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RESUMO - Herbivoria em Tabebuia ochracea (Bignoniaceae) ao longo de um

gradiente sucessional em uma floresta tropical seca.

SILVA, Jhonathan Oliveira. Ms. Ciéncias Biologicas. Universidade Estadual de Montes Claros.
Margo, 2009. Orientador: Dr. Mario Marcos Espirito-Santo. Co-orientador: Dr. Geraldo Aclécio
Melo.

Este estudo teve como objetivo determinar padrdes de herbivoria no ipé-amarelo, Tabebuia
ochracea (Cham.) Standl. (Bignoniaceae) em uma floresta tropical seca no Parque Estadual da
Mata Seca (PEMS), localizado no norte de Minas Gerais. Foram avaliadas a riqueza e abundancia
de herbivoros de vida livre (sugadores e mastigadores), taxa de herbivoria foliar, conteudo de
nitrogénio, concentragao de compostos fendlicos e abundancia de predadores aracnideos ao longo
da estagdo chuvosa para os trés estagios sucessionais (inicial intermediario e tardio). As
amostragens foram realizadas no inicio da estacdo chuvosa (dezembro), em folhas jovens, mas
completamente expandidas, seguidos de coletas em fevereiro e abril, quando as folhas
apresentavam-se maduras. Foram amostrados 15 individuos de 7. ochracea por estagio
sucessional em cada periodo de coleta. A abundancia de mastigadores e sugadores e riqueza de
mastigadores foram maiores no estadgio inicial, apesar das maiores taxas de herbivoria serem
encontradas nos estagios intermedidrio e tardio de sucessdo. Provavelmente este fator esta
relacionado a melhor qualidade da folhagem das plantas presentes nos estagios mais avangados,
uma vez que o contetido de nitrogénio mostrou efeito positivo no incremento em herbivoria. A
concentragdo de compostos fenodlicos e a abundancia de aranhas ndo variaram entre estagios.
Uma maior diversidade de herbivoros foi encontrada no més de abril, principalmente devido ao
aumento observado no estagio inicial de sucessdo. Neste estagio, a maior taxa de incremento em
herbivoria ocorreu no intervalo entre fevereiro e abril, provavelmente devido a existéncia de
herbivoros tolerantes a baixa disponibilidade de nitrogénio. Para os estagios intermediario e
tardio, as maiores taxas de incremento em herbivoria foram observadas no intervalo entre
dezembro e fevereiro, que coincide com a melhor qualidade da folhagem. Para a maioria dos
parametros avaliados, foram encontrados resultados semelhantes entre os estagios intermediario e

tardio, o que evidencia maior proximidade entre estes quando comparado ao estagio de sucessdo



inicial. De uma maneira geral, as forcas bottom-up exerceram maiores efeito sobre as taxas de

herbivoria em 7. ochracea que as forgas “fop-down” avaliadas neste estudo.

Palavras-Chave: Inseto herbivoro; Defesa quimica; Regeneragdo natural.



ABSTRACT - Herbivory on Tabebuia ochracea (Bignoniaceae) along a successional

gradient in a tropical dry forest.

SILVA, Jhonathan Oliveira. Ms. Ciéncias Biologicas. Universidade Estadual de Montes Claros.
Margo, 2009. Orientador: Dr. Mario Marcos Espirito-Santo. Co-orientador: Dr. Geraldo Aclécio
Melo.

This study aimed to determine the herbivory patterns on the “ipé-amarelo”, Tabebuia ochracea
(Cham.) Standl. (Bignoniaceae) in a tropical dry forest in the Parque Estadual da Mata Seca
(PEMS), north of Minas Gerais, Brazil. We assessed the diversity of free-feeding herbivore
insects (sap-suckers and leaf-chewers), leaf herbivory, leaf nitrogen content, phenolic compounds
and spider abundance along the rainy season in three different sucessional stages (early,
intermediate and late). The samplings were performed in December, coinciding with the
beginning of the rainy season (with fully expanded young leaves), February (middle-aged
leaves), and April, in the end of rainy season (old leaves). The samples were performed on 15
trees of T. ochracea per successional stage in each period. Herbivore diversity was higher in the
early stage, although higher herbivory rates were found in the intermediate and late stages. This
result is probably related to differences in herbivore community composition between habitats
and to the better foliage quality in the advanced stages, since the nitrogen content showed
positive relation with the enhance in leaf herbivory. The phenolic compounds and the spider
abundance did not differ between sucessional stages. The higher herbivore diversity was found in
April, due to the increment observed in the early stage. In this stage, the greatest increment in
herbivory rates was found from February to April, probably as a consequence of a high incidence
of herbivores with tolerance to low nitrogen availability. The intermediate and late stages showed
a greater increase in leaf herbivory between December and February, coinciding with the period
of higher leaf suitability. As a whole, herbivory and plant quality patterns were similar in the

intermediate and late successional stages, and both differed from the early stage.

Key words: Herbivore insects; Chemical defenses; Natural regeneration.
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1. INTRODUCAO

Variagdes nas condi¢des ambientais, qualidade da planta e inimigos naturais afetam as
taxas de herbivoria nas diferentes espécies vegetais (Feeny 1976, Coley 1980, Crawley 1997,
Mulder et al. 1999, Danks 2002, Stiling & Moon 2005). Tais variagdes sdo bem marcantes ao
longo do processo de sucessdo natural em florestas, como a diminui¢do da quantidade de luz que
atravessa o dossel e chega aos estratos inferiores e o aumento da competi¢do por nutrientes
presentes no solo (Davidson 1993, Poorter et al. 2004, Begon 2006, Pezzini 2008, Madeira et al.
2009). A disponibilidade destes dois fatores ¢ limitante para o metabolismo vegetal, afetando a
taxa de crescimento e palatabilidade da planta para herbivoros (Mattson 1980, Bryant et al. 1983,
Coley et al. 1985, Herms & Mattson 1992).

Estudos em ambientes de florestas temperadas revelaram um padrdo de maior
palatabilidade para herbivoros em plantas com elevadas taxas de crescimento (Davidson 1993,
Bryant et al. 1983), porém para florestas tropicais imidas, alguns resultados contraditorios vém
sendo encontrados (Ernest 1989, Lerps et al. 2001). Plantas deciduas usualmente apresentam
deplecao de reservas de carbono e elevada taxa de crescimento durante a estacdo chuvosa, o que
as tornam altamente palatdveis para herbivoros (Mattson 1980, Bryant et al. 1983, Coley &
Barone 1996). A hipotese da disponibilidade de recursos (Coley et al. 1985) prediz que ambientes
ricos em nutriente e alta luminosidade favorecem plantas com taxas de crescimento rapido.
Assim, plantas em estagios iniciais de sucessdo apresentam altas taxas de fixacdo de carbono,
repondo facilmente os nutrientes perdidos devido agdo de herbivoros, enquanto o oposto €
esperado para plantas em estagios avangados de sucessdo. Estes fatores podem ocorrer devido a
inerente diferenca existente entre as espécies (Poorter et al. 2004) e/ou resposta plastica para

diferentes condi¢des de crescimento (Bryant et al. 1983, Coley et al. 1985, Herms & Mattson
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1992). Baseados nestes pressupostos, arvores da mesma espécie que ocupam diferentes posi¢oes
ao longo do processo sucessional diferem em suas caracteristicas morfoldgicas e quimicas
foliares, sendo esperado menor produgdo de compostos fenolicos e maior nitrogénio foliar para
individuos presentes em estagios iniciais de regeneragao.

Além de mudancgas na qualidade da planta hospedeira, a complexidade estrutural de
ambientes florestais varia ao longo do processo de sucessao (Brown & Ewel 1987, Edwards-
Jones & Brown 1993, Kalacska et al. 2004, Lewinsohn et al. 2005, Vehvildinen et al. 2007,
Madeira et al. 2009). Varios estudos tém relacionado o aumento da diversidade de herbivoros e
predadores em estagios sucessionais mais avancados ao aumento da riqueza de plantas (Ernest
1989, Corbet 1995, Lewinsohn et al. 2005, Jactel & Brockerhoff 2007). Além disso, ambientes
com maior numero de estratos verticais podem oferecer maior variedade micro-climatica (Basset
et al. 2003). Desta forma, ¢ provavel que ambientes em estagios tardios propiciem uma maior
disponibilidade de nichos, sendo esperado para estes ambientes maiores diversidade de
herbivoros e também de seus inimigos naturais, como parasitdides e predadores.

