um determinado limite

Resumo

Em agroecossistemas, as plantas espontaneas podem prover maltiplas fungdes, como presas,
recursos florais (polen e néctar) e abrigo para os inimigos naturais de pragas agricolas. E
provavel que o aumento da diversidade vegetal no habitat, pela manutencdo dessas plantas,
possa promover a coexisténcia entre coccinelideos, contribuindo para o controle bioldgico. O
objetivo deste estudo foi investigar como as plantas espontaneas presentes dentro e fora das
areas de cultivo de bréassicas afetam a comunidade de coccinelideos e o controle bioldgico de
afideos. Foram selecionadas 10 propriedades produtoras de brassicas organicas no Distrito
Federal, onde adultos, larvas, pupas e ovos de coccinelideos foram amostrados por meio de
coleta direta nas brassicas e plantas espontaneas. Também foi registrada a presenca de afideos
e flores nessas plantas. O controle bioldgico nas propriedades foi avaliado, a partir de um
experimento com sacolas de exclusdo. A abundancia de coccinelideos foi semelhante dentro e
fora dos cultivos, mas algumas espécies foram mais associadas as brassicas e outras as plantas
espontaneas. A presenca de plantas espontaneas dentro e fora do cultivo aumentou a diversidade
de espécies presentes na area, e houve uma separacao no uso das plantas espontaneas entre as
espécies. As plantas espontaneas disponibilizaram aos coccinelideos habitats adequados, com
recursos (flores) e presas (afideos) alternativas e abrigo para larvas e adultos. Foi verificado
que os coccinelideos utilizam amplamente o habitat, mas as larvas e ovos estdo geralmente
associadas a proximidade com as presas. As plantas espontaneas serviram como sitios de
empupacao das espécies, proximas a area plantada. Isso pode ter possibilitado uma diminuicéo
nas interacdes competitivas entre as espécies, aumentando a abundéncia de coccinelideos e
possibilitando a coexisténcia de mais espécies. O controle biolégico de afideos foi eficiente
somente até uma certa densidade de afideos por planta (cerca de 100). O aumento na abundancia
de coccinelideos, a partir de um certo ponto, foi associado a uma diminui¢do do controle de
afideos. Isso sugere que os coccinelideos ndo sdo capazes de controlar sozinhos grandes
infestacGes de afideos. As plantas espontaneas atuaram indiretamente sobre o controle
bioldgico de afideos ao diminuir as interacdes negativas entre os coccinelideos, aumentando a
abundéancia deles no cultivo.

Palavras-chave: Coccinellidae, coexisténcia, nicho, diversidade vegetal, servigos
ecossistémicos, plantas espontaneas, controle bioldgico conservativo.
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1. Introdugéo

Os padrdes de coexisténcia das espécies dentro das comunidades dependem, em algum
grau, da diferenciacdo ou particdo de nichos entre elas (Hutchinson, 1957; Dyer et al., 2007;
Adler et al., 2013). Fatores como competi¢do, risco de predacao e diferencgas na historia de vida
entre as espécies também sdo importantes para promover a coexisténcia entre as espécies no
mesmo habitat (HilleRisLambers et al., 2012; Levine et al., 2017; Pringle et al., 2019). Isso
porque espécies competindo por um mesmo recurso limitante ndo podem coexistir
indefinidamente (Hart et al., 2017). Em um ambiente espacialmente heterogéneo as espécies
podem se especializar no uso de diferentes manchas dentro dos habitats ou na exploracéo de
recursos distintos de modo a permitir a coexisténcia entre elas (Chesson, 2000). Contudo, a
coexisténcia de espécies competidoras na comunidade depende de que a competicdo
intraespecifica seja mais forte que a competicdo interespecifica (Amarasekare, 2003). Caso
contrario, as espécies que sdo competidoras superiores podem levar a exclusdo competitiva das
competidoras inferiores, aumentando a dominancia das espécies dentro das comunidades
(Gardiner et al., 2011; Gao & Reitz, 2017). A coexisténcia das espécies nas comunidades é
fundamental para manutencdo da biodiversidade e para a provisdao de diversos servicos
ecossistémicos. Alguns desses servicos ecossistémicos sdo indispensaveis para atividades como
a agricultura, especialmente em regides biodiversas como os trépicos (Levine et al., 2017; Jiao
et al., 2020).

Em agroecossistemas, um dos servicos ecossistémicos relevantes que pode depender da
coexisténcia de multiplas espécies na comunidade é o controle biolégico (Gonzalez-Chang et
al., 2016; Snyder, 2019). O controle biol6gico é um importante servigo ecossistémico que traz
beneficios para a producdo agricola (Bengtsson, 2015), sendo uma das principais alternativas
ao uso de pesticidas quimicos na atualidade (Jactel et al., 2019). Em geral, a biodiversidade de
insetos predadores e parasitoides se relaciona de forma positiva com as fungdes ecologicas que
asseguram o fornecimento deste servico ecossistémico (Benayas et al., 2009), especialmente
em regiGes tropicais (Crespo-Pérez et al., 2020). A manutencdo dessas espécies em
agroecossistemas depende entdo do fornecimento de recursos como hospedeiros, presas ou
alimentos alternativos e suplementares, além de locais de refugio (Landis et al., 2000; Bianchi
& van der Werf, 2004; Janssen & Sabelis, 2015; Gontijo, 2019). Portanto, a manipulacéo do
habitat a partir de estratégias de controle bioldgico conservativo pode ser essencial para manter
essas espécies benéficas e prover o servi¢o de controle bioldgico (Begg et al., 2017). Esses

recursos podem ser aumentados em habitats que disponibilizam uma maior diversidade
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vegetacional, estabilidade temporal e capacidade de abrigo, beneficiando as populagdes de
inimigos naturais (Letourneau, 2011).

Coccinelideos sdo amplamente utilizados em diferentes estratégias de controle
bioldgico de insetos de corpo mole, sendo os principais predadores de pulgdes praga (Volkl et
al., 2007). Suas populagdes sdo limitadas pela disponibilidade de presas (Borges et al., 2011),
e vérias espécies exploram 0 mesmo recurso simultaneamente, frequentemente se envolvendo
em interages competitivas (Hodek et al. 2012, Noppe et al. 2012). E ento esperado que ocorra
alta sobreposicdo de nicho entre as espécies, afetando a composicdo e estrutura de suas
comunidades (e.g. Comont et al., 2014; Bahlai et al., 2015; Masetti et al., 2018). A
intensificacdo agricola, urbanizacdo e degradacdo dos habitats resultantes dessas mudancas no
uso do solo, sdo importantes causas de alteracdes nas comunidades de coccinelideos (Honek et
al., 2017). A disponibilidade de diferentes tipos de presas e outros recursos dentro de sistemas
agricolas, pode fazer com que a competicdo intraespecifica seja mais importante do que a
interespecifica, favorecendo a coexisténcia de coccinelideos predadores (Rocca et al., 2017).

No Distrito Federal, os principais coccinelideos (Coleoptera: Coccinellidae)
encontrados em producBes organicas de hortalicas sdo Hippodamia convergens (Guerin-
Meneville), Eriopis connexa (Germar), Cycloneda sanguinea (L.) e a espécie invasora exotica
Harmonia axyridis (Pallas) (Hartereiten-Souza et al., 2012). Essas espécies encontram-se
geralmente associadas aos pulgBes (Hemiptera: Aphididae) Myzus persicae (Sulzer),
Brevicoryne brassicae (L.), Aphis gossypii (Glover) e Uroleucon spp. (Sicsu et al., 2015). O
fornecimento de habitats mais diversificados pode mitigar os efeitos negativos das interagdes
competitivas entre os coccinelideos. Por exemplo, plantas ndo cultivadas (espontaneas) dentro
e em volta de cultivos de pimenta forneceu pélen e néctar — recursos complementares e
suplementares — e presas alternativas, para diversos grupos de predadores afidéfagos, o que
teve um efeito direto na abundancia desses grupos (Amaral et al., 2013). Entdo, a combinacao
de presas nos cultivos com a provisdo de recursos providos pelas plantas espontaneas pode
potencialmente beneficiar esses insetos. Sistemas organicos de cultivo comumente apresentam
habitats mais diversificados onde as plantas espontaneas sdo comuns e podem promover uma
maior uniformidade das comunidades de inimigos naturais (Crowder et al., 2010; Snyder,
2019). As populacdes de inimigos naturais podem ser afetadas pela proporcéo de habitats néo
cultivados. Os quais podem favorecer a coexisténcia de uma maior quantidade de espécies que
utilizam recursos distintos dentro do habitat (Bianchi et al., 2006). Por exemplo, areas de pousio

que possuem diversas espécies da vegetacdo espontanea podem atuar na conservacgdo de
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espécies predadoras, que posteriormente se dispersam para as areas cultivadas e atuam sobre as
populagdes de pragas (Togni et al., 2019b).

Essas evidéncias demonstram que pode existir uma relacdo positiva direta entre a
conservacao da biodiversidade e o fornecimento do controle biologico (Togni et al., 2019a).
Em agroecossistemas tropicais, as interagdes entre inimigos naturais e plantas ndo cultivadas
s&o continuas no espaco e no tempo, aumentando a diversidade vegetal do habitat e promovendo
a diversidade funcional dos inimigos naturais (Venzon et al., 2019). Possivelmente, esses
beneficios estdo relacionados a maior complexidade e heterogeneidade existente nesses habitats
(Togni et al., 2019a). Nesse sentido, compreender como coccinelideos afidofagos utilizam os
recursos e como ocorre a particdo de nicho entre as espécies, pode ajudar a aumentar a
efetividade desses predadores no controle bioldgico de afideos (Gardiner et al., 2009). Para
isso, pode ser util identificar quais espécies de plantas sdo encontradas préximo as areas
cultivadas, quais sdo os afideos associados a elas, e como o0s coccinelideos utilizam esses
recursos. Os recursos alimentares ndo-presas sdo relevantes para a ecologia nutricional de
coccinelideos (Lundgren, 2009). Plantas espontaneas podem ser fontes de alimentos ndo-presas,
como o polen e néctar, podendo aumentar a sobrevivéncia dos coccinelideos (Togni et al., 2016;
He & Sigsgaard, 2019) durante épocas de escassez de presas (Fonseca et al., 2017). Tais
informacdes podem ajudar a avaliar como as plantas espontaneas podem beneficiar as

comunidades de coccinelideos e aumentar a supressdo populacional de afideos nos cultivos.

O objetivo deste estudo foi avaliar como os coccinelideos afid6fagos utilizam as plantas
espontaneas presentes nas areas de cultivo e 0s possiveis impactos na conservacdo dessas
espécies e na provisao do servico de controle biolégico de afideos em cultivos organicos de
brassicas. As plantas espontaneas devem manter os coccinelideos proximos aos cultivos de
brassicas, aumentando a diversidade e abundancia das espécies, e servindo como uma fonte ou
reservatorio de coccinelideos para os cultivos. Isso deve ser possivel devido a essas plantas
disponibilizarem recursos e presas alternativas e suplementares (pélen, néctar e afideos) para
os coccinelideos, além de servirem de abrigo contra predadores. Provavelmente, ha uma
separacao no uso dos recursos pelas espécies, permitindo que mais especies possam coexistir
no mesmo habitat devido a diferencas nas historias de vida entre as espécies. As plantas
espontaneas poderdo favorecer o controle bioldgico se elas ndo servirem como uma fonte de
pragas para as brassicas. Se 0s coccinelideos presentes nas plantas espontaneas forem
predadores eficientes dos afideos nas brassicas, espera-se que o0 aumento de suas abundancias

esteja diretamente relacionado a proviséo do controle biologico. Caso contrario, 0 aumento nas
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populacbes de coccinelideos levard apenas a um aumento nas interagdes negativas entre as

espécies (e.g., predacdo intraguilda), e isso podera comprometer o controle bioldgico.

2. Material e Métodos
2.1 Areas de estudo

O estudo foi realizado em 10 propriedades que cultivavam bréassicas organicas no
Distrito Federal (15 ° 46 'S, 47 ° 55' O). As propriedades pertenciam a pequenos produtores ou
produtores familiares da regido e estavam distantes no minimo 2 km entre si. Todos as
propriedades eram certificadas como produtores organicos a no minimo cinco anos. As
propriedades tinham entre 2 e 70 ha aproximadamente, e em média cultivavam 15 tipos de
produtos diferentes, em sua maioria hortali¢as. Alguns dos produtos utilizados para adubacéo
do solo pelos produtores foram: Yorin, cama de frango, p6 de rocha, bokashi, adubacao verde
com o uso de mucuna (Mucuna pruriens L.), milho (Zea mays L.) e feijdo-de-porco (Canavalia
ensiformis L.). O manejo de pragas era feito de acordo com a legislagdo vigente para a produgéo
de organicos. Alguns dos produtos usados foram: Dipel (Bacillus thurigiensis Berliner),
Trichogramma pretiosum Riley (Hymenoptera: Trichogrammatidae) e diferentes tipos de
caldas. Além disso todos os produtores mantinham faixas de vegetacdo espontanea proximas

ou entre os cultivos de brassicas.