Poucos estudos compararam padrdes de herbivoria ao longo da sucessdo (Ernest 1989,
Davidson 1993, Siemann et al. 1999, Gruner et al. 2003) e praticamente nada ¢ conhecido sobre
este processo em florestas tropicais secas (FTS). A definicdo de FTS ¢ relativamente ampla e, de
acordo com Sanchez-Azofeifa e colaboradores (2005), refere-se a vegetagdes tipicamente
deciduas (com pelo menos 50% de deciduidade arborea na estacdo seca do ano), temperatura
anual média 2 25°C e precipitagdo anual média entre 700 e 2000 mm e pelo menos trés meses
secos (precipitagdo < 100 mm/més) por ano. Nestas formagdes vegetais, como a maioria ou todas
as espécies de plantas tornam-se deciduas durante a estagcdo seca, a herbivoria é concentrada
apenas na estacdo chuvosa, mas suas taxas podem variar bastante no decorrer deste periodo

(Janzen 1981, Filip et al. 1995). Janzen (1981) e Janzen e Waterman (1984) descreveram padrdes
11



de herbivoria em florestas secas no Parque Nacional de Santa Rosa, Costa Rica, e constataram
um pico de atividade de insetos folivoros durante a primeira metade da estacdo chuvosa, seguida
de decréscimo destes insetos na segunda parte dessa estacao. Dirzo & Dominguez (1995) também
encontraram este padrao em Palo Verde, Costa Rica, sugerindo um sincronismo entre o pico de
herbivoros e o enfolhamento da planta hospedeira. Estes autores sugeriram que estas variagoes
temporais na herbivoria poderiam ocorrer em conseqiiéncia de um escape de inimigos naturais,
que aumentariam em abundancia ao longo da estagdo chuvosa.

Variagdes na diversidade de herbivoros ao longo da estagdo chuvosa também podem
ocorrer devido a alteracdes na composicdo quimica das plantas hospedeiras, como redu¢do do
conteudo de 4gua e nitrogénio (Janzen & Waterman 1984, Filip et al. 1995, Boege 2005) e/ou
aumento da concentracdo de fendlicos ao longo da estagdo chuvosa (Boege 2004, Boege 2005).
As plantas apresentam defesas constitutivas que alteram a palatabilidade da folha com o avangar
da idade (Coley 1983, Coley & Barone 1996, Matsuki et al. 2004) e frequentemente produzem
defesas induzidas apds injuria provocada pelo herbivoro (Karban & Baldwin 1997, Cornelissen &
Fernandes 2001, Agrawal 2005, Boege 2004, Izaguirre et al. 2007, Roitto et al. 2008). Desta
forma, ¢ esperado que folhas novas apresentem menores concentragdes de compostos fenolicos e
elevado teor de nitrogénio (Coley 1980, Mattson 1980, Coley 1983, Coley & Barone 1996,
Loyola e Fernandes 1993, Pais & Varanda 2003, Matsuki et al. 2004), o que acarretaria uma
maior taxa de consumo foliar no inicio da esta¢do chuvosa (Filip et al. 1995, Boege 2004, Boege
2005).

Este trabalho teve como objetivo verificar se existe varia¢do na diversidade de herbivoros
e taxas de herbivoria foliar em Tabebuia ochracea (Cham.) Standl. (Bignoniaceae) ao longo da
estacdo chuvosa e entre diferentes estdgios de sucessdao de uma FTS no norte de Minas Gerais.

Além disso, os efeitos das alteragdes quimicas da planta hospedeira e da abundéancia de inimigos
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naturais (aranhas) sobre a diversidade de herbivoros e a taxa de herbivoria foram verificados.
Desta forma, as seguintes perguntas foram propostas: 1) Ha diferencas na diversidade de insetos
herbivoros, abundancia de aranhas, taxa de herbivoria e composicdo quimica foliar de T.
ochracea entre estagios inicial, intermediario e tardio de uma FTS? ii) H4 diferenca entre as
variaveis listadas acima entre o inicio, meio e fim da estacdo chuvosa? iii) A diversidade de
herbivoros e taxa de herbivoria em 7. ochracea sdo afetadas pela sua abundancia de aranhas e

composi¢ao quimica foliar?

2. MATERIAS E METODOS

2.1 Area de Estudo

Este estudo foi realizado no Parque Estadual da Mata Seca (PEMS), criado no ano de
2000, com area de 10.281,44 ha e sob a responsabilidade do Instituto Estadual de Florestas (IEF)
de Minas Gerais. Aproximadamente 1,525 ha do PEMS sao cobertos por pastagens abandonadas
em diferentes estagios de regeneragdo, havendo um mosaico de areas de florestas secas primarias
e secundarias (IEF 2000). O PEMS esté localizado no Vale do Médio Sao Francisco e pertence ao
municipio de Manga, norte de Minas Gerais (Figura 1). A estacdo seca se estende de maio a
outubro e ¢ marcada pela deciduidade foliar de quase 100% das plantas (Pezzini 2008). O clima
desta regido ¢ classificado como semi-arido (segundo Kdppen), a temperatura média ¢ de 24°C,
com precipitacdo média anual de 871mm e altitude de 400-500m acima do nivel do mar (Antunes
1994).

Neste estudo, a determinacdo da estrutura vertical (numero de estratos) e horizontal

(densidade) das arvores foi a principal forma de diferenciagdo de fragmentos florestais em
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distintos estagios sucessionais (Kaldscska et al. 2004, Madeira et al. 2009). Utilizando-se da
estrutura da vegetacdo, ¢ possivel eliminar varidveis relacionadas ao historico de uso da terra,
uma vez que o processo de sucessao pode variar drasticamente dependendo do uso anterior da
terra, tipo de solo, topografia e disponibilidade de propagulos (Arroyo Mora et al. 2005, Kalacska
et al. 2005). O tempo decorrido desde o disturbio, além do tipo de uso anterior da terra, também
foram determinados para os diferentes fragmentos utilizados neste estudo, através de entrevistas
com moradores da fazenda que foram desapropriados para a criagao do parque. A partir destas
informacdes, trés estagios sucessionais principais de regeneracao foram definidos (Madeira et al.

2009; Figura 2).

\\Z/ﬂ 250 0 250 500 km
e .

Figura 1. Localiza¢do do Parque Estadual da Mata Seca, no municipio de Manga, Minas Gerais.
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Figura 2. Estrutura dos fragmentos de floresta tropical seca presentes no Parque Estadual da

Mata Seca: (a) estagio inicial, (b) estagio intermediario e (c¢) estagio tardio de sucessao.

Os fragmentos em estagio de regeneracao inicial foram abandonados em 2000, apds o uso
como pastagens durante varios anos. Neste estagio, as matas apresentam componente herbaceo-
arbustivo, com manchas esparsas de vegetagao lenhosa de porte mais alto, formando um dossel
descontinuo com cerca de quatro metros de altura. Os fragmentos em estagio intermediario de
regeneragdo foram abandonados ha cerca de 20-25 anos atras, apds uso para criacdo de gado.
Nestas matas existem dois estratos verticais: o primeiro ¢ composto de arvores deciduas de
crescimento rapido, que atingem um tamanho maximo de 10-12 metros de altura e formam um
dossel fechado. O segundo estrato é composto por um sub-bosque denso, com lianas, arvores

adultas pertencentes a espécies tolerantes a sombra e arvores juvenis. Os fragmentos em estagio
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de regeneracdo tardio ndo apresentam histérico de desmatamento nos ultimos 50 anos. Este
estagio também ¢ caracterizado pela existéncia de dois estratos verticais. O primeiro estrato €
constituido por arvores de 18-20 metros de altura que formam um dossel bastante fechado. O
segundo estrato ¢ formado por arvores juvenis de diferentes idades e portes, que formam um sub-

bosque esparso com baixa densidade de lianas (Madeira et al. 2009).