A regido desse estudo se encontra inserida no centro do bioma Cerrado, que é o segundo
maior bioma brasileiro (2 milndes de km?), mas mais da metade da sua area atualmente é
utilizada para atividades agropecuarias e outras (Klink & Machado, 2005; Ferreira et al., 2012).
O Cerrado é considerado como um dos 25 hotspots de biodiversidade terrestre mais importantes
(Myers et al., 2000). O clima nessa regido, segundo a classificacdo de Koppen-Geiger é
predominantemente do tipo Aw, apresentando um inverno seco e um verao guente e umido (da
Silva et al., 2008; Alvares et al., 2013). Especificamente para o Distrito Federal, a precipitacao
anual varia entre 1.500 mm e 1.750 mm, e 0s meses mais secos geralmente séo entre maio e
setembro (da Silva et al.,, 2008). Levando essas caracteristicas em consideracdo, esse
experimento foi realizado entre agosto e outubro de 2020 (periodo da seca), que é quando existe

uma maior abundancia de coccinelideos e afideos em campo.

15



2.2 Efeito da vegetacdo esponténea sobre as comunidades de coccinelideos

Para avaliar o uso de habitat por diferentes espécies de coccinelideos, foram realizadas
coletas dentro dos cultivos de brassicas e nas margens com vegetacdo espontanea a pelo menos
5m da érea de cultivada. Para isso, foi demarcado um quadrante (1x1m) ao acaso dentro do
cultivo e nas margens com vegetacdo espontanea. Foram consideradas como plantas
espontaneas todas as espécies que ndo foram intencionalmente plantadas pelo o agricultor. Isso
incluiu pequenas quantidades de restos de culturas anteriores que foram deixados na area. Os
tratamentos foram: a) brassicas e plantas espontaneas dentro da area do plantio (plantio); b)
plantas espontaneas fora do plantio (margem). Em cada propriedade o procedimento de coleta
foi repetido cinco vezes no plantio e cinco na margem, totalizando 10 repeti¢cbes por
propriedade e 50 repeticGes por tratamento (plantio e margem), ao considerar todas as
propriedades. Todos os coccinelideos (larvas e adultos) e as fases imdveis (ovos e pupas)
presentes dentro do quadrante foram coletados. No momento da coleta, registrou-se em qual
planta estavam (brassicas ou espontaneas) e o habitat (dentro do cultivo ou nas margens).
Coccinelideos presentes em plantas espontaneas que cresciam dentro da area cultivada também
foram contabilizados. Quando coletados nas plantas espontaneas (dentro do cultivo ou nas
margens), registrava-se o estagio fenolégico da planta e a presenca de presas (afideos), que
foram levados ao laboratério para serem identificados. Os coccinelideos coletados foram
identificados até o menor nivel taxonémico possivel. Para os estagios em que a identificacao é
mais complexa (ovos e pupas) ndo houve identificacdo a nivel de espécie, sendo registrados
apenas como ovos ou pupa. A partir dessas coletas, foi possivel identificar as espécies mais
abundantes em diferentes habitats, como os diferentes estagios de vida se distribuem no habitat
e quais especies da vegetacdo espontanea dentro e fora das areas de cultivo sdo utilizadas pelos
coccinelideos. Para determinar a abundancia de presas nos cultivos, em cada propriedade, foram
selecionadas ao acaso 40 plantas (brassicas) para amostragem do nimero de afideos por planta.
Para isso, em cada planta eram aleatoriamente escolhidas trés folhas, onde eram contabilizados
0 numero total afideos. Com esses dados, foi possivel calcular a média de afideos por planta

em cada uma das 10 propriedades.

2.3 Controle bioldgico de afideos

Para medir o controle bioldgico de afideos pelos predadores nas diferentes propriedades,

foi realizado um experimento com sacolas de exclusdo, baseado no método proposto por
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Gardiner et al. (2009). As sacolas de excluséo (feitas com tecido de voil) tinham dimensdes de
30 x 20 cm e foram colocadas nas folhas das bréssicas contendo afideos, e impediam o acesso
de inimigos naturais as col6nias de afideos, permitindo apenas a passagem de luz e ar. Em cada
propriedade as plantas (brassicas) foram selecionadas aleatoriamente e submetidas aos
seguintes tratamentos: 1) sacolas de exclusdo (predadores ndo tinham acesso); 2) folha aberta e
marcada com uma fita colorida (permitindo o acesso dos predadores). Cada um desses
tratamentos teve 30 repeticdes, cada repeticdo consistia em uma planta onde havia uma folha
com a sacola e uma outra folha aberta de forma pareada. Isso evitou diferencas entre os

tratamentos que pudesse ser atribuida a fatores como a fisiologia e condicdo das plantas.

Na montagem do experimento, foram removidos das folhas todos 0s organismos que
ndo eram afideos. O nimero de afideos (alados, apteros e parasitados) nas folhas com e sem as
sacolas foram contados e, quando necessario, foram removidos os afideos para que a densidade
fosse semelhante nos tratamentos em cada planta. Em todos os tratamentos foram deixados um
numero semelhante de afideos (entre 10 e 200 afideos/folha, dependendo da propriedade) em
cada planta. Cinco dias depois, as sacolas eram removidas e o numero de afideos era contado
novamente em cada tratamento estabelecido em cada uma das plantas nas propriedades. Para
quantificar a influéncia dos predadores nas populacdes de afideos, foi calculado o Indice de
Servico de Controle Biologico (ICB) com base em Gardiner et al. (2009). O ICB variade 0 a
1, e os valores aumentam em funcdo do aumento no nivel de predacdo dos pulgdes, de modo
que O representa a auséncia de controle biolégico e 1 representa 100% de controle biol6gico. O
seu célculo é feito com a seguinte formula:

o Aep —4op)
p=1 Ac'p

n

BSI =

onde Ac € o nimero de afideos no dia 5 na planta com a gaiola, Ao, € 0 nimero de afideos no
dia 5 na planta sem a gaiola, p é o plote e n € 0 nimero de repeti¢cdes por propriedade. Cada
propriedade foi visitada 2 duas vezes, em duas semanas seguidas, na primeira semana eram
feitas as amostragens dos insetos e montado o0 experimento para avaliar o controle biologico de
afideos. Na segunda semana voltdvamos nas propriedades apenas para desmontar o
experimento de controle bioldgico. Em cada semana eram visitadas até trés propriedades, sendo

uma por dia.
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2.4 Andlises estatisticas

Para avaliar quais espécies de predadores estavam presentes dentro dos cultivos e nas
margens (plantas espontaneas) e as suas abundancias, ajustamos um Modelo Linear
Generalizado (GLM) com uma distribuicdo binomial negativa devido a sobredispersdo dos
dados (Crawley, 2012). Neste modelo, utilizamos a abundancia das espécies como variaveis
resposta, o local (cultivo ou margem) e sua interacdo com a espécie do predador (excluindo
0Vos e pupas) como variaveis explicativas. As diferencas entre as médias das categorias foram
avaliadas a partir de uma analise de contraste de modelos (Crawley, 2012). As abundancias dos
coccinelideos dentro do cultivo e nas espontaneas dentro do cultivo e na margem foram log-
transformadas (para dar peso igual as espécies comuns e raras) (Gotelli, 2016). Foi também
calculado a diversidade de Shannon (H’), Equitabilidade de Pielou (J) e a dominancia de
Berger-Parker (B-P) dos coccinelideos (larvas e adultos juntos) dentro do cultivo, nas plantas
espontaneas dentro dos cultivos e nas plantas espontaneas fora do cultivo (Krebs, 1999;
Hammer et al., 2001). Isso permitiu identificar como as plantas espontaneas afetam a

diversidade e a distribuicdo da abundancia entre as espécies nas propriedades.

Para saber como as diferentes espécies utilizam os habitats ao longo do ciclo de vida
(ovo, larva, pupa e adulto), foram ajustados uma série de GLMs, todos com distribuicdo
binomial, considerando a proporcao de individuos por espécie dentro do cultivo, nas plantas
espontaneas dentro do cultivo e nas plantas espontaneas fora do cultivo (locais) (Crawley,
2012). Nos modelos foram considerados a proporc¢éo de adultos, larvas ou pupas por local como
variaveis resposta em cada modelo, e o local e sua interacdo com a espécie do predador como
variaveis explicativas. Um GLM com distribuicdo binomial negativa também foi utilizado para
avaliar quais plantas espontaneas sdo mais utilizadas pelos coccinelideos coletados (Crawley,
2012). A abundancia de coccinelideos log-transformada (larvas + adultos) foi utilizada como
variavel resposta, e as espécies de plantas espontaneas e a interagdo com a fenologia das plantas
como variaveis explicativas. Para avaliar se as espécies de coccinelideos mais abundantes
separam espacialmente o uso das plantas espontaneas, foi feita uma Analise Discriminante
Linear (LDA) utilizando o indice de Bray-Curtis. Os dados foram transformados utilizando a
raiz quadrada para equalizar a abundancia das espécies. Para saber se a relacdo observada era

significativa, foi ajustado uma ANOSIM com indice de Bray-Curtis e 9999 permutacdes.

Um GLM misto (GLMM) foi ajustado para avaliar se havia uma maior quantidade de

afideos quando as folhas ndo estavam com a sacola de exclusdo. Com isso foi possivel saber
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se havia uma maior quantidade de afideos quando ndo havia o efeito do controle bioldgico. No
modelo, a abundéncia de afideos/planta foi utilizada como variavel resposta e 0s tratamentos
(com e sem sacola de exclusdo) foram as varidveis explicativas. A identidade das propriedades
foi utilizada como fator aleatorio no modelo, e as diferencas entre as médias dos fatores foi
comparada pela anélise de contraste de modelos (Crawley, 2012). Para explicar as diferengas
no ICB (indice de controle biolégico) entre as propriedades foram feitas regressbes com
diferentes varidveis explicativas separadamente. As variaveis explicativas utilizadas nos
modelos foram: a) média de afideos/planta; b) média de afideos alados/planta; c) média de
coccinelideos/planta; d) nimero de espontaneas com coccinelideos/propriedade; e) riqueza de
espontaneas com coccinelideos/propriedade; f) equitabilidade de Pielou (J'). Nessa analise,
tentamos ajustar regressfes lineares e ndo-lineares, e 0s modelos que apresentaram maiores
valore de R? foram selecionados por representarem os melhores ajustes aos dados. Por tltimo,
foi feita uma ANOVA para testar a significancia de cada modelo. Os ajustes dos modelos foram
realizados no Software R (R Core Team, 2019) e as anélises de diversidade e multivariadas

foram realizadas no software PAST (Hammer et al., 2001).

3. Resultados

3.1 Comunidade coccinelideos dentro e fora das areas de cultivo de brassicas

Nas dez propriedades foram amostradas as seguintes nove espécies de coccinelideos:
Coleomegilla maculata (DeGeer), Cycloneda sanguinea, Eriopis connexa, Harmonia axyridis,
Hippodamia convergens, Hyperaspis spl., Hyperaspis festiva (Mulsant), Psyllobora sp.,
Sciminus sp. Ao considerar todas as propriedades, H. convergens foi a espécie mais abundante
(n = 327), sequida de E. connexa (n = 169) e C. sanguinea (n = 63). As Unicas espécies que
foram coletadas diretamente nas bréssicas foram H. convergens, E. connexa, H. axyridis e C.
sanguinea. Nas plantas espontaneas os coccinelideos mais abundantes foram H. convergens (n
=125), E. connexa (n = 56) e C. sanguinea (n = 29). Os coccinelideos ocorreram em 11 familias
de plantas esponténeas, sendo mais abundantes em Asteraceae (n = 196), Cyperaceae (n = 41)
e Amaranthaceae (n = 33). As espécies de plantas espontaneas que tiveram a maior abundancia
de coccinelideos foram Sonchus oleraceus (L.) (Asteraceae) (n = 85), Bidens pilosa (L.)
(Asteraceae) (n = 57) e Cyperus rotundus (L.) (Cyperaceae) (n = 41) (Tabela 1). As espécies
de afideos amostradas nas brassicas foram Brevicoryne brassicae, Lipaphis pseudobrassicae

(Davis) e Myzus persicae. Brevicoryne brassicae foi a espécie mais abundante nos cultivos de
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brassicas com 30,4 + 1,2 individuos/planta (média + erro padrdo), seguido de L.
pseudobrassicae com 21 + 1,5 individuos/planta e M. persicae com 18 + 1,4 individuos/planta.
Nas plantas espontaneas foram amostradas os afideos Uroleucon sp. e Morfoespécie 1., todos

em S. oleraceus ou Bidens pilosa.

Tabela 1. Abundancia das espécies de coccinelideos amostrados nas plantas espontaneas dentro e nas
margens de cultivos de brassicas organicas no Distrito Federal. CM = C. maculata, CS = C. sanguinea,
EC = E. connexa, HC = H. convergens, Hp = Hyperaspis sp., HF = H. festiva, Ps = Psyllobora sp., Sc

= Sciminus sp.
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Familia de planta Espécie de planta

Amaranthaceae ~ Amaranthus spp. 0 3 3 0 8 0 0 0 0
Amaranthacea sp2 0 0 2 0 6 2 0 0 0
Amaranthacea spl 0 0 3 1 5 0 0 0 0
Amaryllidaceae ~ Amaryllidaceae sp. 0 0 0 0 1 0 0 0 0
Apiaceae Coriandrum sativum 0 1 2 0 6 0 0 0 0
Petroselinum crispum 0 0 1 0 5 0 0 0 0
Asteraceae Sonchus oleraceus 1 6 10 2 63 0 0 3 0
Bidens pilosa 2 11 12 1 31 0 0 0 0
Artemisia vulgaris 1 2 3 3 14 0 0 0 0
Galinsoga parviflora 2 1 3 1 11 0 0 0 0
Lactuca sativa 0 0 3 5 0 0 0 0 0
Ageratum conyzoides 0 0 2 0 3 0 0 0 0
Brassicaceae Brassica rapa 0 0 0 0 8 0 0 0 0
Nasturtium officinale 0 0 2 0 1 0 0 0 1
Cyperaceae Cyperus rotundus 0 4 7 0 29 0 1 0 0
Fabaceae Fabaceae spl 0 0 1 0 1 0 0 0 0
Oxalidaceae Oxalis latifolia 0 0 0 0 5 0 0 0 0
Poaceae Brachiaria sp. 0 0 0 0 1 0 0 0 0
Portulacaceae Portulaca oleracea 0 0 1 0 0 0 0 0 0
Solanaceae Nicandra physalodes 0 0 1 0 0 0 0 0 0
Solanum americanum 0 1 0 0 0 0 0 0 0
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3.2 Uso do habitat por coccinelideos

N&o houve diferenca na abundancia de coccinelideos no cultivo ou na margem (Chi =
0,01; g.I. = 1; P =0,991), mas houve uma variacdo na abundancia entre as diferentes espécies
(Chi =175,05; g.I. = 8; P <0,0001). A abundancia das espécies também variou entre os locais
(Chi =16,13; g.l. = 8; P 0,0406), demonstrando que ha uma interacdo entre esses dois fatores
(Fig. 1). A abundancia de coccinelideos adultos foi afetada pelo local (Chi = 58.66; g.I. = 2; P
< 0.0001), ndo foi afetada pela espécie (Chi = 0,01; g.I. = 8, P = 0,999), mas houve uma
interacdo entre esses fatores (adultos e local) (Chi =134, 86; g.l. = 16, P < 0.0001) (Fig. 2a). A
abundancia de larvas ndo foi diferente entre os locais (plantio, espontaneas dentro e fora do
plantio) (Chi = 1,68; g.l. = 2; P = 0,4366), nem foi diferente entre as espécies (Chi = 0.09; g.l.
= 3; P = 0,999) mas houve uma interacdo entre a abundancia de larvas nos diferentes locais
(Chi = 17,27; d.f. = 6; P = 0.0083) (Fig. 2b). Houve uma varia¢do na quantidade de ovos no
plantio e nas espontaneas dentro e fora do plantio (Chi = 34,76; g.l. = 2; P < 0.0001), assim
como para as pupas (Chi = 16.17; g.I. = 2; P = 0,0003). Os ovos foram mais associados ao
plantio, e as pupas & margem (Fig. 2c). Como a abundancia de coccinelideos foi semelhante
tanto no cultivo quanto na margem, basicamente, o que fez com que as outras espécies de
coccinelideos estivessem presentes foram as plantas espontaneas, dobrando o ndmero de

espécies presentes nos cultivos (Fig. 2).
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Fig. 1. Abundancia média de coccinelideos no plantio e na margem (fora do plantio) (A); abundancia
das espécies de coccinelideos no plantio (B); nas plantas espontaneas dentro (C) e nas margens do
plantio (D) de bréssicas organicas no Distrito Federal. CM = C. maculata, CS = C. sanguinea, EC = E.
connexa, HC = H. convergens, Hp = Hyperaspis sp., HF = H. festiva, Ps = Psyllobora sp., Sc = Sciminus
sp. H' = indice de Shannon, J = Equitabilidade de Pielou, B-P = indice de Berger-Parker e n.s = néo

significativo (P > 0,05) pelo GLM ajustado a partir de uma distribui¢do binomial negativa.
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Fig. 2. Abundancia das espécies de coccinelideos nos diferentes habitats (plantio e espontaneas dentro
e fora do plantio) ao longo do ciclo de vida. Adultos (A), larvas (B), pupas e ovos (C) em cultivos
organicos de brassicas no Distrito Federal. CM = C. maculata, CS = C. sanguinea, EC = E. connexa,

HC = H. convergens, Hp = Hyperaspis sp., HF = H. festiva, Ps = Psyllobora sp., Sc = Sciminus sp.

A abundancia de coccinelideos nas plantas espontaneas foi afetada pela espécie (Chi =
71,31; g.l. = 17, P < 0,0001) e pela fenologia das plantas (Chi = 24,51; g.l. = 2; P < 0,0001),
mas nao pela interacdo entre essas duas variaveis (Chi =5,89; g.I. =9; P = 0,7505) (Fig. 3). Isso
demonstra que a identidade e fenologia das plantas espontaneas, atuam como fatores
independentes sobre a abundancia dos coccinelideos. A presenca de afideos e flores nas plantas
espontaneas teve um efeito positivo sobre a abundancia dos coccinelideos, mas o estagio
vegetativo teve um efeito negativo. A Analise Discriminante Linear (LDA) mostrou que houve
uma relagdo significativa entre as plantas espontaneas e os predadores (Pseudo-R2=0,084; P =
0,0295), mas eles utilizaram as plantas de formas bastante distintas (Fig. 4). Por isso, as espécies
de coccinelideos s&o muito dissimilares em relacdo ao uso das plantas espontaneas, de modo
que cada uma das espécies mais abundantes utiliza um conjunto relativamente especifico dessas

plantas. Juntos, os eixos 1 e 2 da LDA explicaram 93,35% da variacdo observada nos dados.
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Fig. 3. Distribuicdo das abundancias de coccinelideos nas diferentes espécies de plantas espontaneas em
cultivos organicos de brassicas no Distrito Federal. Grupo 1 = Plantas onde os coccinelideos foram mais
abundantes, e disponibilizaram recursos e presas alternativas para os coccinelideos. Grupo 2 = Plantas
onde houve uma abundancia intermediaria de coccinelideos, e disponibilizaram apenas recursos
alternativos ou suplementares para os coccinelideos. Grupo 3 = Plantas onde os coccinelideos foram
menos abundantes, e possivelmente serviam apenas de abrigo para os coccinelideos. SO = Sonchus
oleraceus, BP = Bidens pilosa, CR = Cyperus rotundus, AV = Artemisia vulgaris, GP = Galinsoga
parviflora, AS = Amaranthus sp., A2 = Amaranthacea sp2, A1 = Amaranthacea sp1, CS = Coriandrum
sativum, LS = Latuca sativa, BR = Brassica rapa, PC = Petrolselinum crispum, OL = Oxalis latif6lia,
AC = Ageratum conizoides, NO = Nasturtium officinale, F1 = Fabaceae spl, NP = Nicandra
physalodes, PO = Portulaca oleracea, B1 = Brachiaria sp., Am = Amaryllidaceae sp., SA = Solanum

americanum.
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Fig. 4. Anélise Discriminante Linear sobre a separacdo espacial em relacdo ao uso de plantas
espontaneas pelas espécies de coccinelideos mais abundantes (Cycloneda sanguinea, Eriopis connexa,
Harmonia axyridis e Hippodamia convergens) em cultivos organicos de brassicas no Distrito Federal.

3.3 Efeito dos predadores sobre o controle biolégico de afideos

A abundancia de afideos por plantas foi significativamente diferente (F = 12,85; d.f. =
3; P < 0,0001) entre os tratamentos (com e sem sacola de exclusdo) (Fig. 5). Isso demonstra
que houve um crescimento na populacéo de afideos com a presenca dos inimigos naturais, mas
esse crescimento foi baixo. Sem a presenca dos inimigos naturais e outros fatores de regulagéo
populacional, as populacbes de afideos cresceram muito rapidamente (Fig. 5). Contudo, o
controle bioldgico se mostrou eficiente até uma certa densidade de afideos/planta (em torno de
100) e depois a sua eficiéncia passa a diminuir (Fig. 6a). Confirmando esse resultado, o controle
bioldgico diminui rapidamente quando ha uma quantidade muito grande de afideos alados nas
folhas sem a sacola de exclusdo (Fig. 6b). O aumento na abundancia de coccinelideos aumentou
0 controle bioldgico dos afideos somente até um certo ponto. Em seguida, ocorre uma
estabilizacdo e entdo, em altas abundancias de coccinelideos, ocorre uma diminuicdo do
controle bioldgico (Fig. 6¢). A relacdo entre o numero de plantas espontaneas com

coccinelideos/propriedade (Fig. 6d), a riqueza de espontaneas com coccinelideos/propriedade
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(Fig. 6e) e a equitabilidade de Pielou (J) (Fig. 6f) com o controle biol6gico, ndo foram

significativas.
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Fig. 5. Abundancia média de afideos por plantas sujeitas aos diferentes tratamentos (com e sem sacola
de excluséo) no inicio e final do experimento de avaliagdo do controle bioldgico de afideos em cultivos
organicos de brassicas no Distrito Federal. Letras iguais acima das barras indicam que nédo ha diferencas

entre as médias de cada tratamento pela analise de contraste de modelos (P> 0,05).
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Fig. 6. Relago entre o indice de Controle Biol6gico (ICB) nas propriedades e a média de afideos/planta
(A); média de afideos alados/planta (B); média de coccinelideos/planta (C); nimero de plantas
espontaneas com coccinelideos/propriedade (D); riqueza de plantas espontaneas com
coccinelideos/propriedade (E); Equitabilidade de Pielou (F) em cultivos organicos de brassicas no
Distrito Federal. Quando havia relag&o significativa uma linha de tendéncia foi ajustada aos graficos, e
quando n&o havia os valores da ANOVA foram apresentados (P> 0,05). PEs = Plantas espontaneas e S

= riqueza de espécies.
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4. Discussao

As plantas espontaneas influenciaram no uso do habitat pelas espécies de coccinelideos,
sendo algumas espécies encontradas apenas nelas, isso resultou em um aumento na abundancia
e diversidade de coccinelideos no cultivo. Esses coccinelideos podem entdo atuar sobre o
controle bioldgico de afideos nas brassicas. Com isso, demonstramos que as plantas
espontaneas sdo importantes para a conservacao e manutencao das populag¢des de coccinelideos
e isso afeta indiretamente o controle bioldgico de pragas. A abundancia de afideos nos cultivos
representa a principal fonte de recursos abundantes e facilmente disponiveis para diferentes
espécies de coccinelideos (Van Emden & Harrington, 2017). Ao mesmo tempo a presenca de
recursos alternativos (presas) e suplementares (polen e néctar) nas plantas esponténeas,
provavelmente foram responsaveis por aumentar a riqueza e diversidade de coccinelideos
(Blaauw & lIsaacs, 2015; Ramsden et al., 2015). A presenca das plantas espontaneas pode fazer
com que diferentes espécies utilizem recurso distintos no espaco, o que diminuiu a dominancia

de algumas espécies (Snyder, 2019).

Em agroecossistemas tropicais, as interacdes entre inimigos naturais, presas, plantas
cultivadas e espontaneas sdo continuas no espaco e no tempo, promovendo interacdes
complexas nas teias troficas nos agroecossistemas (Venzon et al., 2019). Plantas espontaneas
podem favorecer 0s inimigos naturais através da provisao de recursos suplementares (e.g., polen
e néctar) e presas alternativas, que ndo sdo encontradas nas plantas cultivadas (Wackers et al.,
2005). A disponibilidade de presas adicionais teve efeitos positivos em larvas de coccinelideos,
mas a combinagdo dessas presas com os recursos florais, aumenta ainda mais esses efeitos
(Ramsden et al., 2015). Isso reforca a importancia da diversidade vegetal promovida por essas
plantas, para a conservacdo e manutencdo dos inimigos naturais nos cultivos (Amaral et al.,
2013; Ramsden et al., 2015; Fonseca et al., 2017).