2.2 Planta hospedeira

O género Tabebuia compreende cerca de 100 espécies de arvores e arbustos popularmente
conhecidas como ipés, ocorrendo do norte do México e Antilhas ao norte da Argentina, podendo
ser encontrada em todos os grandes biomas brasileiros (Gentry 1992). A espécie T. ochracea,
conhecida popularmente como ipé-amarelo, ¢ encontrada em varias regides do Brasil, como Mato
Grosso do Sul, Goias, Sao Paulo, Parana e Minas Gerais (Lorenzi 1992). E uma espécie arborea
persistente, com altura de até 20m, tronco tortuoso, de 30 a 50cm de diametro, sendo utilizada
principalmente para ornamentacdo. Normalmente, espécies como 7. ochracea e T. impetiginosa
estdo entre as mais representativas em florestas tropicais secas (Sullivan 2000, Silva & Scariot
2004, Madeira et al. 2009). Nestes ecossistemas, 7. ochracea apresenta folhas verdes de outubro
a abril (estagdo chuvosa) e queda de folhas de maio a setembro (estacdo seca), sendo a floragdo e
frutifica¢do evidenciadas no final do periodo seco (Pezzini 2008, Brandao 2008; Figura 3). Um
pico de folhacdo ¢ observado em outubro (70% de copa), seguido de expansdo foliar (adigcao de
30% de copa) em novembro e dezembro (Branddo 2008). Alguns estudos sobre padrdes de
herbivoria em T. ochracea ja foram realizados em regides de cerrado (Ribeiro & Pimenta 1991,
Ribeiro et al. 1994, Ribeiro & Brown 1999) e em FTS na Costa Rica (Sullivan 2000), mas pouco

se sabe sobre esta espécie em FTS brasileiras (Moreira et al. no prelo).
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Uma revisao filogenética recente sugere que o género Tabebuia se divida em trés clados e
que a maioria das espécies cujas flores sdo amarelas seja transferida para o tdxon Handroanthus.
Desta forma, a espécie arborea estudada aqui podera apresentar a nomenclatura Handroanthus
ochraceus (Cham.) Mattos (Bignoniaceae) (Grose & Olmstead 2007). Entretanto, devido a sua

incipiente aceitacdo no meio cientifico, neste estudo consideramos a nomenclatura antiga.

Figura 3. Individuos de Tabebuia ochracea presentes no Parque Estadual da Mata Seca: (a) com

flores durante a estagdo seca e (b) com folhas durante a estagdo chuvosa.

2.3 Desenho Amostral

Foram selecionadas trés parcelas de 20 x 50m previamente delimitadas em cada um dos
trés diferentes estdgios de sucessdo: inicial, intermediario e tardio. Foram marcados cinco
individuos de 7. ochracea em cada parcela, distantes no minino 10 metros entre si, totalizando 15
individuos por estagio sucessional. As amostragens foram realizadas em individuos com
circunferéncia a altura do peito (CAP) entre 15-38cm e altura entre 4-12m. Estas parcelas

apresentavam caracteristicas climaticas, topograficas e de solo bastante similares, reduzindo
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possiveis diferencas nas condi¢des fisicas que podem afetar o processo de sucessdo (Pezzini
2008, Madeira et al. 2009). As amostragens foram realizadas no comeco da estagao chuvosa, em
dezembro, quando folhas novas sdo produzidas, seguidas de coletas em fevereiro e abril,

representando, o meio e fim da estacdo chuvosa, respectivamente.

Amostragens de Insetos Herbivoros e Predadores

O acesso a copa de cada individuo foi realizado com auxilio de uma escada regulével de
sete metros. Os insetos de vida livre foram amostrados pelo método de batimento da folhagem,
que consiste na utilizacdo de um guarda-chuva entomologico, seguindo os padrdes propostos por
Basset (1999) modificados por Ribeiro e colaboradores (2005). Assim, com a utilizagdo de um
bastdo de madeira, foram realizadas 10 batidas em 3 ramos por planta (30 batidas por planta). Os
ramos amostrados apresentavam tamanhos similares e estavam posicionados em diferentes partes
da copa, de forma a homogeneizar os efeitos das diferentes condigdes micro-climéatica ao longo
do dossel. Os insetos amostrados foram levados para o laboratério, onde foram agrupados em
duas guildas (sugadores e mastigadores) (Moran & Southwood 1982), separados em
morfoespécies e identificados até o menor nivel taxonomico possivel. Foram considerados como
sugadores os insetos adultos e juvenis da sub-ordem Auchenorryncha, Sternorryncha e demais
Heteroptera herbivoros. Foram considerados como mastigadores os insetos adultos das ordens
Coleoptera, Orthoptera e Phasmida, incluindo larvas da ordem Lepidoptera (Borror et al. 2002).

Entre os artrépodes predadores, somente os aracnideos tiveram sua abundéancia determinada.
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Quantificagdo da herbivoria

Os ramos utilizados para quantificacao da herbivoria ndo foram os mesmos empregados
para a amostragem dos insetos de vida livre. Em cada planta, foram etiquetadas e numeradas 40
folhas em ramos diferentes. Como as folhas desta espécie caiam facilmente quando manipuladas
e devido a dificuldade de acesso a copa nos individuos dos estagios intermediario e tardio, nao foi
possivel acompanhar as taxas de herbivoria nas mesmas folhas ao longo de toda a estagcdo
chuvosa. Desta forma, nove das folhas previamente numeradas foram retiradas por individuo em
cada periodo de coleta. Para a quantificagdo da taxa de herbivoria (porcentagem de area foliar
perdida), as folhas foram colocadas sobre uma superficie de papel com anteparo de fundo branco
e fotografadas (Figura 4). A area foliar total e perdida foram calculadas com o auxilio do
software ImageJ (Rasband 2006). Posteriormente, foi calculada a taxa média de herbivoria
acumulada por planta. Além disso, as taxas de incremento em herbivoria entre o inicio € meio da
estacdo e entre o meio € o fim da estacdo chuvosa também foram calculadas para cada individuo,
através da subtracdo da porcentagem de area foliar perdida em um periodo pelo anterior. Desta
forma, foi determinada a atividade de consumo foliar entre os intervalos amostrais. Devido a taxa
de expansdo da area foliar ser aproximadamente igual a taxa de expansdo da area consumida,
estimativas da porcentagem perdida ndo sdo afetadas pela expansdo foliar durante o intervalo

amostral (Coley 1980).
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Figura 4. Folhas de Tabebuia ochracea fotogratadas em superficie de fundo branco e a imagem

convertida para preto e branco (bitonal) para o calculo da porcentagem de area foliar perdida.

2.4 Quantificacao Fitoquimica

As nove folhas retiradas por individuo a cada periodo amostral foram armazenadas em
embalagem de papel e levadas ao laboratorio para extragcdo de compostos fenolicos, taninos e
nitrogénio. As folhas foram secas a 70°C por 96 horas e separadas em grupos de trés folhas.
Posteriormente, cada grupo de folha foi moido e dividido em trés réplicas para as analises

quimicas.

Compostos Fendlicos Totais

Os fendis totais foram quantificados segundo o método de Folin-Dennis (Swain & Hillis
1959). Os extrato foliares (50mg com 0,5mL de metanol) foram deixados em descanso por 30
minutos e depois centrifugados (10.000 RPM/7). Em seguida, 30uL do extrato sobrenadante
foram retirados, adicionados a 0,25mL de reagente de Folin-Ciocalteau e diluidos em 3,6mL de

agua. Essas amostras foram agitadas e, ap6s 3 minutos, foram adicionadas a mistura de 0,5mL de
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Na,COs (17,5g/ 50mL de 4agua) e 0,75mL de agua. Ap6s nova agitacdo, a solucao foi deixada em
repouso por 1 hora. Em seguida, a mistura foi levada ao espectrofotometro, sendo procedida a
leitura de absorbancia a 725 nm. Foi utilizado como padrao um extrato de Sml de quercetina
(1pg/ mL de metanol) e SmL de metanol puro como o branco. Dessa forma, foi obtida a

quantidade de compostos fendlicos totais em ug por mL de solugao.

Concentracdo de Taninos

Os taninos foram quantificados pelo método de difusdo radial (Hagerman 1987). Neste
método, o sobrenadante das amostras (50mg com ImL de metanol), apos centrifugacao (11.000
RPM/15 minutos) foi aplicado diretamente para a difusdo em gel: 20 pL do extrato, adicionados a
placa Petri contendo uma mistura de agar e proteina (albumina bovina). O extrato foi colocado
em circulos uniformes de 2,8 mm de didmetro e eqiiidistantes 1,5cm perfurados na agarose. As
placas foram seladas com parafilme e incubadas a 30°C por 96 horas. O extrato de tanino apds
reacdo com a albumina forma um precipitado opaco no qual o didmetro ao quadrado ¢
proporcional a concentragdo de taninos no extrato (para mais detalhes ver Hagerman 1987). Foi

utilizado 4&cido tinico para a constru¢do da curva padrao.