Um estudo anterior demostrou a importancia das flores das plantas espontaneas como
recurso suplementar para os coccinelideos em cultivos de pimenta (Amaral et al., 2013). Nesse
trabalho, mostramos que a presenca de presas alternativas (afideos) nas plantas espontaneas
parece ser o fator mais importante para que os coccinelideos sejam encontrados nelas, e
secundariamente a presenca das flores. Além disso, as plantas espontaneas atuaram de forma
similar sobre a comunidade de coccinelideos quando presentes em areas de cultivo de pimenta
e de bréssicas. I1sso demonstra que as plantas espontaneas associadas a diferentes tipos de

cultivos podem ser benéficas para esses inimigos naturais. Um importante avanco desse
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trabalho em relacdo aos resultados encontrados por Amaral et al. (2013), € que correlacionamos
a presenca das plantas espontaneas com o controle biologico de pulgdes nas bréssicas. Ao fazer
iSs0 vimos que existe um efeito indireto das plantas espontaneas sobre o controle biologico de
afideos nas brassicas, mas isso s6 ocorreu até os afideos presentes nas brassicas atingirem uma
certa densidade. Em altas densidades, os coccinelideos ndo sdo capazes de controlar sozinhos
0 aumento populacional dos afideos. Entdo as plantas espontneas passam a atuar

principalmente na manutencéo das populacdes dos coccinelideos proximo as areas de cultivos.

Nas margens dos cultivos de bréssicas foram encontradas muitas espécies de
coccinelideos, que provavelmente se alimentam de presas e recursos presentes nas plantas
espontaneas. 1sso porque a maioria das plantas espontaneas amostradas tinham pelo menos
alguma presa ou recurso (afideos e flores) que poderiam ser utilizados pelo coccinelideos,
semelhante ao observado por Amaral et al. (2013). Esses recursos presentes nas plantas
espontdneas podem complementar a dieta das larvas dos coccinelideos e favorecer a
sobrevivéncia de adultos quando ha escassez do recurso principal (Lundgren, 2009; Lundgren
& Seagraves, 2011). Contudo, é mais provavel que as larvas vao até essas plantas
principalmente na busca por afideos, e secundariamente as utilizam como locais de abrigo ou
refugio (Sicsu et al., 2015). Entdo, o padrdo que encontramos em relacdo a distribuicdo de
adultos e imaturos provavelmente refletem principalmente a busca por presas nas brassicas e
nas plantas espontaneas. Isso é parcialmente confirmado pelo fato dos ovos de diferentes
espécies terem sido encontrados principalmente préximo ao recurso (afideos) no plantio, e as
pupas nas plantas espontaneas fora do plantio. As larvas, que sao menos moveis que 0s adultos
e mais dependentes das presas para completarem seu desenvolvimento, forrageiam mais
préximo do recurso (Ferran & Dixon, 1993; Lucas, 2000; Hodek et al., 2012). Em
coccinelideos, o comportamento de depositar os ovos perto do recurso, ou a uma distancia em
que a prole posteriormente consiga encontrar as presas, ja € bem descrito para diversas especies
(Evans, 2003). Em seguida, elas empupam mais longe do recurso (espontaneas fora do plantio),
onde devem ficar mais protegidas (Lucas, 2000). Entre os coccinelideos ocorre predacdo
intraguilda, entdo as diferencas encontradas em relacéo ao uso do habitat por diferentes espécies
e estagios de desenvolvimento (e.g., ovos e pupas), possivelmente é também um resultado do
comportamento de evitar predadores (Michaud & Jyoti, 2007; Devee et al., 2018). Portanto, 0s
afideos na cultura e secundariamente nas plantas espontaneas, sdo a principal fonte de recursos

para adultos e larvas, enquanto as plantas espontaneas sdo um importante abrigo e sitio seguro
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para as pupas. Isso demonstra a multiplicidade de funcdes que essas espécies podem apresentar
dentro do agroecossistemas (Venzon et al., 2019).

Em estudos anteriores, as posturas de H. convergens foram associadas com plantas da
familia Asteraceae infestadas com Uroleucon sp. ou a bréassicas infestadas com B. brassicae,
enquanto que as posturas de H. axyridis foram associadas exclusivamente com brassicas
infestadas com B. brassicae (Sicsu et al., 2015). Ja as posturas de C. sanguinea foram mais
associados a plantas Asteraceae infestadas com Uroleucon sp., (Sicsu et al., 2015). Entdo, a
distribuicdo dos imaturos nas plantas, possivelmente reflete a escolha por locais adequados para
0 desenvolvimento da prole (Omkar & Mishra, 2005; Singh et al., 2019). Em nosso estudo, o
afideo Uroleucon sp. foi encontrado somente em plantas da familia Asteraceae. Possivelmente,
Uroleucon sp. é uma das principais presas para C. sanguinea, razdo pela qual ela € tdo associada
a plantas infestadas com essa espécie. Para suportar os inimigos naturais, as plantas espontaneas
devem apresentar algumas caracteristicas, como atratividade (Sivinski et al., 2011; Fonseca et
al., 2017), florescer no momento certo e em diferentes momentos (Fiedler & Landis 2007;
Gardarin et al., 2018), possuir recursos com alta qualidade nutricional (Lu et al., 2014) e de
facil acesso (van Rijn & Wéckers 2016; Gardarin et al., 2018). Em nosso estudo vimos que a
maioria das plantas esponténeas forneceram algum tipo de recurso para 0s inimigos naturais, e
que os afideos encontrados nelas ndo eram 0s mesmos presentes nas brassicas. E também, como
demonstrado em outros trabalhos (e.g., Ramsden et al., 2015; Yang et al., 2019), as plantas ndo

cultivadas podem atuar como uma fonte de coccinelideos para o cultivo de brassicas.

Existe um grupo de plantas espontaneas onde os coccinelideos foram muito abundantes.
As plantas nesse grupo pertenciam as familias Asteraceae, Cyperaceae e Amaranthaceae, das
quais o pélen é amplamente utilizado por diversos predadores afid6fagos (Medeiros et al., 2010;
D’Avila et al., 2016). Nesse grupo estdo algumas plantas que possuem recursos suplementares
e alternativos de facil acesso para esses predadores e geralmente estdo associadas a afideos.
Algumas espécies de afideos do género Uroleucon, sdo restritas a algumas poucas espécies
hospedeiras da familia Asteraceae nas Américas (Moran, 1986; Harterreiten-Souza et al.,
2014). Duas das plantas espontaneas com maior abundancia de coccinelideos (S. oleraceus e A.
vulgaris) pertenciam a familia Asteraceae, e foram as Unicas espécies hospedeiras dos afideos
encontradas fora dos cultivos (Uroleucon sp. e Morfoespécie 1). Além disso, os coccinelideos
se beneficiam quando algumas espécies de Asteraceae estdo presentes, visto que podem utilizar
recursos alternativos fornecidos por elas (e.g., pélen) (Medeiros et al., 2009; Berkvens et al.,

2010). Por outro lado, a fenologia atuou de forma independente a identidade das plantas,
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indicando que as plantas espontaneas podem ter maltiplos papéis em estdgios fenoldgicos
distintos, mas séo mais relevantes para esses predadores quando floridas.

As espécies de coccinelideos mais abundantes (E. connexa e H. convergens) utilizam
plantas espontaneas muito distintas, o que deve permitir que elas sejam muito abundantes
simultaneamente. Enquanto isso, C. sanguinea parece também utilizar um conjunto de plantas
muito diferente das demais, mas principalmente nas margens do cultivo, onde ela inclusive foi
mais abundante que H. axyridis. Bidens pilosa (Asteraceae) foi a planta espontanea onde C.
sanguinea esteve mais presente. Um estudo recente demonstrou que B. pilosa em conjunto com
plantas de tomate aumenta a sobrevivéncia de C. sanguinea (Fonseca et al., 2017). Os autores
concluiram que B. pilosa pode desempenhar um papel importante na conservacdo de C.
sanguinea em cultivos de tomate, pois essa espécie pode sobreviver exclusivamente com o0s
recursos providos por essas plantas (Fonseca et al., 2017). Por isso, B. pilosa parece suportar
as populacdes de C. sanguinea em maiores densidades nas margens dos cultivos de brassicas,
principalmente quando infestadas por afideos que favorecem o seu desempenho (Amaral et al.,
2013; Sicsu et al., 2020). E permite que uma competidora inferior (C. sanguinea) possa
coexistir com competidoras superiores (H. axyridis, H. convergens e E. connexa) no mesmo
habitat (Michaud, 2002). Isso reforca que as diferentes espécies estdo espacialmente
distribuidas no habitat e diferenciam os seus nichos espacialmente (Sicsu et al., 2015). As
plantas espontaneas devem permitir uma maior diversificagdo no uso dos recursos pelos
coccinelideos, diminuindo interagdes interespecificas como a predacdo intraguilda (Janssen et
al., 2007; Gontijo, 2019), e aumentando a equitabilidade entre as espécies (Amaral et al., 2013;

Blubaugh et al., 2021) e consequentemente sua coexisténcia.

Os predadores tiveram um papel importante no controle bioldgico de afideos nas
brassicas, diminuindo o crescimento deles e ndo permitindo que suas populagdes aumentassem
rapidamente. No entanto, o controle bioldgico se mostrou eficiente somente até uma certa
densidade de pulgbes/planta (em torno de 100). I1sso mostra que quando a capacidade da presa
de adicionar novos individuos por nascimentos na populacéo € alta, as populagdes crescem
muito rapidamente e os predadores ndo conseguem retirar individuos mais rapido do que outros
sdo adicionados (Rosenzweig & MacArthur, 1963; Holt, 1977). A presenga de muitos afideos
alados também teve um efeito negativo forte sobre a eficiéncia do controle bioldgico. Os afideos
alados geralmente ocorrem na populacdo quando os individuos estdo sob condicdes
desfavoraveis, como quando predadores estdo presentes, quando tem muitos individuos na

mesma planta hospedeira, ou quando a planta se deteriora (Muller et al., 2001; Braendle et al.,
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2006). Afideos alados podem se dispersar por meio de voos migratorios, e em algumas espécies
eles vivem mais e se reproduzem mais rapidamente, portanto, podem contribuir mais para as
taxas de crescimento populacional (Van Emden et al., 2017). A presenca de afideos alados em
altas densidades no cultivo ¢ um forte indicativo da colonizagdo por novos individuos (e.g.,
Hodgson et al., 2005; Bannerman et al., 2018). Além disso, plantas hospedeiras efémeras, como
€ 0 caso das bréssicas, podem ser exploradas apenas por um breve periodo, entdo, a disperséo
para plantas hospedeiras mais novas ou mais persistentes, deve ocorrer em algum momento do
ciclo de vida dos afideos (Braendle et al., 2006). Portanto, os afideos alados que encontramos,
certamente foi o resultado da colonizagdo por novos individuos, vindos de cultivos adjacentes,
e ndo da geracdo interna de alados por conta das populacbes muito grandes. Os afideos
adicionam muitos individuos a populacdo por emigracéo, além dos nascimentos, fazendo com
que as suas populagdes crescam muito rapidamente, ultrapassando a capacidade dos predadores

de retirar individuos (Costamagna et al., 2013).

No inicio da colonizacdo por pragas nas culturas, quando elas ainda estdo em baixas
densidades, a resposta dos inimigos naturais a essas pragas podera determinar o sucesso do
controle bioldgico (Landis & Werf, 1997; Wiedenmann & Smith, 1997; Athey et al., 2016). A
presenca de uma presa alternativa em cultivos de soja aumentou a abundancia de Orius
insidiosus (Say) (Anthocoridae), antes chegada dos afideos no cultivo, resultando em altas
mortalidades de afideos por esse predador (Yoo & O’Neil, 2009). Tudo isso sugere que a acdo
dos coccinelideos sobre as populagdes de afideos seja mais pronunciada no inicio da infestacéo,
quando a densidade de afideos nos cultivos é baixa (e.g., Rutledge et al., 2004; Brown, 2011;
Gbmez-Marco et al., 2016). E mostra que manter populacbes de coccinelideos viaveis e que
possam atuar no controle das afideos tdo logo eles se estabelecam no cultivo, pode ajudar a
prevenir surtos populacionais dessa praga. Portanto, a presenca das plantas esponténeas, deve
ajudar a fornecer inimigos naturais (e.g., coccinelideos) para os cultivos ainda no inicio da
colonizagdo por pragas, aumentando a efetividade do controle biolégico (Gomez-Marco et al.,
2016). Ainda assim, a adogédo de outras medidas de controle pode ser importante a partir de
uma certa densidade de afideos, como o uso de outros agentes de controle bioldgico ou extratos
de plantas seletivos aos inimigos naturais. Uma maior variedade de estratégias de manejo deve
ser adotada pelo produtor para manter as populacdes de pragas em niveis que possam ser
controladas pelos predadores. O Manejo Ecoldgico de Pragas (MEP) a partir de maultiplas
estratégias de manejo pode ser uma boa solucdo em casos onde 0s inimigos naturais nao sao

suficientes, e as populacdes de pragas comecam a atingir niveis de dano econémico (Hajek &
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Eilenberg, 2018). Sendo assim, o agricultor pode monitorar os afideos, e quando as populagdes
chegarem a um ponto onde 0s inimigos naturais ja ndo sdo mais tdo eficientes, é possivel fazer
uso de outras técnicas de controle, como a aplicacdo de caldas e extratos de plantas com o uso
aprovado para a agricultura organica. Ha diversos produtos disponiveis para isso no mercado
Brasileiro, incluindo diversas espécies de inimigos naturais que podem complementar o
controle biolégico promovido pelos coccinelideos (Togni et al., 2019). No caso de cultivos
organicos, é preciso apenas se atentar a quais produtos podem ser utilizados para 0 manejo das
pragas, seguindo a legislacdo vigente e priorizando o uso de produtos seletivos e menos

impactantes.

A diminuicdo no controle bioldgico de afideos com o aumento na densidade de
coccinelideos foi um resultado ndo esperado. 1sso porque trabalhos anteriores demonstraram
que hd uma relacdo positiva entre riqueza dessas espécies e provisdo do controle bioldgico (e.g.,
Gardiner et al., 2009). Nos hipotetizamos que isso possa ser explicado pelo fato de que ter
muitas espécies abundantes simultaneamente no cultivo, acabe interferindo no controle
bioldgico, pois interacdes negativas, como competicao, predacao e hiperparasitismo, podem
aumentar (Begg et al., 2017). E possivel que o controle bioldgico dentro desse sistema esteja
concentrado em algumas poucas espécies de coccinelideos. Devem existir algumas espécies-
chave para a provisao desse servico, entdo, a identidade das espécies seria mais importante, e
ter muitas espécies abundantes ndo necessariamente leva a um aumento no controle bioldgico
de pragas (e.g., Ives et al., 2005; Straub & Snyder, 2006; Macfadyen et al., 2011). A teoria
geralmente prevé a existéncia de uma espécie-chave atuando sobre controle biologico de
pragas, aqui vimos que pode haver até trés espécies-chave que particionam espacialmente o
habitat.

Outra possivel explicacédo é que a diminuicdo abrupta na abundancia de afideos, sejaum
comportamento sub6timo para os coccinelideos, por provocar um aumento na competi¢do por
recursos (Kindlmann & Dixon, 1993). As flutuacdes populacionais entre afideos e
coccinelideos devem ser mais esparsadas no tempo. Entdo, o aumento na abundéncia de
coccinelideos deve resultar em um maior controle de afideos apenas quando suas populacdes
sdo monitoradas por um intervalo de tempo maior. Além dos coccinelideos, existem outros
inimigos naturais (e.g., aranhas, parasitoides, tesourinhas, sirfideos, crisopideos e percevejos
predadores) que atuam sobre a regulacéo populacional de afideos (Cividanes, 2002; Sujii et al.,
2007). Entdo, em altas abundancias de coccinelideos, possivelmente outros inimigos naturais

sd0 menos abundantes, e o controle dos afideos passa a depender de alguns coccinelideos, que
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sozinhos ndo sao capazes de controlar os afideos. Sendo assim, abranger de forma mais ampla
a guilda de predadores afidofagos, pode ajudar a compreender melhor essa relacdo entre
biodiversidade e controle bioldgico. 1sso pode ser especialmente importante em ambientes
tropicais, pois alguns trabalhos veem demostrando que existe um padrédo, onde, quanto maior a
riqueza, maior o controle biologico (Tylianakis et al., 2006; Harterreiten-Souza et al., 2014;
Gontijo, 2019; Togni et al., 2019a).

A presenca de plantas espontaneas se mostrou diretamente mais relacionada com o0s
coccinelideos do que com o controle bioldgico. Entdo, os efeitos das plantas esponténeas sobre
o controle bioldgico devem ser indiretos, j& que elas favorecem diretamente a coexisténcia dos
coccinelideos mais abundantes, que podem ser as espécies-chave na provisao do controle
biolégico (Straub & Snyder, 2006). As plantas espontaneas devem atuar principalmente na
manutencdo e conservacao das populacdes de coccinelideos proximo as areas de cultivo, além
de diminuir a forca das interacdes negativas entre as espécies. Como o controle biolégico de
afideos diminui quando eles estdo em altas densidades, isso mostra que ndo basta aumentar a
abundancia dos inimigos naturais, mas é preciso identificar as espécies chaves, e buscar formas
de beneficiar essas espécies. Existe ainda uma necessidade de incluir uma gama maior da guilda
de inimigos naturais, em estudos voltados aos efeitos da biodiversidade sobre o controle
bioldgico. Além disso, é possivel que a acdo dos coccinelideos no inicio da infestacdo por
afideos seja mais eficiente. A manutencdo de plantas espontaneas proximo aos cultivos pode
servir uma fonte imediata de predadores, que poderdo controlar as populacgdes de afideos. Entéo,
as plantas espontaneas parecem beneficiar indiretamente o controle de biol6gico de afideos em

cultivos de bréassicas de diversas formas.
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CHAPTER 2
Intraguild predation of immatures and habitat structure modulates the

oviposition behavior of aphidophagous predators*

* Manuscrito submetido ao perioddico Ecological Entomology e formatado de acordo com as

normas do periddico.

Abstract

1. Structurally complex habitats affect intraguild predation's strength, allowing the coexistence
of competing species sharing similar resources in aphidophagous guilds. Nevertheless, the
outcome of intraguild predation may affect the behavioral responses of adults regarding
oviposition site selection.

2. We investigated how habitat structure affects the intraguild predation of aphidophagous
insects and its consequences in adults' oviposition site selection. We used the species Cycloneda
sanguinea (Coleoptera: Coccinellidae) and Chrysoperla externa (Neuroptera: Chrysopidae)
and collards planted in association with coriander (complex habitat) or only collards (simple
habitat), as models.

3. Chrysoperla externa was the most frequent intraguild predator during the larval stage and
interfered in the predation and foraging behavior of C. sanguinea larvae, affecting predators
impacts in the population of a shared prey (aphids). Habitat complexity reduced the occurrence
of intraguild predation through time and increased predator impact on their prey.

4. The intraguild prey avoided laying eggs when the intraguild predator was present in simple
habitats, while they tend to lay their eggs in more sheltered areas when in complex habitats.
Conversely, the intraguild predator increased their reproduction in the presence of intraguild
prey, regardless of habitat type.

5. Our findings suggest that habitat structural complexity modulates antagonistic interactions
during the immature stages of intraguild predator and prey, mediating the adult oviposition
behavior. These behaviors should be highly adaptative to species on both sides of the
interaction.

Key words. Coccinellidae, Chrysopidae, intercropping, competition, oviposition site selection,

shelter.
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1. Introduction

Intraguild predation is well documented for generalist predatory insects, affecting the
population of interacting species sharing similar resources in food webs (Polis & McCormick
1987; Lucas, 2005; Ingram et al., 2012; Devee et al., 2018). Theory predicts that strong
intraguild predation effects can exclude the intraguild prey by the intraguild predator in simple
habitats (Holt & Polis, 1997; Marques et al., 2018). However, structurally complex habitats
may allow competing species' coexistence foraging in the same habitat, since the intraguild prey
can be displaced and not excluded by its intraguild predator (Polis et al., 1989). In such complex
habitats the intraguild prey can forage in distinct patches within the same habitat, possibly
reducing niche overlap among species (e.g., Venzon et al., 2001; Ingram et al., 2012).
Nevertheless, the outcomes of intraguild predation occurring during the immature stages in
distinct habitats affect individual’s survival and the reproduction success of females (Lucas &
Brodeur, 1999; Smith et al., 2000; Yoshioka et al., 2012; Ayabe et al., 2017), mediated by
habitat structure (Togni et al., 2016).

When preying a heterospecific, the immature intraguild predator benefits from the
nutritional value of its prey (Pell et al., 2008; Fonseca et al., 2017a), reduce the competition
and increase their access to the shared resource, ultimately increasing their survival (Gagnon et
al., 2011). The occurrence frequency of intraguild predation depends on the diet breadth of both
species (Lucas et al., 1998; Schausberger & Croft, 2000a), prey density (Lucas & Rosenheim,
2011; Mirande et al., 2015), and habitat structure (Schmidt & Rypstra, 2010; Yu et al., 2019).
When prey is scarce, immature generalist predators are likely to engage in intraguild
interactions due to nutritional constraints (Coll, 2009; Michalko et al., 2020). This is more likely
to occur in simple habitats because the chances of predator encounters are high (Ritchie &
Johnson, 2009; Pozzebon et al., 2015). In structurally complex habitats (e.g., habitats with
higher vegetational diversity), the prey is usually sparser, and there are more possibilities for
foraging reducing the encounter rate between immatures and decrease intraguild predation
(Roda et al., 2000; Janssen et al., 2007; Gontijo, 2019).

Intraguild predation during the immature stages can also act as a selective filter towards
the oviposition site selection by adults in distinct habitats (Lucas & Brodeur, 1999). Females
can reduce the number of eggs laid or avoid ovipositing in patches with signals or the presence
of potential intraguild predators of their eggs and progeny (Taylor et al., 1998; Putra et al.,
2009; Choh et al., 2010). The risk of intraguild predation also interacts with food availability
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for generalist insects so that egg masses of competing species are spatially distributed within
the habitat according to the costs and benefits of each oviposition site (Sicsu et al., 2015).

In aphidophagous coccinellids (Coleoptera: Coccinellidae), the intraguild predation of
larvae and eggs is common, especially in phylogenetically close species (Giorgi et al., 2009).
Aphidophagous coccinellids usually lay their eggs near prey patches (Schellhorn & Andow,
1999; Griffin et al., 2002). Therefore, many species explore similar resources simultaneously,
increasing the occurrence of competing and intraguild interactions (Hodek et al., 2012, Noppe
et al., 2012). However, habitat structure (complexity) and quality (resource availability) are
also relevant factors mediating these interactions (Seagraves, 2009; Hodek et al., 2012; Amaral
et al., 2013; Togni et al., 2016). Habitat structural complexity may increase the possibilities of
oviposition sites and larvae foraging opportunities (Denno et al., 2005), reducing egg predation
and increasing larval survival (Amaral et al., 2015). Depending on habitat composition in
structurally complex habitats, there is an increase in food (essential, supplementary, and
alternative) availability and suitable microclimatic conditions for larvae, adults, and eggs
(Langellotto & Denno 2004; Letourneau et al., 2011). Therefore, oviposition site selection by
coccinellids is an important life-history trait that modulates adults' foraging behavior in distinct
habitat types (Phoofolo & Obrycki, 1998; Seagraves, 2009).

In agroecosystems, coccinellids are found in monocultures (structurally simple
habitats), but many species are more abundant in diversified crops (structurally complex
habitats), where they interact with several aphidophagous predators (Medeiros et al., 2009;
Resende et al., 2011). Thus, agricultural systems are good models to understand intraguild
interactions in distinct habitats in simple food webs. On this matter, Cycloneda sanguinea L.
(Coleoptera: Coccinellidae) and Chrysoperla externa (Hagen) (Neuroptera: Chrysopidae) are
common aphid predators in Brazilian agroecosystems that coexist in similar habitats (Medeiros
etal., 2009; Togni et al., 2009; Resende, 2010). Adults and larvae of C. sanguinea are predators
(Togni et al., 2016), and their eggs have no protection against predation so, the maternal choice
for suitable oviposition sites is an adaptative behavior (Sicsu et al., 2020). However, adults of
C. externa feed on pollen, nectar, and honeydew of hemipterans (especially aphids) (Villenave
et al., 2006), the larvae are predators, and their eggs present a pedicel that confers protection
against predation to some insects (Ruzicka, 1997). Although only the larvae of both species can
engage in intraguild predation, both species' adults oviposit in similar patches because prey
requirements for progeny are similar.

Both predators are more abundant in crops (tomato and collards) intercropped with

coriander Coriandrum sativum L. (Apiaceae) than in monocultures (Medeiros et al., 2009;
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Togni et al., 2009; Resende et al., 2010). During the vegetative stage, coriander plants do not
offer any direct resources to predators. In previous studies, females of C. sanguinea exhibited
an innate attraction to coriander volatiles because females use coriander plants as oviposition
sites free of competitors (Togni et al., 2016). Similarly, C. externa is also attracted by coriander
volatiles (Resende et al., 2015). Probably, the innate attraction of C. sanguinea and C. externa
adults to coriander volatiles during the vegetative stage may be the result of evolutive responses
to assess habitat quality to benefit larval survival mediated by the risk of intraguild predation
the adults can assess.