Teor de Nitrogénio

A determina¢do do nitrogénio total da amostra foi realizada através do método de
Kjeldahl (Allen et al. 1974), no qual as amostras foram submetidas a trés processos: digestdo,
destilagdo e titulagdo. Foram pesados 0,3 g de folhas secas, embrulhadas em papel de filtro e

introduzidas em um tubo de ensaio. A seguir, foram adicionados 20g de catalizador misto (10g de
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Se + 10g de CuSO,) a 1L de H,SO4. Foram colocados 10mL desta solugdo para cada amostra e
levadas ao digestor, onde permaneceram até perderem a coloracdo. Inicialmente, foi utilizada
uma temperatura baixa, que foi elevada em 50°C a cada 15 minutos, até chegar em 350°C. O
material permaneceu sob essa temperatura por 2 horas e 30 minutos. Apos a digestdo, o material
permaneceu em repouso até resfriamento, e, entdo, foi transferido para um baldo de 50 ml, sendo
o volume completado com agua. A destilagdo foi realizada por 15 minutos ap6s a condensacao
em aliquotas de 4ml de solucdo cada, acrescidas de 45 ml de NaOH 50%. A amonia proveniente
da destilacao foi transferida para um erlenmeyer contendo 10 ml de solu¢do de H3BOs a 2% ¢ 3
gotas de indicador misto (volumes iguais de vermelho metélico 0,66% e de verde de bromocresol
0,33% em etilenoglicol). A solucao foi titulada com HCI 0,1N até sua coloragdo mudar de verde

para rosa. Os teores de nitrogé€nio foram expressos em porcentagem de peso seco.

2.5 Analises Estatisticas

Para verificar o efeito do estagio sucessional sobre a taxa de herbivoria, riqueza e
abundancia de insetos herbivoros, teor de nitrogénio e a concentracdo de compostos fenolicos ao
longo dos meses de estudo, foram ajustados modelos lineares de efeitos mistos (LME) (Crawley
2002). O modelo ¢ dito misto porque ¢ composto de variaveis explicativas com efeitos fixos e
aleatdrios. Os efeitos fixos sdo aquelas varidveis explicativas associadas com a populagdo inteira
ou com determinados tratamentos experimentais repetiveis. Estes efeitos influenciam apenas a
média da varidvel resposta e sdo estimados a partir dos dados. Os efeitos aleatorios sdo
associados com unidades experimentais individuais retiradas ao acaso da populacdo e governam a

estrutura de variancia-covariancia da variavel resposta. A coleta de dados de forma repetida nas
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mesmas plantas ao longo da amostragem e a autocorrelagdo temporal das amostragens em datas
subsequentes viola o pressuposto da independéncia das amostras. Assumir independéncia quando
esta nao ocorre inflaria os graus de liberdade do erro e poderia levar a significancia espuria (erro
do tipo I). O uso de modelos mistos ¢ recomendado para lidar com a estrutura de erros
correlacionados presente neste tipo de desenho amostral. Para contornar este problema, os dados
obtidos neste estudo foram agrupados por planta e as variancias dos erros calculadas para cada
grupo diferente. Neste caso, a resposta nao ¢ a medida individual e sim a seqiiéncia de medidas
em um individuo (Crawley 2002).

Para responder as duas primeiras perguntas propostas neste estudo, a riqueza e abundancia
dos insetos herbivoros, abundancia de predadores, taxa de herbivoria, teor de nitrogénio e a
concentracdo de compostos secunddrios foram utilizados como varidveis-resposta no modelo
LME. As variaveis explicativas, utilizadas como efeitos fixos, foram o estagio sucessional
(inicial, intermediario e tardio), datas de amostragem e a interagdo data x estadgio sucessional,
enquanto os grupos resultantes do agrupamento dos dados por planta foram tratados como efeitos
aleatdrios. Para responder a terceira pergunta proposta, também foram construidos modelos
LME. Neste caso, a abundancia de predadores, contetido de nitrogénio, concentracao de fendlicos
e das interagdes entre estes fatores com o estdgio sucessional foram usadas como variaveis
explicativas e tratadas como efeitos fixos. A abundancia e riqueza de herbivoros mastigadores e
sugadores e a taxa de incremento em herbivoria foram as varidveis-resposta. Nestes modelos, (um
para cada variavel-resposta), os dados também foram agrupados por planta e os grupos
resultantes foram tratados como efeito aleatorio. As variaveis respostas foram transformadas em
logaritmo no intuito de obter-se a normalidade dos dados. Todos os modelos foram comparados
com o modelo nulo, sendo 0 modelo minimo adequado ajustado com a omissdo dos termos nao

significativos e posteriormente juncdo de termos qualitativos ndo significativos através de
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analises de contraste, a partir do modelo completo. As analises foram realizadas através do

software R 2.6.2 (R Development Core Team 2008).

3. RESULTADOS

3.1 Insetos Herbivoros, Predadores e Herbivoria

Foram amostrados 825 insetos herbivoros de vida livre distribuidos em 104
morfoespécies. Destes, 453 individuos (60 morfoespécies) eram mastigadores, enquanto 372
individuos (44 morfoespécies) eram sugadores. A maioria dos herbivoros foi encontrada no
estagio inicial de sucessdo: 404 individuos (47 morfoespécies), seguido dos estagios
intermediario e tardio, com 224 e 195 individuos pertencentes a 58 e 45 morfoespécies,
respectivamente. De maneira geral, a abundancia de herbivoros diminuiu de dezembro (228
individuos) para fevereiro (170 individuos), mas aumentou em abril (425 individuos). Estes
resultados sdo atribuidos principalmente pela abundancia do herbivoro Oedionychus spl.
(Coleoptera: Chrysomelidae). Entre os insetos mastigadores, as familias mais representativas
pertenceram a ordem Coleoptera: Chrysomelidae (236 individuos em 24 morfoespécies) e
Curculionidae (61 individuos em 14 morfoespécies), seguidas pelos Orthoptera (84 individuos
em 6 morfoespécies), representados pela familia Tettigonidae. Oedionychus sp.1 apresentou um
total de 150 individuos, sendo que 121 destes foram encontrados no estagio inicial de sucessao.
Para este estdgio, a abundéancia desta morfoespécie aumentou ao longo da estagdo chuvosa,
dezembro (8 individuos), fevereiro (20 individuos) e abril (93 individuos). Por outro lado, foi

observada uma ligeira redu¢do na porcentagem de mastigadores ortopterdides (Orthoptera e
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Phasmida) ao longo da estagdao chuvosa para os estagios intermediario, de 13% para 4%, e tardio,
de 41% para 6%, enquanto para o estagio inicial foi observado aumento 14% para 29%. Entre os
sugadores, as familias mais abundantes foram Miridae (87 individuos em 5 morfoespécies),
Tingidae (57 individuos em 8 morfoespécies) e Cicadellidade (38 individuos em 4
morfoespécies). A maioria dos sugadores amostrados se encontrava em estagio larval (143
individuos). As morfoespécies mais representativas foram distribuidas de forma eqiiitativa,
Miridae sp.l1 (32 individuos), Miridae sp.2 (45 individuos), Rhabdotalebra sp.1 (Homoptera:
Cicadellidae) (30 individuos) e Tingis tecoma (Hemiptera: Tingidae) (29 individuos). Para o
estagio inicial, a abundancia dos sugadores Tingis tecoma (0 para 15 individuos) e Rhabdotalebra
sp.1 (0 para 35 individuos) aumentaram ao longo da estagao.

A abundancia de mastigadores por planta foi maior no estadgio inicial que nos estagios
intermediario e tardio de sucessdo (Tabela 1; Figura 5a). A riqueza de mastigadores também foi
maior no estagio inicial quando comparado ao estagio intermediario, atingindo valores ainda
menores no estagio tardio de sucessdo (Tabela 1; Figura 5b). A abundancia e riqueza de
mastigadores diminuiram com o decorrer da estacdo chuvosa, exceto para o estagio inicial. Neste
estagio, a abundancia e riqueza de mastigadores diminuiram de dezembro para fevereiro, mas
aumentaram significativamente em abril. Para os estdgios intermediario e tardio, respectivamente,
a abundancia e riqueza de mastigadores foram maiores em dezembro, seguidas de redugdo

significativa em fevereiro e abril (Tabela 1; Figura 5ab).
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Figura 5. (a) Abundancia e (b) riqueza média de insetos mastigadores associados a Tabebuia
ochracea ao longo da estagdo chuvosa, em diferentes estagios de sucessao: inicial, intermedidrio
e tardio (n= 45; média + EP). Letras diferentes sobre as barras representam médias

estatisticamente diferentes.

Para a abundancia de sugadores, ndo houve diferenca entre os estidgios intermedidrio e
tardio, mas esta foi significativamente maior no estagio inicial (Tabela 1; Figura 6a). Por outro
lado, a riqueza de sugadores ndo diferiu entre os estagios de sucessdo (Tabela 1). Nao foi
observado um padrdo claro para a abundéincia e riqueza de sugadores ao longo da estagdo
chuvosa (Figura 6ab). Para o estdgio inicial, foi observado um aumento na abundancia e riqueza

de sugadores ao longo da estacdo chuvosa. J& para o estagio intermedidrio, a abundancia de
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sugadores nao diferiu com o tempo, enquanto a riqueza de sugadores reduziu ao longo da estacao
chuvosa. Por fim, para o estdgio tardio, a abundancia de sugadores aumentou, enquanto a riqueza

nao diferiu com o tempo (Tabela 1; Figura 6ab).
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Figura 6. (a) Abundancia e (b) riqueza média de insetos sugadores associados a Tabebuia
ochracea ao longo da estagdo chuvosa, em diferentes estagios de sucessdo: inicial, intermediario
e tardio (n= 45; média + EP). Letras diferentes sobre as barras representam médias

estatisticamente diferentes.
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A abundancia de predadores aracnideos nao diferiu entre os estagios de sucessao (Tabela
1). Foi observado um aumento na abundancia de aranhas ao longo da estacdo chuvosa (Tabela 1;
Figura 7). Para o estdgio inicial, uma menor abundancia de predadores foi verificada em
dezembro e fevereiro, seguido de um aumento significativo em abril (Figura 7). Porém, para os
estagios intermediario e tardio, uma menor abundancia foi observada em dezembro, seguido de

aumento significativo em fevereiro e abril (Figura 7).
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Figura 7. Abundancia de predadores aracnideos associados a Tabebuia ochracea ao longo da
estacdo chuvosa, em diferentes estagios de sucessdo: inicial, intermediério e tardio (n= 45; média

+ EP). Letras diferentes sobre as barras representam médias estatisticamente diferentes.

As plantas presentes nos estagios intermedidrio e tardio acumularam maiores taxas de
herbivoria, quando comparadas as plantas do estagio inicial (Tabela 1; Figura 8a). Para todos os
estagios, foi verificado um aumento da herbivoria acumulada ao longo da estacdo chuvosa
(Tabela 1; Figura 8a). A taxa de incremento em herbivoria diferiu ao longo da estacdo chuvosa
entre os estagios (Tabela 1; Figura 8b). Para o estdgio inicial de sucessdo, houve um maior

incremento em herbivoria no intervalo de fevereiro a abril, enquanto para os estagios
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intermediario e tardio, a maior taxa de incremento em herbivoria foi observada no intervalo de

dezembro a fevereiro (Figura 8b).
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Figura 8. (a) Porcentagem de area foliar perdida e (b) de incremento de herbivoria em Tabebuia
ochracea ao longo da estagdo chuvosa, em diferentes estagios de sucessdo: inicial, intermediario
e tardio (n= 45; média + EP). Letras diferentes sobre as barras representam médias

estatisticamente diferentes.

3.2 Quantificacido Fitoquimica

A concentracdo de compostos fenodlicos ndo diferiu entre as arvores presentes nos

distintos estagios de sucessdo (Tabela 1). Entretanto, estes compostos apresentaram um aumento
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de concentracdo ao longo da estacdo chuvosa (Tabela 1; Figura 9a). De forma geral, todos os
estagios apresentaram menor concentracdo de fendlicos em dezembro, seguido de aumento
significativo em fevereiro e abril, apesar de nao haver diferenca significativa entre estes dois
ultimos meses (Figura 9a). Nao foi detectada a presenca de taninos através da metodologia
utilizada. O teor de nitrogénio diferiu entre os estagios, sendo maior no estagio tardio que no
intermediario, que por sua vez foi maior que o estagio inicial (Tabela 1; Figura 9b). Além disso, a
porcentagem de nitrogénio foliar diminuiu significativamente ao longo da estacdo chuvosa para

todos os estagios (Tabela 1; Figura 9b).

3.3 Interacoes Tri-tréficas

A abundancia e riqueza de mastigadores apresentaram relagdo significativa apenas com o
teor de nitrogénio, ndo variando em func¢do da abundancia de predadores aracnideos ou
concentracdo de compostos fenolicos (Tabela 2). A abundancia e riqueza de mastigadores
aumentaram com a concentra¢do de nitrogénio de forma mais acentuada para o estagio inicial que
nos estagios intermedidrio e tardio (Figura 10ab). A abundancia de sugadores ndo apresentou
relagcdo significativa com nenhuma das variaveis testadas, enquanto a riqueza nesta guilda foi
afetada negativamente pela abundancia de aranhas. Entretanto, esta interacao ndo foi diferente
entre os estagios sucessionais (Tabela 2; Figura 11). O teor de nitrogénio e a concentracdo de
fenolicos afetaram positivamente o incremento na porcentagem de herbivoria (Figura 12ab), mas
nao houve efeito da abundancia de aracnideos e de insetos herbivoros mastigadores sobre esta

variavel (Tabela 2). Os efeitos da concentragdo de fenolicos e nitrogénio sobre a taxa de
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incremento em herbivoria variaram entre os estagios sucessionais, sendo mais acentuados para os

estagios intermediario e tardio que no estagio inicial.

a) m Inicial

N
[&)]
]
(o

@ Intermediario

z
> O Tardio b b
=2 20 -
8 a
2 a a
~g 15,
Q
('8
[}]
'010,
o
]
O
o
T 5-
[]
(%)
c
o
(8} 0 4
3,
b)
__ 251
S
2 2
c
[}
S
E 154
Z
[})
TS 1
o
2
0.5 -
0,

Dezembro Fevereiro Abril

Figura 9. (a) Concentragdo de compostos fenolicos (ug/mL) e (b) teor de nitrogénio (% de peso
seco) em folhas de Tabebuia ochracea ao longo as estagdo chuvosa (dezembro, fevereiro e abril),
para os estagios inicial, intermedidrio e tardio (n=45; média + EP). Letras diferentes sobre as

barras representam médias estatisticamente diferentes.
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Tabela 2. Modelos lineares de efeito misto para testar efeitos top down e bottom-up sobre a
abundancia e riqueza de mastigadores e sugadores, e incremento de herbivoria em Tabebuia
ochracea em uma floresta tropical seca no norte de Minas Gerais (n= 45). Nestes modelos, todas
as variaveis respostas foram logaritimizadas com intuito de obter-se a normalidade dos dados.

Apenas as interagdes significativas foram representadas nesta tabela.

Variavel Variavel Explicativa F P
Resposta
Abundancia de Intercepto 240,981 <0,0001
Mastigadores Estagio Sucessional 18,541 <0,0001*
Abundancia de Aranhas 3,716 0,0873
Teor de Nitrogénio 5,816 0,0181*
Concentragao de Fenolicos 1,544 0,2174
Estagio Sucessional x Nitrogénio 3,471 0,0356*
Riqueza de Intercepto 158,615 <0,0001
Mastigadores Estagio Sucessional 4,858 0,0126%
Abundancia de Aranhas 2,216 0,1402
Teor de Nitrogénio 14,564 0,0003*
Concentragao de Fenolicos 0,501 0,4808
Estagio Sucessional x Nitrogénio 11,194 0,001*
Abundancia de Intercepto 213,406 <0,0001
Sugadores Estagio Sucessional 9,533 0,0004*
Abundancia de Aranhas 2,794 0,0985
Teor de Nitrogénio 1,176 0,2813
Concentragao de Fenolicos 0,978 0,3256
Riqueza de Intercepto 175,622 <0,0001
Sugadores Estagio Sucessional 0,899 0,4145
Abundancia de Aranhas 8,440 0,0047*
Teor de Nitrogénio 0,607 0,4381
Concentragao de Fenolicos 0,001 0,9689
Incremento em Intercepto 307,727 <0,0001
Herbivoria Estagio Sucessional 18,735 <0,0001*
Abundancia de Aranhas 2,121 0,1489
Teor de Nitrogénio 3,833 0,0535*
Concentragao de Fenodlicos 7,086 0,0093*
Abundancia de Mastigadores 0,173 0,6785
Estagio Sucessional x Nitrogénio 4,577 0,0354*
Estagio Sucessional x Fendlicos 9,573 0,0027*