We, therefore, aimed to understand how habitat structure affects the intraguild predation
of generalist predatory insects and its consequences in the oviposition site selection by adults.
We used the species C. sanguinea and C. externa in collards planted alone (simple habitats) or
with coriander (complex habitats) as models to answer this question. We hypothesize that: 1.
Larvae of predators will exert a greater pressure over the population of a shared prey in complex
habitats because the intraguild predation will be less frequent than in simple habitats; 2. The
intraguild predator's presence will change the foraging behavior of the larvae of the intraguild
prey, but predators will coexist longer foraging in complex habitats because they encounter
each other less frequently; 3. The lower encounter rate between predators in complex habitats
will allow predators' coexistence in lower densities of their prey; 4. The outcome of intraguild
predation during the larval stage influences adults' oviposition behavior in both simple and
complex habitats. As aphidophagous predators are subject to competition and intraguild
predation frequently, we predict that the parental choices for oviposition sites may be an

evolutive consequence of progeny survival in simple and complex habitats.

2. Material and Methods

2.1 Insects and plants

Adults of C. sanguinea were collected in commercial crops of collards in the Brazilian
Federal District (15° 46' 48" South, 47° 55' 45" West). Field collected adults were separated
into couples and kept in plastic pots (500 ml) in a controlled room, where most of the
experiments occurred (26 = 2 °C, UR 70% * 20%, 12h of light). The couples were fed three
times per week with the aphids Myzus persicae (Sulzer) and Lipaphis pseudobrassicae (Davis)
(both Hemiptera: Aphididae), honey, and water. The aphids were collected weekly in the field.

Three times per week, the eggs were separated from the adults to avoid cannibalism After egg
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hatching, the larvae were kept individually inside plastic pots (130 ml) and feed with the same
diet provided to the adults. When the adults emerged, new couples of similar ages were formed.

The individuals of C. externa were obtained from a mass rearing in the laboratory. This
species was maintained in the same climatic conditions as C. sanguinea. Adults were kept inside
PVC cages (4.7 I) (approximately 20 adults per cage). Each end of the cage was covered with
a fine mesh. The adults were fed with an artificial diet of yeast and honey (1:1), replaced twice
per week (Carvalho & Souza 2000). The cage was internally covered with germination paper,
where the females oviposited. Twice a week, we removed the germination paper with eggs and
kept it inside plastic pots (1 I) until the larvae hatch. After that, larvae were kept individually
inside plastic pots (130 ml) and fed with Anagasta kuehniella (Zeller) (Lepidoptera: Pyralidae)
eggs.

We used the aphid M. persicae in all experiments as the shared prey of C. sanguinea
and C. externa (Van Emden et al., 1969; Albuquerque et al., 1994). Field collected aphids were
kept in collard leaves maintained with their petioles inside a plastic pot filled with water (250
ml). Each plastic pot contained three leaves with aphid colonies. Twice a week, the old leaves
were replaced by new ones. The aphid rearing was also kept inside wooden framed cages in the
controlled room (26 £+ 2 °C, UR 70% £ 20%, 12h of light). Parasitized aphids were manually
removed from the rearing to ensure that we only used healthy individuals in the experiments.

We also planted collard plants Brassica oleracea L. (Brassicaceae) cv. “Manteiga” to
be used in the experiments. Seedlings of collards were cultivated in a greenhouse (27 £ 4 °C)
inside plastic vessels (0.25 — 0.5 ml depending on the experiment) and kept inside wooden
framed cages to avoid colonization by other phytophagous insects. We used plants with
approximately 15 days after emergence in the experiments. Seeds of coriander Coriandrum
sativum L. (Apiaceae) cv. “Verdao” were sown directly in the soil immediately after planting
the collards, with 20 — 30 seeds sown in the center of the plastic vessel (Togni et al., 2016).
After the emergence of coriander seedlings, one collard seedling was transplanted into the
middle of the coriander clump. Coriander plants used in the experiments reached two-thirds of

the collard plants' height in all experiments.

2.2 Predator effect on the population growth of aphids

To evaluate how habitat structure affects the predation rates of aphids when both

predators are together in simple and complex habitats, we calculated the population growth of
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aphids when predators were present or absent. This experiment was performed in a greenhouse
(26 = 40C) with aphid-infested collards (20 — 30 days after planting). Each plant was infested
with 150 M. persicae of different ages three days before the beginning of the experiment and
kept inside a wooden framed cage. After that, the number of aphids per plant was counted,
maintaining at least 150 — 200 aphids per plant. Just collards planted with (complex habitat) or
without coriander (simple habitat) were placed in plastic vessels filled with soil (0.5 L), as
described above. When the plants were ready to be used in the experiments, we transferred them
to a plastic cage (6 L) (one plant per cage) with an opening at the top covered with a fine mesh,
as described in Sujii et al. (2008). The plants' soil in the plastic vessels was covered with
Styrofoam to prevent prey and predators from escaping. Third instar larvae of both species were
released individually or in heterospecific pairs in each plant inside the cages. Each cage
corresponded to the experimental unit in this experiment. All larvae were fed one day before
the beginning of the experiment.

In total, we established the following six treatments with aphid-infested plants (n = 30
replicates per treatment): 1) Simple habitat + C. sanguinea larva; 2) Simple habitat + C. externa
larva; 3) Simple habitat + C. sanguinea larva + C. externa larva; 4) Complex habitat + C.
sanguinea larva; 5) Complex habitat + C. externa larva and 6) Complex habitat + C. sanguinea
larva + C. externa larva. Aphid infested collards composed the control group without predator.
When alone, each predator's larvae were released at the top of the collard plant with a fine
brush. When together, each heterospecific larvae was released in opposite leaves at the top of
the collard plants simultaneously. We used third instar larvae with similar sizes to avoid any
bias related to predator size. After five days, we measured the number of aphids lasting in each
treatment and the control group, and then we calculated the Instantaneous Rate of Population
Increase (ri) in each treatment as described in Walthall and Stark (1997).

To evaluate the foraging patterns of predators in different habitat types, we registered
the plant’s sites the individuals were foraging in each treatment. Collard plants were divided
into upper, middle, and lower third. In the treatments with coriander, we also evaluated whether
the larvae were foraging on this plant. These evaluations were made three times per day after
the first day of larvae release inside the cages, until the experiment's ending. This data was used

to calculate the proportion of individuals found in specific parts of the plant in each treatment.
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2.3 Intraguild predation

To explicitly evaluate the occurrence of intraguild predation and how habitat structure
could affect its occurrence, we made a second experiment using a similar experimental setup
from the previous experiment. Unlike the previous experiment, we reduced the size of the
plastic cages to 1 L to reduce the area available for predator foraging and increase the
probability of encounters between predators. In this experiment, the seedlings of collards and
coriander were sown in smaller plastic vessels filled with soil (0.25 ml). In a climate-controlled
room (26 £ 2 °C, UR 70% + 20%, 12h of light) we established two treatments (n = 30 replicates
per treatment) with different levels of habitat structural complexity (simple and complex
habitats). Collard plants were infested with 100 M. persicae each, as described previously. Two
third instar larvae (one of each predator species) were released in opposite leaves at the top of
the collard plants in each treatment. Larvae were starved 24h before the beginning of the
experiment. We used only larvae with similar sizes.

On the next day of larvae releasing, we gently opened the cages to evaluate whether the
intraguild predation has occurred in each replicate. When intraguild predation occurred, we
measured the aphid density inside the pots. We repeated this procedure three times per day with
a four-hour interval between observations, for three days, or until intraguild predation occurred.
This resulted in a maximum of nine evaluations between 24h and 80h after predator release. In
each observation, we determined which species acted as intraguild predator and prey. We
considered that intraguild predation occurred when we found one larva dead and with signals
of sucking (predation by C. externa) or chewed (predation by C. sanguinea) or when we
explicitly observed them preying each other. All dead larvae were examined under a
stereoscopic microscope. Using this approach, we were able to determine the symmetry of
intraguild predation, how habitat structure affects its frequency, and how prey density affects

the occurrence of intraguild predation in different habitats through time.

2.4 QOviposition patterns

To evaluate the selection of oviposition sites by females of C. sanguinea and C. externa
in different habitat types, we conducted a no-choice experiment in a microcosm. The
microcosm arena (48 x 41,5 x 38 cm) had four LED fluorescent light tubes at the top (10 watts
each) in a climate-controlled room (26 £ 2 °C, UR 70% + 20%, 12h of light). In each arena, we
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positioned a plastic tray (40 x 27 x 7 cm) filled with soil. Each one contained collards seedlings
(simple habitat) or collards seedlings in association with coriander (complex habitat). In simple
habitat treatments, six collard seedlings (45 days old) were transplanted into each tray. Each
tray contained three rows of collards ~5 cm apart. In complex habitat treatments, coriander
seeds were sown 10 days before the collard seedling transplantation, in the same row. Coriander
seeds were sown in following the densities used by Resende et al. (2010) in the field, which
was similar to the coriander densities we used in the previous experiments. One day before the
experiment beginning each collard plant was infested with 50 M. persicae. During the
experiment, the aphids were replaced daily to ensure that females of both predators would have
enough stimuli to lay their eggs (Togni et al., 2016).

We released six predator females in simple habitats or in complex habitats. To evaluate
each predator's oviposition patterns separately, we released six mated females of the same
species in simple habitats or complex habitats plots. However, to evaluate both predators'
oviposition patterns together in different habitats, we released three C. sanguinea mated
females, and three C. externa mated females in simple habitats or in complex habitats plots.
Each replicate for each treatment (simple or complex habitats with heterospecific or conspecific
predators) consisted in a plastic tray with aphid infested collard plants and six mated females
(n =90 individuals per species observed in total).

Four days after the female’s emergence, we formed couples of each species separately
and kept each female mating with one male for 24h before their release in the microcosm arena.
The next day we released the females in the arena and started the observations a day after that.
During three consecutive days, we evaluated the total number of eggs per species, the number
of egg masses per species, and the local where each species laid their eggs (collard plant,
coriander, soil, or cage). We considered egg masses as the group of eggs laid close to each other
in the same place (e.g., a leaf). This experiment allowed us to investigate whether the
oviposition pattern of both species change when both species are together and the role of habitat

structure in the female’s choice for oviposition sites.

2.5 Statistical analyses

To evaluate whether predators alone or with their heterospecific in different habitat
types (simple or complex habitats) affected aphids' population growth, we fitted a Generalized

Linear Model (GLM) with a Poisson distribution. In this model, we used the ri values as
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response variables, and habitat type (simple or complex habitats) and its interaction with
predator identity (alone or with a heterospecific) as explanatory variables. When any
explanatory variable did not affect the response variable, it was removed from the model and a
new model was fitted. The new model was compared with the full model by an F-test. If no
differences were found, we accepted the simplest model. We repeated this procedure until we
found the simplest model (Crawley, 2012). We then assessed the significance of the variables
using an F-test, and the differences among factor levels by a model contrast analysis (Crawley,
2012). Residual analysis was performed with the final model.

To evaluate larvae's foraging pattern from both species in different habitats alone and
with the heterospecific larva, we fitted a GLM with a binomial distribution (Crawley, 2012). In
this model, we used the proportion of larvae observed foraging in different places (upper,
middle, and lower third of collards and coriander) as response variables and the interaction
between habitat type (simple or complex habitats) and its interaction with predator identity
(alone or with a heterospecific) as explanatory variables. We followed the same procedure from
the previous analysis with a Poisson distribution. We performed a separate analysis for each
species. We also fitted a GLM with a binomial distribution to assess which species was the
most frequent intraguild predator and whether the predation exerted by each species differed in
each habitat type. To do this, we fitted three GLMs. The first analysis compared the frequency
of occurrence of intraguild predation between the two species regardless of habitat type. The
other two analyses consisted of evaluating separately whether the frequency of intraguild
predation by C. sanguinea or C. externa differed between habitat types.

In the second experiment, we investigate how the intraguild predation of larvae,
independent of their species, was affected by habitat type, time, and prey density by fitting a
GLM with a Poisson distribution. In this analysis, we considered the number of intraguild
predation cases in each treatment as a response variable, and the interaction among time interval
(24h to 80h after the experiment beginning), number of aphids per plant in each treatment, and
habitat type (simple or complex habitats) as explanatory variables. Using a GLM with a
binomial distribution, we investigated where each species lay their eggs together with
conspecifics and heterospecific in each treatment. We performed a separate analysis for each
species. The proportion of eggs per species was used as a response variable, and the site where
the egg was deposited (collard plant, coriander, soil, or cage) and its interaction with habitat
type as response variables. We also fitted a GLM with a negative binomial distribution for

overdispersed data to evaluate how the average number of eggs per species and the number of
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egg masses per species (response variables) were affected by treatment (explanatory variable).
All analyses were performed using the software R (R Core Team, 2019).