*Variaveis retidas nos modelos minimos adequados (p<0,05).
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Figura 10. (a) Abundancia e (b) riqueza de herbivoros mastigadores em funcdo do conteudo de
nitrogénio foliar (%) em Tabebuia ochracea para trés estdgios de regeneragdo de uma floresta
tropical seca. As curvas foram construidas utilizando-se os parametros obtidos através do modelo

minimo adequado, sendo ajustadas para uma fun¢ao exponencial (n= 45).
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Figura 11. Riqueza de herbivoros sugadores em funcdo da abundéncia de predadores aracnideos
associados a Tabebuia ochracea em uma floresta tropical seca. Devido a auséncia na diferenca
dos sugadores entre os estagios, foi construida apenas uma curva ajustada para fungdo

exponencial (n=45). O niumero 12 na figura indica a quantidade de pontos sobrepostos.
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Figura 12. Incremento na porcentagem de herbivoria em fun¢ao (a) do contetdo de nitrogénio
foliar e (b) da concentracdo de fendlicos totais em individuos de Tabebuia ochracea presentes em
trés estagios de regeneracdo de uma floresta tropical seca. As curvas foram construidas
utilizando-se os pardmetros obtidos através do modelo minimo adequado, sendo ajustadas para

uma funcao exponencial (n= 45).
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4. DISCUSSAO

Dentre os insetos herbivoros coletados em 7. ochracea, a ordem Coleoptera foi
dominante, principalmente por herbivoros das familias Chrysomelidae e Curculionidae. Para os
sugadores, as familias mais abundantes foram Miridae, Tingidae e Cicadellidae. Resultados
similares foram encontrados em estudos realizados em florestas tropicais umidas (Basset et al.
2001, Campos et al. 2006), Cerrado (Varanda & Pais 2006) e FTS (Neves et al. no prelo),
utilizando a mesma metodologia de coleta deste estudo. Campos e colaboradores (2006)
encontraram uma abundancia total de 613 insetos herbivoros pertencentes a 125 morfoespécies,
principalmente de Curculionidae, Chrysomelidae e Cicadellidae, em 30 individuos de
Anadenanthera macrocarpa Benth. (Mimosaceae) em diferentes estdgios de desenvolvimento.
Varanda e Pais (2006) encontraram 1669 insetos herbivoros pertencentes a 125 morfoespécies
(principalmente Cicadellidade, Chrysomelidae e Curculionidae) em 30 individuos de
Didymopanax vinosium E. March. (Araliaceae) em trés fitofisionomias de Cerrado. Neves e
colaboradores (no prelo) encontraram uma abundancia de 135 herbivoros distribuidos em 54
morfoespécies (predominantemente Chrysomelidae e Curculionidae) para 32 arvores presentes
em uma area de transi¢ao entre Cerrado ¢ Mata Seca. Ribeiro (1998) encontrou cerca de 22
morfoespécies de herbivoros associados a 7. ochracea em cerrado, destes 10 eram mastigadores,
principalmente Oedionychus spp., enquanto 6 eram sugadores, compostos principalmente por
Rhabdotalebra spp. e T. tecoma. Estes estudos, assim como no presente trabalho, encontraram
um pequeno numero de espécies de grande abundancia e grande riqueza de espécies
relativamente raras, o que € comum para insetos herbivoros em regides tropicais (Price et al.1995,

Ribeiro 1998, Varanda & Pais 2006).
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No gradiente sucessional estudado no PEMS, nao foi observado um aumento da
diversidade de herbivoros em estagios mais avangados de sucessdo. Varios estudos ja mostraram
um aumento da abundancia e riqueza de insetos herbivoros com a complexidade estrutural do
habitat (Ernest 1989, Corbet 1995, Lewinsohn et al. 2005, Vehvildinen et al. 2007, Jactel &
Brockerhoff 2007), relacionado a uma maior variedade de nichos em ambientes mais complexos
(Brown & Ewel 1987, Martinko et al. 2006, Vehvilainem et al. 2007, Axmacher et al. 2009).
Apesar de um aumento de até 92 vezes na complexidade estrutural (indice de complexidade de
Holdridge) nas parcelas em estagio inicial para as parcelas em estagio tardio no PEMS (Madeira
et al. 2009), uma maior abundancia de mastigadores e sugadores e riqueza de mastigadores foram
encontradas em arvores presentes no estagio inicial. E possivel que este resultado se deva ao
menor tamanho das plantas amostradas nestes habitats. Os individuos de 7. ochracea amostrados
no estagio inicial apresentavam menor tamanho (4,0 = 0,15m) que as dos estagios intermediario
(7,1 £ 0,50m) e tardio (8,12 £ 0,65m). Assim, a densidade de herbivoros € provavelmente maior
em arvores do estdgio inicial, devido a sua menor area total comparada as arvores dos estagios
mais avancados. Boege (2005), em estudo realizado em FTS com a planta hospedeira Caeseria
nitidia (L.) Jacq. (Salicaceae), encontrou uma densidade de mastigadores cerca de trés vezes
maior nas plantas de menor tamanho. Além disso, Edwards-Jones e Brown (1993) encontraram
maior diversidade de herbivoros em estagios iniciais de sucessdo em florestas temperadas, com
predominancia das familias Curculionidae e Cicadellidae. Estes autores atribuiram este resultado
ao fato de que uma menor fragdo da planta hospedeira ¢ amostrada no estagio tardio, enquanto
quase toda a copa da planta ¢ amostrada nos estdgios iniciais de sucessdo. Desta forma, ¢é
provavel que mudangas no tamanho e arquitetura da planta hospedeira ao longo da sucessdo
sejam mais importantes para a diversidade de herbivoros que a complexidade estrutural do habitat

circundante. Uma determinagdo mais acurada das variacdes na diversidade de herbivoros em
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gradientes sucessionais pode ser possivel com uma quantificagdo da densidade de insetos por
planta ou ajustes metodoldgicos no esfor¢co amostral em plantas de diferentes tamanhos.

A maior diversidade de insetos em estagios iniciais de sucessao nao foi devido a uma
menor pressao de predacdo por aranhas nestes ambientes, uma vez que a abundancia destes
predadores ndo diferiu entre habitats. Estudos anteriores mostraram um aumento na abundancia
de inimigos naturais invertebrados com o aumento da complexidade do habitat, devido a uma
maior disponibilidade de presas, micro-clima mais favoravel e presenca de recursos alternativos
(Corbet 1995, Siemann et al. 1999, Langellotto & Denno 2004, Sperber et al. 2004; mas veja
Sanders et al. 2008). Este padrao ndo foi observado neste estudo, provavelmente porque a
abundancia de aranhas ¢ mais fortemente dependente da disponibilidade de presas, uma vez que
estes organismos sao predadores que nao utilizam recursos alternativos (Hurd & Fagan 1992). De
fato, a variacdo na abundancia de aranhas entre estagios foi bastante similar a observada para os
insetos sugadores. E provavel que estes organismos sejam presas de captura mais facil, devido ao
habito sedentario, com menor mobilidade e longo tempo de alimentacdo (de minutos a horas)
(Delabie 2001, Styrsky & Eubanks 2007). Segundo Del Claro (1995), aranhas sdo os principais
inimigos naturais do homoptero Guayaquila xiphias (Homoptera: Membracidae). Por outro lado,
mastigadores apresentam maior mobilidade, o que pode facilitar a fuga de predadores aracnideos
nesta guilda. Apesar de ndo haver efeito aparente das aranhas sobre a abundancia de insetos, a
riqueza de sugadores foi negativamente afetada pela abundancia destes predadores nos individuos
de T. ochracea (veja Figura 11). Desta forma, a for¢a do efeito top down sobre a diversidade de
herbivoros ¢ mediada pela identidade do predador ou presa e, possivelmente, outros inimigos
naturais (aves e parasitoides) podem ser mais importantes no controle de herbivoros mastigadores

neste sistema.
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A taxa de herbivoria acumulada encontrada nas florestas do PEMS (9,03%, considerando
todos os estagios) se aproxima da observada em estudos realizados em outras FTS e no Cerrado,
alguns incluindo 7. ochracea. Moreira e colaboradores (no prelo), em estudo realizado no proprio
PEMS, verificaram maior porcentagem de herbivoria em 7. ochracea presentes no estagio tardio
(18,48 + 2,32%) quando comparadas a arvores do estdgio inicial de sucessao (10,77 + 0,83%).
Em um estudo realizado em FTS em Chamela, México, Filip e colaboradores (1995) encontraram
cerca de 17% de area foliar perdida para um grupo de 10 plantas arbdreas. Boege (2004)
encontrou uma taxa de herbivoria proxima de 17% para Croton pseudoniveus Lundell
(Euphorbiaceae), 15% para Piper stipulaceum Opiz. (Piperaceae) e 12% para Bursera instabilis
McVaugh & Rzedowski (Burseraceae). Também Boege (2005) verificou uma taxa de herbivoria
proxima a 11% para individuos reprodutivos e 8% para individuos jovens de C. nitida. Em uma
FTS em Palo verde, Costa Rica, Dirzo e Dominguez (1995) observaram uma perda de area foliar
média variando de 6-12% para cerca de 70% das plantas estudadas. Para o Cerrado, Marquis e
colaboradores (2001) encontraram uma taxa média anual de herbivoria de 6,6% para 25 espécies
de plantas. Ribeiro e Brown (1999) encontraram variag¢do entre 10 e 15% de perda de area foliar
em individuos de T. ochracea, enquanto Ribeiro e Brown (2006) registraram cerca de 10% de
herbivoria para plantulas desta espécie. Estes valores se encontram proximos da taxa média de
herbivoria observada em ambientes tropicais, de aproximadamente 11% (Coley & Barone 1996).