3. Results

3.1 Habitat structure affect the predation and the foraging behavior of predators

According to the GLM results, aphid population growth (ri values) was affected by the
presence of predators (F=12.34, d.f. = 3, P <0.0001), habitat type (F = 8.46, d.f. =1, P = 0.004),
but not by the interaction between these variables (F =0.11, d.f. =2, P = 0.8871). Both predators
negatively affected aphids' population growth, but these effects were more prominent in
complex habitats because we only observed a reduction in aphid population growth in this
treatment (Fig. 1). However, predators had interfered with each other’s predation in both habitat
types (simple or complex habitats) since the population growth of aphids was similar when
larvae of each species were alone or with a heterospecific larva in each habitat type (Fig. 1).
Besides, there were intraguild predation cases in 17.5% of the treatments in which the predators
were together. In simple habitats, intraguild predation occurred in 30% of the cases, while in
complex habitats, only 5% cases were recorded. This motivated the next experiment, described
below.

The proportion of C. sanguinea larvae per location was affected by plant site (x> = 55.81,
d.f. = 3, P <0.0001), habitat type (x? = 25.77, d.f. = 3, P < 0.0001), and by the interaction of
both variables (32 = 15.30, d.f. = 7, P = 0.0324). Cycloneda sanguinea larvae were found
foraging mainly in the middle and lower third of collard plants in simple habitats, and mostly
in the coriander plants in complex habitats (Fig 2a). In the presence of heterospecific larvae, C.
sanguinea larvae change their foraging behavior by foraging equally in all plant sites in simple
habitats and they are found less frequently on coriander plants than when they are alone (Fig.
2a). Similarly, the proportion of C. externa larvae per location was affect by plant site (y? =
147.03, d.f. = 3, P < 0.0001) and habitat type (¥? = 56.72, d.f. = 3, P < 0.0001). No interaction
between plant site and habitat type was observed (y? = 12.11, d.f. =7, P =0.0972). The larvae
of C. externa foraged in similar sites as C. sanguinea larvae, with a clear preference for

coriander plants in complex habitats. Unlike C. sanguinea, C. externa did not change its
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foraging behavior when the heterospecific larvae were present in distinct habitat types (Fig.
2b).

0.24 - b

-0.08 -
No cs CE  CS+CE, CS CE  CS#CE,

predator

Simple habitat Complex habitat

Fig. 1. Mean (£ SE) instantaneous rate of population increase (ri values) of aphid population when no
predator was present (control), and where heterospecific larvae of predators were together or by
themselves in simple habitats (only collards planted) or in complex habitats (collards in association with
coriander). Same letters above the bars indicate no differences among the means of each treatment by
model contrast analysis (P > 0.05). CS = Cycloneda sanguinea, CE = Chrysoperla externa.
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Fig. 2. Foraging pattern of Cycloneda sanguinea (A) and Chrysoperla externa (B) larvae at different
sites in simple habitats (only collards planted) or in complex habitats (collards in association with
coriander). The same letters within the bars indicate no differences among the proportion of individuals
per site of each treatment by model contrast analysis (P > 0.05). CS = Cycloneda sanguinea, CE =

Chrysoperla externa, Simple = Simple habitats, Complex = Complex habitats.

3.2 Habitat structure and prey density mediates intraguild predation

Chrysoperla externa larvae was more frequently found predating on C. sanguinea larvae
(67.69%) than the opposite (22.00%) (x? = 18,301; d.f. = 1; P < 0,0001). Regardless of habitat

type, in only 12.31% of the replications, intraguild predation was not observed. The predation
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exerted by C. sanguinea on C. externa was similar between habitat types (y2=0.02,d.f. =1, P
=0.9011), as well as the predation of C. externa on C. sanguinea (> =0.27,d.f. =1, P =0.6011)
(Fig. 3). Irrespective of predator species identity, the intraguild predation was affected by
habitat type (Fig. 3). When considering the proportion of intraguild predation through time,
habitat type, and the interaction among habitat type, time and prey density significantly affected
intraguild predation (Fig. 4, Fig. 5, Table 1). The intraguild predation occurred more readily in
simple habitats (42.0 £ 2.95 h — mean = SE) than in complex habitats (51.05 + 5.1 h). The
number of preys decreased through time in both habitats. However, on average (x SE),
intraguild predation occurred with higher densities of aphids/plant in simple habitats (19.91 +
2.86 aphids/plant) than in complex habitats (16.15 £ 3.73) (Fig. 5).

Table 1. Parameters used in the GLM analysis to investigate the factors affecting the occurrence of
intraguild predation between larvae of Chrysoperla externa and Cycloneda sanguinea in different

habitat types (simple and complex habitats) with distinct prey (aphids) densities through time.

Parameter Chi d.f. P

Habitat type 7.35 16 0.0067
Time 0.29 15 0.5928
Prey density 0.71 14 0.3995
Habitat type : time 2.03 13 0.1543
Time : prey density 3.04 12 0.0811
Habitat type : prey density 0.71 11 0.3872
Habitat type : time : prey density 8.76 10 0.0031
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Asterisks indicate significant differences between the frequency of intraguild predation exerted by each
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3.3 Oviposition site selection by heterospecific in different habitats

The presence of heterospecific adults affected the oviposition pattern of predators in
both habitats (Fig 5). The proportion of eggs laid per location for both species varied among
microcosm sites (C. sanguinea - x2 = 20.408, d.f. = 3, P < 0.0001; C. externa - y> = 189.01, d.f.
= 3, P <0.0001), but did not varied between habitats (C. sanguinea - > = 1.51, d.f. =3, P <
0.6912; C. externa - y2 = 7.72, d.f. = 3, P = 0.0522), although there is an interaction between
microcosm sites and habitat type (C. sanguinea - y2 = 95.81, d.f. =7, P < 0.0001; C. externa -
y?¢ = 20.09, d.f. =7, P = 0.0054). Cycloneda sanguiena oviposited mostly on collard plants
infested with aphids in the simple habitats, and their eggs were more scattered within the
complex habitats. In the presence of the heterospecific, C. sanguinea changes its oviposition
pattern. Although females prefer to lay their eggs on collards in simple habitats and scattered
in complex habitats, a great proportion of eggs were found in the soil, especially in complex
habitats (Fig. 6a). Chrysoperla externa deposited most of its eggs in the cage where the trays
with the plants were stored, this shows that this specie tend to lay their eggs more distant from
aphids, in both habitats, and the presence of heterospecific did not affect this pattern
significantly (Fig. 6b).

Although the proportion of eggs varied among sites for both predators (Fig. 6), the
number of egg masses was similar in both habitats (C. sanguinea - 2 = 2.90, d.f. = 3, P =
0.4075; C. externa - y2 = 4.62, d.f. = 3, P = 0.2021). Regarding the total number of eggs
observed, on average (+ SE), C. sanguinea oviposited 32.05 £ 8.67 eggs per replication and C.
externa oviposited 26,45 + 5.18 eggs per replication. While C. sanguinea significantly
oviposited more when the heterospecific was not present (y? = 212.94, d.f. = 3, P <0.0001), C.
externa oviposited more eggs only in the simple habitat when the heterospecific was present (y?
=155.56, d.f. = 3, P < 0.0001) (Fig. 7).
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Fig. 5. Average number (+ SE) of aphids that were in the collard plants when cases of intraguild
predation occurred in simple habitats (only collards planted) or in complex habitats (collards in
association with coriander). IGP = Intraguild Predation.
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Fig. 7. Mean (x SE) number of eggs laid by Cycloneda sanguinea (A) and Chrysoperla externa (B)
females when heterospecific adults were together or by themselves in simple habitats (only collards
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Cycloneda sanguinea, CE = Chrysoperla externa, Simple = Simple habitats, Complex = Complex
habitats.
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4. Discussion

We demonstrated that habitat structural complexity interferes in the intraguild predation
between the larvae of two competing species and affect adult’s perception of habitat quality for
their offspring. The adult’s oviposition site selection is modulated by the outcome of intraguild
interactions during the immature stages (Lima & Dill, 1990; Seiter & Schausberger, 2015) in
distinct habitat types (Janssen et al., 2007). Structurally complex habitats and prey availability
through time reduced the strength of negative interactions between C. sanguinea and C. externa
larvae allowing more individuals to coexist longer than in simple habitats and increased their
impact on the shared prey population. That is because complex habitats reduce the encounters
between predators and the occurrence of intraguild predation, even in lower densities of prey
(Finke & Denno, 2002; Pozzebon et al., 2015). Therefore, the ability to respond to the presence
of interspecific competitors or the risk of intraguild interaction to the offspring is an adaptative
life-history trait influencing mothers’ choice for oviposition sites in aphidophagous insects.

Larvae of C. sanguinea and C. externa interfered with each other’s predation because
there was no additive effect on prey suppression when both predators were in the same habitat.
Interference between predators from the same guild is expected to occur due to similar habitat
requirements, similar use of resources, and an increase in competition (e.g., Ndia et al., 2008;
Brown et al., 2015; Castro-Guedes et al., 2020). However, in structured habitats, such as in
intercrops, species from the same guild can negatively affect the shared prey population
(Janssen et al., 2007, Amaral et al., 2016), as we observed here. The combined effects of both
predators in the population of aphids were always similar to each predator's effects alone,
independent of habitat structure. The negative effects on prey population observed in complex
habitats may be a consequence of changes in the foraging behavior caused by habitat features
(Finke & Denno, 2003; Langellotto & Denno, 2004).

Coccinellids and lacewings larvae usually avoid interacting with species from the same
guild by foraging in different patches in the same habitat (Lorenzetti et al., 1997; Lucas, 2012).
Although we observed a certain degree of spatialization in habitat use by both predators' larvae,
they overlapped in several sites, and their foraging patterns were different in simple and
complex habitats. Predators had more area to forage in complex habitats, increasing their
mobility and the effects on prey suppression due to habitat structure (Griffen & Byers, 2006;
Grabowski et al., 2008). Nevertheless, C. sanguinea was more sensitive to the presence of the
heterospecific than C. externa. Antagonistic interactions (e.g., competition and intraguild

predation) may result in the differences in the foraging patterns we observed as the superior
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competitor induces a behavioral response in the inferior competitor and reduce the effects on
prey suppression from the latter (Moran et al., 1996; Meisner et al., 2011).

The intraguild predation that we observed in the first experiment on prey suppression
was proven to be asymmetrical towards C. externa in the second experiment. In aphidophagous
predators, intraguild predation increases when aphid density is low (Yu et al., 2019; Ranjbar et
al., 2020), but when predators share the same prey, intraguild predation can release prey from
top-down control (Diehl, 1993; Vance-Chalcraft 2007). This may depend on the strength of the
intraguild predation (Chang & Cardinale, 2020). Conversely, habitat structural complexity can
reduce intraguild predation occurrence without releasing the shared prey from predator control
(Finke & Denno, 2006). Even in structurally complex habitats, C. externa will exert most of the
predation observed because the intraguild prey (C. sanguinea) will suffer from the combined
effects of interference competition, high habitat occupancy cost, and intraguild predation
(Janssen et al., 2007). We argue the effects of habitat complexity (e.g., Janssen et al., 2007;
Amaral et al., 2015; Togni et al., 2016) and prey density (e.g., Lucas et al., 1998; Ranjbar et
al., 2020) are not independent factors and that time should also be considered to evaluate
intraguild predation properly. Intraguild predation will be diluted through time in structurally
complex habitats, allowing predators to coexist longer in the same habitat with lower prey
densities. Habitat structure will then create a time window where some C. sanguinea larvae will
escape from intraguild predation and complete their larval cycle (Marques et al., 2018). This
time window for scaping from intraguild predation can explain why there are more individuals
of both predators in crops intercropped with coriander in the field (Togni et al., 2009; Resende
et al., 2010; Silva et al., 2016). In this sense, intraguild interactions during the larval stage are
affected by the combined effects of prey density through time, which is directly affected by
habitat structure and indirectly increases adult recruitment due to higher survival of the
intraguild prey.

Habitat structural complexity increases larval survival and females' reproduction
success by reducing or diluting the negative interactions through time, depending on species
life-history traits (Amaral et al., 2015). Eggs from C. externa have a pedicel that confers some
protections against predation (Ruzicka, 1997), and their larvae are intraguild predators. These
traits probably made C. externa females less responsive to habitat structure and the presence of
heterospecific females and eggs than C. sanguinea females. Coriander plants only increase the
number of sites available to lay their eggs but do not necessarily act as a shelter to this species
(Resende, 2010; Salamanca et al., 2015). Habitat complexity possibly represents a higher

energetic cost for oviposition site selection to C. externa than in simple habitats, mostly because
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habitat complexity difficult prey finding for their progeny (Denno & Finke, 2005; Saha et al.,
2009). Conversely, in the presence of heterospecific females and eggs, C. sanguinea females
tend to lay their eggs more sheltered in sites such as the soil or more distant from the resource.
Laying egg masses distant from prey in the presence of competitors is well documented for
aphidophagous coccinellids (e.g., Michaud & Jyoti, 2007; Hemptinne & Magro, 2015; Sicsu et
al., 2015; Fonseca et al., 2017b). Habitat structural complexity promoted by coriander plants
seems to increase the protection of C. sanguinea (intraguild prey) progeny and adult
performance. This also can explain the innate attraction to coriander volatiles previously
reported by Togni et al. (2016), since these authors argue that larvae hatching on coriander
plants can assess aphid colonies in plants nearby.

The number of eggs laid by each species can also be influenced by their position and
role in the food web and the possible future outcomes for their progeny (Sadeh et al., 2009).
The intraguild predator (C. externa) increased the number of eggs in the presence of
heterospecific females or eggs. Intraguild predators can develop more redly than their prey to
increase their nutritional gains (Schausberger & Croft, 2000b; Michalko et al., 2020). As
intraguild predation is size and stage-dependent (Polis et al., 1989; Montserrat et al., 2012), the
presence of C. sanguinea eggs could represent positive feedback for C. externa females when
evaluating habitat suitability. Chrysoperla externa females may possibly interpret eggs or
future C. sanguinea larvae as potential prey for their progeny and increase their nutritional
gains, especially in simple habitats where they can find their prey (intraguild or shared) easier.
We hypothesize that this behavior was selected to increase the progeny success of C. externa
because their larvae are a strong intraguild predator. For C. sanguinea adults, C. externa’s
behavior may increase the risk of intraguild predation to their progeny, and females tend to
retain their eggs in the presence of heterospecific, as documented to other Coccinellidae species
(e.g., Doumbia et al., 1998; Hemptinne et al., 2001; Agarwala et al., 2003). That is because the
costs to oviposit larger numbers of eggs in simple habitats are high (Refsnider & Janzen, 2010).
Due to the costs of laying eggs faced by C. sanguinea, females will limit egg production on
habitats with higher predation risk (Hodek & Evans, 2012). They will prefer laying more eggs
on safer sites that reduce the intraguild predation risk and increase their reproduction success
(Rosenheim, 2001), such as in complex habitats. We were able to demonstrate that a sort of
behaviors previously described to increase the reproduction success of phylogenetically close
competing species, as coccinellids (Giorgi et al., 2009), can be a convergent trait in more
distantly related species (e.g., coccinellids and lacewings) that frequently interact with each

other.

66



In summary, habitat structural complexity reduced intraguild predation and increased
the population regulation of a shared prey by two competing species. The mechanisms
underlying such patterns are connected to predator behavior changes at different life stages and
the density of resources through time. Intraguild predation can be considered an extreme case
of competition acting as a selective filter on distinct behavioral responses to increasing
intraguild predator and prey fitness (Lucas et al., 1998). It has been suggested that resource
limitation in predatory coccinellid assemblages may be one of the main factors governing
habitat preference (Sloggett & Majerus, 2000). We argue that the intraguild predator (C.
externa) may limit prey availability to the intraguild prey (C. sanguinea), simultaneously
increasing the risk and costs of inhabiting simple habitats. Behaviors that reduce these costs,
such as site selection for larvae foraging in microhabitats, oviposition site selection, and habitat
quality assessment should be highly adaptative in the guild of aphidophagous predators. Our
findings suggest that habitat structural complexity modulates the antagonistic interactions
during the immature stages of intraguild predator and prey, mediating the adult oviposition

behavior in both sides of the interaction.
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CONCLUSAO GERAL

O manejo do habitat com o intuito de aumentar a diversidade vegetal € uma das
estratégias utilizadas para o controle biologico conservativo de pragas na agricultura, por
promover uma maior abundancia e diversidade de predadores nas areas cultivadas. Esse
trabalho esclareceu alguns dos mecanismos pelo qual a diversidade vegetal aumenta a
abundancia e diversidade de coccinelideos e com isso promove o controle biologico de afideos
em cultivos de brassicas. A diversidade vegetal atuou aumentando a disponibilidade de recursos
e presas alternativas, a0 mesmo tempo em que mudou a estrutura e complexidade do habitat.
Isso permitiu sustentar maiores abundancias de coccinelideos no cultivo, além de prover refagio
contra predadores intraguilda. E notavel a quantidade e complexidade de interaces que
emergem nos agroecossistemas a partir da introducdo de plantas, com potenciais efeitos
benéficos para a proviséo do servigo ecossistémico de controle bioldgico.

As plantas espontaneas forneceram afideos que ndo sdo encontrados no cultivo de
brassicas. Entre esses afideos, estava Uroleucon sp. que é uma espécie adequada para o
desenvolvimento de C. sanguinea. Possivelmente esse € um dos motivos para essa espécie ter
sido mais abundante nas plantas espontaneas. Ao longo dos anos, essa espécie tem sido cada
Vez menos presente nos agroecossistemas e a presenca de plantas e presas nativas pode permitir
sua coexisténcia em habitats adjacentes aos cultivos. Por outro lado, H. convergens foi muito
abundante dentro e fora do cultivo. Essa espécie possivelmente se beneficia do fato de se
desenvolver bem consumindo B. brassicae e também Uroleucon sp.. Isso porque esses dois
afideos foram muito abundantes nas brassicas (B. brassicae), e também nas plantas espontaneas
(Uroleucon sp.), disponibilizando presas suficientes para H. convergens se manter em altas
densidades tanto dentro quanto fora do cultivo. Entdo, as plantas espontaneas sdo capazes de
beneficiar tanto os melhores quanto os piores competidores, dando oportunidade para que
ambos consigam se manter dentro do mesmo habitat, inclusive com a espécie exotica invasora
H. axyridis, que neste estudo n&o causou efeitos negativos nas comunidades de coccinelideos
avaliadas. Habitats mais diversificados ndo s6 promoveram a coexisténcia entre 0s
coccinelideos, mas também entre coccinelideos e crisopideos, que sdo filogeneticamente
distantes. Os experimentos em laboratdrio foram capazes de mostrar que a diversidade vegetal,
através do consorcio de culturas, permite diminuir a ocorréncia da predacdo intraguilda entre
C. sanguinea e C. externa, resultando em uma maior supressao populacional dos afideos ao
longo do tempo. O consércio de culturas é uma boa forma de promover a diversidade vegetal

e beneficiar os inimigos naturais presentes nos cultivos. Mas, como vimos no capitulo 2, para
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que seja possivel alcancgar o sucesso do controle biol6gico, é importante levar em consideracao
0 comportamento dos inimigos naturais.

Os coccinelideos ndo foram capazes de reduzir o crescimento dos afideos quando esses
atingiam uma certa densidade nas plantas. Isso mostra que existe um limite no qual as
populacdes de coccinelideos podem controlar os afideos, e a partir dai o controle bioldgico pode
ser prejudicado, levando a surtos populacionais da praga. O aumento na abundancia de
coccinelideos nos cultivos pode ter sido responsavel por aumentar as interagdes negativas com
outros inimigos naturais de afideos. E possivel que esses inimigos naturais sejam prejudicados
quando os coccinelideos atingem altas densidades, e com isso liberam os afideos da predacéo.
Nesse caso, 0s coccinelideos sozinhos ndo seriam capazes de controlar o crescimento dos
afideos. Assim, ao pensar a diversificacdo vegetal do habitat € preciso levar em consideracédo a
existéncia de uma ampla diversidade de inimigos naturais, que podem interagir entre si e
influenciar o sucesso do controle biolégico.

Independente da estratégia utilizada (plantas espontaneas ou consoércio de culturas), a
manutencdo da diversidade vegetal além de uma simples monocultura parece favorecer a
ocorréncia de espécies e a provisao do controle bioldgico. Contudo, a relacdo entre conservacao
da biodiversidade e o controle bioldgico parece ser mediada por distintas interacdes dentro da
teia trofica. Algumas dessas interacdes foram abordadas nos dois capitulos dessa dissertacdo.
Pode haver um incremento de recursos e condi¢Ges, como visto no capitulo 1, que favorece
diretamente as espécies e indiretamente o controle bioldgico, até um certo limite. Mas €
importante considerar o comportamento das diferentes espécies em relagdo ao uso do habitat.
Primeiro porque as espécies usam o habitat de forma distinta (como visto nos capitulos 1 e 2) e
segundo porgue a presenca de plantas além da monocultura também altera o comportamento
dos predadores da mesma guilda. Essas alteracdes comportamentais levam a interacdes
complexas, como a predacéo intraguilda.

Portanto, esse trabalho demonstrou que a diversidade vegetal, seja ela através da
manutencdo de plantas espontaneas ou pelo uso de sistemas de cultivo consorciados, pode
reduzir as interagdes negativas que ocorrem entre 0s inimigos naturais em agroecossistemas,
desde que as interacfes ecoldgicas sejam devidamente compreendidas. Uma forma de fazer
isso, é fornecendo recursos alternativos, e com isso diminuindo a competicdo, ou reduzindo a
forca da predagdo intraguilda e fornecendo sitios adicionais para oviposic¢do. Tudo isso ajuda a
manter as populagdes de coccinelideos em maiores densidades no campo, além de permitir que
as espécies possam coexistir, podendo aumentar a diversidade funcional do sistema. Conclui-

se que promover a coexisténcia das espécies, através da diminuicdo das interacGes negativas
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entre elas, possivelmente € o principal mecanismo pelo qual a diversidade vegetal pode atuar

sobre o controle bioldgico de pragas.
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Fig. 10. Fluxograma com as principais conclusdes relacionadas a essa dissertagao.
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ANEXOS

Tabela 2. Loadings da Analise Discriminante Linear (LDA) sobre a separa¢do espacial em relacdo ao
uso de plantas esponténeas pelas espécies de coccinelideos mais abundantes (Cycloneda sanguinea,

Eriopis connexa, Harmonia axyridis e Hippodamia convergens).

AXxis 1 AXis 2 AXis 3
Al -0.47317 -0.78745  25.315
Am 4.884 -63.878 17.571
A2  55.301 -0.14518 -54.584
AC 31.124 -14.628 -0.78244
AS  0.45634 0.01434  -0.59523
AV  0.14506 0.1174 0.11018
Bl 6.905 -59.497 -0.6716
BP  -0.006969 0.22299  -0.95333
BR 0 0 0
CR  0.24654 12.822 -0.11769
CS  12.407 -2.619 -12.282
F1 18.991 0.84049  23.981
GP 0.6684 11.228 0.74239
LS -0.55215 0.94284  0.81385
NO -0.39775 39.149 10.516
NP  11.184 55.396 -44.023
OL -0.52333 -0.95244 10.749
PC  -75.727 31.573 86.774
PO  -65.298 0.43261  23.233
SO 0.2754 -0.21182 -0.89501
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Imagem 1. Experimento para avaliar o efeito dos predadores Cycloneda sanguinea (Coccinellidae) e
Chrysoperla externa (Chrysopidae) no crescimento populacional de afideos em casa de vegetacao.

Imagem 2. Experimento para avaliar a predacdo intraguilda entre Cycloneda sanguinea (Coccinellidae)

e Chrysoperla externa (Chrysopidae) em laboratério.
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Imagem 3. Registro de ocorréncia de predacdo intraguilda entre Cycloneda sanguinea (Coccinellidae)
e Chrysoperla externa (Chrysopidae).

Imagem 4. Experimento para avaliar os padrdes de oviposi¢do de Cycloneda sanguinea (Coccinellidae)
e Chrysoperla externa (Chrysopidae) em laboratério.
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Imagem 5. Postura de Cycloneda sanguinea (Coccinellidae) registradas em Coriandrum sativum
(Apiaceae) durante o experimento que avaliou os padrdes de oviposicao de C. sanguinea e Chrysoperla

externa (Chrysopidae) em laboratorio.

Imagem 6. Postura de Chrysoperla externa (Chrysopidae) registradas em Coriandrum sativum
(Apiaceae) durante o experimento que avaliou os padrbes de oviposicdo de Cycloneda sanguinea e C.
externa em laboratorio.
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Fig. 8. InteragcGes que ocorreram entre larvas e adultos de Chrysoperla externa (Chrysopidae) e
Cycloneda sanguinea (Coccinellidae) e o efeito dessas interages sobre controle biologico de afideos,

quando os predadores estava juntos em habitats simples ou em habitats complexos.

Imagem 7. Sacola de exclusdo que foi utilizada no experimento que avaliou o servi¢o de controle

bioldgico de afideos em cultivos de organicos de brassicas no Distrito Federal.
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Imagem 8. Postura de Coccinellidae em Sonchus oleraceus (Asteraceae) registrada préximo ao
cultivo de bréssicas no Distrito Federal.

Imagem 9. Postura de coccinelideo em Cyperus rotundus (Cyperaceae) registrada entre o cultivo de
bréssicas no Distrito Federal.
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Imagem 10. Larvas e pupa de coccinelideos registradas em Bidens pilosa (Asteraceae) infestada com
Uroleucon sp. (Hemiptera: Aphididae) proximo aos cultivos de brassicas no Distrito Federal.

85