As maiores taxas de herbivoria ndo foram registradas no estdgio inicial, onde a maior
abundancia de herbivoros foi encontrada. Diversos autores também ndo encontraram relagdo
entre a diversidade de herbivoros e a area foliar perdida (Ernest 1989, Campos et al. 2006,
Varanda & Pais 2006). Desta forma, outros fatores estdo envolvidos na alta taxa de consumo
foliar dos herbivoros nos estagios intermediario e tardio. E possivel que o aumento da

interligacdo entre as copas das arvores no dossel possa facilitar a dispersdo de diferentes espécies
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de insetos generalistas. Um dossel continuo e heterogéneo facilitaria o encontro de recursos,
principalmente por herbivoros da familia Crysomelidade, que respondem efetivamente a uma
maior disponibilidade de folhas novas (Neves 2005, Campos et al. 2006). Isso poderia explicar a
taxa de herbivoria ligeiramente maior no estagio intermedidrio, onde a presenca de lianas em
grande abundancia aumenta a conectividade do dossel (Madeira et al. 2009).

Alternativamente, as maiores taxas de herbivoria em estagios mais avangados de sucessao
podem estar relacionados a maior palatabilidade das folhas. Nos estagios intermediario e tardio, o
conteido de nitrogénio foliar foi maior, enquanto a concentracdo de fenolicos ndo variou
significativamente entre os estagios. Em estudo realizado em uma cronosseqiiéncia de florestas
tropicais umidas, Gruner e colaboradores (2003) encontraram maiores teores de nitrogénio foliar
em florestas em estagios intermediarios. Pais e Varanda (2003) encontraram maiores valores de
nitrogénio para individuos de D. vinosum presentes no cerradio em comparacdo com o cerrado
sensu sctricto, que apresentava maiores valores que o campo cerrado. Esta variacao espacial no
teor de nitrogénio foliar pode ser reflexo de uma limitagdo de nutrientes nos estagios iniciais de
sucessdo, decorrente do uso prévio de utilizacdo da terra, queimadas e implantacdo de pasto.
Segundo Pezzini (2008), em estudo realizado nas mesmas parcelas no PEMS, solos do estagio
tardio apresentam maior disponibilidade de nutrientes, dentre eles nitrogénio, o que pode afetar a
qualidade da planta para herbivoros (Mattson 1980, Coley et al. 1985).

Os efeitos do contetdo de nitrogénio sobre o incremento na porcentagem de herbivoria
em estagios mais avancados sdo reforgados pela relacdo positiva entre estas duas variaveis em
individuos de 7. ochracea. Desta forma, as altas taxas de herbivoria nos estagios intermediario e
tardio podem ser ocasionadas por poucas espécies que se alimentam intensamente. Por outro
lado, as baixas taxas de herbivoria para o estagio inicial seriam provocadas por muitos herbivoros

que toleram menores concentragdes de nutrientes. Cates e Orians (1975), verificaram que plantas
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perenes apresentavam fauna herbivora associada ao estagio inicial mais generalista em relacao ao
estagio tardio de sucessdo. Entretanto, Coley (1980) observou maiores herbivoria em plantas de
estagio inicial ocasionada por poucas espécies especialistas. Apesar de ndo haver efeito aparente
do contetido de nitrogénio foliar sobre insetos sugadores, a riqueza e abundancia de mastigadores
foram positivamente afetadas pelo teor de nitrogénio nos individuos de 7. ochracea. Para
mastigadores, tanto o nitrogénio presente em proteinas iméveis quanto em aminoacidos livres
podem ser utilizados como recurso, enquanto para sugadores, apenas aminoacidos em solugdo
que estdo fisicamente moveis sdo acessiveis (Cockfiled 1988), o que pode limitar o nitrogénio
disponivel para esta guilda. Alguns estudos detectaram forte relagdo entre nitrogénio foliar e a
densidade de artropodes (Mattson 1980, Gruner et al. 2003, Stiling & Moon 2005) e também
verificaram efeitos positivos do conteudo de nitrogénio sobre a taxa de crescimento larval para
diversas ordens de insetos (Slansky & Feeny 1977). Assim, a determinacdo da preferéncia
alimentar varia entre as guildas analisadas e ¢ altamante dependente da qualidade da planta
(Cates & Orians 1975, Coley 1983, Mattson 1980, Cockfiled 1988), uma vez que as maiores
taxas de consumo foliar foram registradas em estagios avancados de sucessao.

Apesar das maiores taxas de herbivoria registradas nos estagios avangados de sucessao,
ndo foram observadas alteragdes na concentracdo de compostos fendlicos entre os estigios
sucessionais. Desta maneira, ¢ possivel que estes compostos ndo tenham um efeito de defesa
foliar contra os herbivoros presentes nos estagios sucessionais avancados, uma vez que foi
observada relagdo positiva entre o incremento na porcentagem de herbivoria e a concentracio de
fendlicos para os individuos de todos os estdgios sucessionais. Apesar dos compostos fenolicos
serem conhecidos principalmente pela reducdo na digestibilidade da folhagem, seus efeitos
dependem especificamente da resposta de cada espécie de herbivoro e do tipo de fendlico

produzido (Close & MacArthur 2002). Para 7. ochracea, os fendlicos produzidos ndo estdo
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relacionados a precipitacao de proteinas no trato digestorio de herbivoros, uma vez que ndo foram
detectados taninos. E possivel que as maiores concentragdes destes compostos em plantas mais
atacadas por herbivoros seja uma defesa induzida apds a injaria provocada pelo herbivoro.
Segundo Boege (2004), a herbivoria no inicio da esta¢do de crescimento pode reduzir a taxa de
consumo foliar no final da estacdo chuvosa, devido a inducdo de defesas quimicas, dentre eles
compostos fenolicos, que permitem maximizar o uso de fotossintatos para o crescimento durante
o resto da estagdo. Outros estudos recentes também demonstraram a produgao de fenolicos como
resposta a herbivoria. Izaguirre e colaboradores (2007) observaram que fatores como luz
ultravioleta-B e herbivoria induzem a producdo de fenolicos como rutina e 4cido clorogénico em
Nicotiana spp. Roitto e colaboradores (2008) verificaram um acumulo induzido de fendlicos em
Pinus sylvestris L. em resposta a injuria e desfoliagdo sofrida anteriormente. Em 7. ochracea, a
presenca de defesas quimicas induzidas deve ser avaliada através de manipulagdes experimentais,
para uma melhor elucidacdo dos mecanismos de defesa operantes em FTS.

Finalmente, a menor herbivoria no estdgio de sucessdo inicial pode ser devido a um
escape de herbivoria no tempo (Feeny 1976, Aide 1992). Brandao (2008), em um trabalho
realizado na mesma darea de estudo, verificou que 7. ochracea apresenta comportamento
fenologico distinto entre os estagios, iniciando a producdo de folhas no estagio inicial em
outubro. J& nos estdgios intermedidrio e tardio, 0 mesmo evento foi observado em novembro.
Desta maneira, a emissdo precoce de folhas novas pelos individuos de 7. ochracea no estagio
inicial em relagdo aos mais avancados pode favorecer um escape em herbivoria no tempo (Feeny
1976, Aide 1992). Sloan e colaboradores (2006) verificaram que a espécie Plumeria alba,
presente em uma FTS em Porto Rico, apresenta ajuste fenoldgico com o pico de emissdo de
folhas novas em periodos de baixa probabilidade de herbivoria, ou seja, antes do inicio da estagao

chuvosa. Estes resultados corroboram outros estudos que encontraram maiores taxas de

43



herbivoria nos estdgios mais avangados de sucessdao. Ernest (1989) encontrou maiores taxas de
herbivoria em florestas maduras e atribuiram este resultado a uma taxa diferencial de expansao
foliar de Pentagonia donnell-smithii Standl (Runiaceae) entre estagios, uma vez que individuos
de estagios iniciais de sucessdo expandiram suas folhas mais rapidamente. Assim, padrdes
fenologicos distintos entre os estagios sucessionais do PEMS podem explicar a baixa taxa de
acumulada no estagio inicial em relacao aos demais.

A diversidade de herbivoros, de forma geral, foi maior no més de abril, principalmente
devido ao aumento observado no estagio inicial dos herbivoros mastigadores (Oedionychu sp.1) e
sugadores (7. tecoma e Rhabdotalebra sp.1). Em estudo realizado com 7. ochracea em Cerrado,
Ribeiro (1998) encontrou resultado semelhante em que os géneros Rhabdotalebra e Oedionychus
foram dominantes. Segundo Ribeiro e colaboradores (1994) ¢ comum a presenca do género
Rhabdotalebra em folhas maduras e completamente expandidas de 7. ochracea, uma vez que
estas folhas apresentam menores densidade de tricomas, o que pode facilitar portanto, a
locomogdo e alimentacdo deste herbivoro nas folhas maduras presentes no final da estacdo
chuvosa.

Os estagios intermedidrio e tardio apresentaram uma redu¢do na abundancia de
mastigadores ao longo da estagdo chuvosa, sendo estes resultados semelhantes aos encontrados
por Janzen (1981) em uma FTS na Costa Rica, que registrou um pico de insetos desfoliadores na
primeira metade da estagdo chuvosa. Ribeiro e Pimenta (1991) demonstraram que a abundéancia
de insetos herbivoros em 7. ochracea no Cerrado estd intimamente associada a sua fenologia,
havendo pico de insetos herbivoros em periodos de abundancia de folhas. Estes autores
encontraram um predominio de sugadores até o periodo de transi¢do de folhas jovens-maduras,
cerca de 2 meses apds surgimento das folhas. Entretanto, ao contrario do observado na FTS

estudada aqui, insetos mastigadores mantiveram-se em baixos niveis, independentemente da
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idade da folha. Em FTS a reducao significativa do teor de nitrogénio foliar ao longo da estagao
chuvosa pode contribuir para a redugdo de herbivoros mastigadores. Além disso, plantas
presentes nestes ambientes investem principalmente em defesas qualitativas, como uma provavel
defesa induzida, o que pode favorecer a presenca dominante de herbivoros especialistas no final
da estacdo chuvosa.

Foi verificado um aumento da porcentagem de area foliar perdida ao longo da estagao
chuvosa para todos os estadgios sucessionais. Entretanto, o padrdo temporal de incremento em
herbivoria diferiu entre os estdgios, com maiores taxas para o estagio inicial entre fevereiro e
abril e para os estagios intermediario e tardio no intervalo entre dezembro e fevereiro. No estagio
inicial, a maior herbivoria ocorreu no periodo em que as folhas apresentaram baixa qualidade
nutricional. Um baixo suprimento de nitrogénio pela planta hospedeira pode resultar em aumento
da taxa de consumo e/ou prolongados periodos de alimentacao, digestdo e desenvolvimento de
herbivoros (Mattson 1980). A taxa de incremento em herbivoria neste estdgio ndo esta
relacionada a maior abundéancia de herbivoros encontrada neste periodo, mas provavelmente a
sua composicdo (Veja Tabela 2). Neste estdgio, houve um aumento na abundancia de
ortopterdides ao longo da estagdo chuvosa, principalmente entre fevereiro e abril, sendo que o
contrario foi observado para os estagios intermedidrio e tardio. Grandes insetos mastigadores com
fortes mandibulas, tais como orthopteros e phasmideos, podem ser capazes de cortar a folhagem
mais dura (Novotny et al. 2003). Outro padrio relevante ¢ o aumento da abundéancia de sugadores
(T. tecoma e Rhabdotalebra sp.1) e do mastigador (Oedionychus sp.1) ao longo da estacdo
chuvosa para o estagio inicial de sucessdo. Sugadores também sdo capazes de inserir seus
estiletes e alimentarem de folhas velhas, sobrepujando a dureza foliar (Novotny et al. 2003).

Desta forma, as maiores taxas de consumo foliar registradas no final da estacdo chuvosa para o
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estagio inicial de sucessdo pode estar relacionado a alteracdes na composicao da comunidade de
herbivoros presentes neste periodo.

No caso dos estagios mais avancados, fatores que contribuiram para reducdo nas taxas de
incremento em herbivoria foram a diminuicdo do conteido de nitrogénio e o aumento da
concentracdo de fendlicos ao longo da estacdo chuvosa. Apesar do aumento da abundancia de
aranhas com o decorrer da estagdo, estes ndo apresentaram relagdo com a taxa de incremento em
herbivoria (ver Tabela 2). Estudos em outras FTS apresentaram o mesmo padrao (Filip et al.
1995, Boege 2004, Boege 2005) e o pico na atividade de herbivoria registrado na primeira
metade da estagdo chuvosa ¢ geralmente atribuido a qualidade da planta hospedeira (Janzen &
Waterman 1984, Dirzo & Dominguez 1995, Filip et al. 1995). Além do mais, varios estudos
verificaram uma reducdo do contetido de nitrogénio (Coley 1983, Coley & Barone 1996,
Cornelissen & Fernandes 2001, Pais & Varanda 2003) e aumento da concentragdo de fendlicos
em fun¢do da idade foliar (Rhoades 1979, Loyola & Fernandes 1993, Coley & Barone 1996,
Covelo & Gallardo 2001). Folhas jovens tendem a apresentarem maior conteido de agua,
nitrogénio e proteinas soliveis e sdo menos duras que folhas maduras (Coley 1983, Janzen &
Waterman 1984, Filip et al. 1995, Pais & Varanda 2003). Tais caracteristicas as tornam mais
palataveis para artropodes herbivoros (Mattson 1980, Cockfield 1988, Coley & Barone 1996).
Em um estudo realizado em 7. ochracea no cerrado brasileiro, Ribeiro ¢ colaboradores (1994)
ndo observaram diferencas na herbivoria foliar acumulada entre folhas jovens e maduras,
sugerindo, portanto, que a maiores taxas de herbivoria ocorrem quando as folhas estdo ainda em
periodo de expansdo. Assim, caracteristicas quimicas foliares podem ser um dos fatores
relevantes para a reducdo da taxa de incremento em herbivoria nos estagios intermediario e tardio

ao longo da estagdo chuvosa.
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5. CONCLUSAO

Este ¢ um dos primeiros estudos a investigar padrdes de herbivoria ao longo de um
gradiente sucessional em FTS no Brasil. Além de contribuir para conhecimentos basicos para
estes ecossistemas, os resultados aqui encontrados podem ajudar a preencher lacunas sobre o
conhecimento dos fatores ecoldgicos envolvidos na regeneracao natural das FTS. Apesar da
repeticdo das amostragens por pelo menos mais um ano ser necessaria para confirmacao dos
padrdes observados, estes resultados corroboram outros estudos realizados em FTS no México e
Costa Rica.

A abundancia de aranhas pode ter um efeito controlador sobre insetos sugadores, mas
aparentemente nao afeta a diversidade de herbivoros mastigadores neste sistema. Entretanto,
estudos com a exclusdo experimental, incluindo parasitdéides e outros predadores, como aves, sao
fundamentais para determinagdo da intensidade do controle “fop-down” dos herbivoros em T.
ochracea. Certamente, a qualidade da planta hospedeira afeta suas taxas de herbivoria, mas a
diversidade de herbivoros ndo pode ser explicada apenas pela composi¢do quimica foliar. Os
estagios intermediario e tardio apresentaram resultados mais semelhantes entre si quando
comparados ao inicial, provavelmente, devido as alteragdes tornarem-se menos abruptas ao longo
do processo de sucessdo ecologica. Estudos futuros se fazem necessarios para verificar o efeito da
herbivoria no sucesso reprodutivo desta espécie e suas possiveis conseqiiéncias para a

regeneracdo natural das FTS’s.
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