UNIVERSIDADE FEDERAL DE PERNAMBUCO
CENTRO DE BIOCIENCIAS
DEPARTAMENTO DE BOTANICA
PROGRAMA DE POS-GRADUAGCAO EM BIOLOGIA VEGETAL

FERNANDO HENRIQUE DE SENA

ATRIBUTOS ANTI-HERBIVORIA DE DIFERENTES GRUPOS FUNCIONAIS EM
FLORESTA TROPICAL SAZONAL SECA

Recife
2020



FERNANDO HENRIQUE DE SENA

ATRIBUTOS ANTI-HERBIVORIA DE DIFERENTES GRUPOS FUNCIONAIS EM
FLORESTA TROPICAL SAZONAL SECA

Trabalho de Tese apresentado ao Programa de Pds-
Graduagcdo em Biologia Vegetal da Universidade
Federal de Pernambuco, como requisito para obtencdo
do titulo de Doutor em Biologia Vegetal.

Area de concentracio: Ecologia e Conservacio

Linha de pesquisa: Ecologia de Populaces e

Comunidades

Orientadora: Prof? Dra. Jarcilene Silva de Almeida

Recife
2020



Catalogacéo na fonte
Elaine C Barroso
(CRB4 1728)

Sena, Fernando Henrique de
Atributos anti-herbivoria de diferentes grupos funcionais em floresta tropical sazonal
seca / Fernando Henrique de Sena — 2020.

101 f.: fig., tab.

Orientadora: Jarcilene Silva de Almeida

Tese (doutorado) — Universidade Federal de Pernambuco. Centro de

Biociéncias. Programa de P6s-Graduagédo em Biologia Vegetal, 2020.
Inclui referéncias e anexos.

1. Florestas tropicais sazonalmente secas 2. Herbivoria 3. Compostos
fenolicos I. Almeida, Jarcilene Silva de (orient.) Il. Titulo.

634.909811 CDD (22.ed.) UFPE/CB - 2020- 123




FERNANDO HENRIQUE DE SENA

ATRIBUTOS ANTI-HERBIVORIA DE DIFERENTES GRUPOS FUNCIONAIS EM
FLORESTA TROPICAL SAZONAL SECA

Trabalho de Tese apresentado ao Programa de Pds-
Graduagdo em Biologia Vegetal da Universidade
Federal de Pernambuco, como requisito para obtencdo
do titulo de Doutor em Biologia Vegetal.

APROVADA EM: 19/02/2020

BANCA EXAMINADORA:

Dra. Jarcilene Silva de Almeida (Orientadora)- UFPE

Dr. Hiram Marinho Falcao- UPE

Dra. Natalia Maria Corte Real de Castro- UNIBRA

Dr. Rodrigo de Queiroga Miranda- UFPE

Dra. Tatiane Gomes Calaca Menezes- UNIVASF



A0 meu amado sobrinho Bernardo Sena, dedico.



AGRADECIMENTOS

Primeiramente a Deus, por ter dado todas as forcas para seguir nessa longa jornada.

Ao0s meus pais, Severina e Francisco, pelo total apoio em tudo na minha vida, aos ensinamentos,

educacéo e acima de tudo, o amor. VVocés sdo a razdo da minha vida!

Ao meu irmdo Francisco, que me presenteou com um dos maiores tesouros da minha vida, o

meu sobrinho Bernardo. O teu tio “Ain” te ama demais.

A toda minha familia em especial tios (as), meus primos Daniel, Jodo, Fernanda e Fernando

Neto, pelos 6timos momentos que compartilhamos juntos, com muita alegria e unido.

A minha orientadora Jarcilene Almeida, pelo apoio e incentivo nesses quase dez anos de

trabalhos juntos, iniciados desde a graduacao.

A Silva Santos e Bruno Lustosa, para além da nossa grande amizade, terem enfrentado comigo
as batalhas em campo e no laboratério. Aos que também embarcaram com a gente nessa
jornada, desde o comecinho, sempre apoiando uns aos outros nesses quatro anos: Camila

Miranda, Lucas Costa, Lais Lima e Silvia Caroline. Obrigado pessoal.

A todos do “Julgatiellys”, que, além da turma anterior, ainda conta com Ligia, Mari Dias, Dani
e Rodolfo. Obrigado pela amizade, festas e companheirismo de vocés. Vocés sdo maravilhosos

e tudo pra mim.

Aos queridos, Anderson, Aline, Caio, Ernani, Hericson, Igor, Luan, Lucas, Luiz Henrique,
Matheus, Netinho, Nathalia e Mariana. Meu muito obrigado pela amizade e apoio, sempre que

precisei.

Aos integrantes do Laboratério de Interagcbes Multitréficas (L1IM), os antigos e novatos, pelo
apoio necessario durante todos esses anos, em especial a Gyslainne, Joanny, Raphael,

Wellysson e Ana Beatriz.



Ao Instituto Fazenda Tamandua e o Dr. Pierre Landolt, pela liberacdo de sua fazenda para a
realizacdo deste trabalho com todo apoio de seguranca e logistica.

A todo o pessoal do Departamento de Energia Nuclear, Laboratorio de Fisiologia Vegetal e
Laboratdrio de Ecologia Aplicada e Fitoquimica pela disponibilidade de toda infra-estrutura
desses laboratdrios para a realizacdo de etapas importantes desta tese.

Ao Programa de Pds-Graduacao em Biologia Vegetal da UFPE.

A Fundagéo de Amparo a Ciéncia e Tecnologia de Pernambuco pela concessdo da bolsa de

estudo.



Todo dia de manha é nostalgia das besteiras que fizemos ontem!
(Fernando Anitelli)



RESUMO

A herbivoria é uma das interacGes ecoldgicas mais dominantes na natureza, com efeitos sobre
o funcionamento e a estruturacdo de ecossistemas florestais. As plantas, no entanto, ndo sdo
passivas aos ataques dos herbivoros e apresentam mecanismos para resistir ou tolerar a
herbivoria, especialmente em suas caracteristicas foliares. Especificamente, essas
caracteristicas podem ser modificadas conforme as variacGes ambientais, a exemplo de florestas
em distintas etapas de sucessao ecologica, gerando implicacBes na incidéncia e no ataque dos
herbivoros, e no percentual de herbivoria das plantas. Deste modo, este trabalho teve por
objetivo: I- Identificar a presenca de grupos funcionais a partir de caracteristicas foliares de
defesas de plantas ocorrentes em Floresta Sazonalmente Seca; Il- Relacionar seus niveis de
herbivoria foliar; 111- Avaliar caracteristicas de defesas foliares em plantas ao longo da sucessao
e sua influéncia nas interacbes com herbivoros a partir da taxa de herbivoria. O estudo foi
desenvolvido em estadios de sucessdo inicial e tardio durante duas estacfes chuvosas
consecutivas. Foram analisadas caracteristicas fisicas foliares (area foliar especifica, densidade
e espessura), teor de compostos fendlicos, percentual de herbivoria e o contedo nutricional (N,
P, K e N:P) das espécies arbdreas mais abundantes na area de estudo. A partir de uma analise
de agrupamento ficou evidenciado a formacdo de quatro grupos funcionais. A taxa média de
perda de area foliar por herbivoria nestes grupos variou entre 1,2 e 31,3%. A estratégia de maior
protecdo contra herbivoria resultou em folhas mais densas e com alto teor de fendis,
corroborando a eficiéncia desses tragos das folhas como barreiras para 0 consumo vegetal.
Quanto as especies co-ocorrentes, Aspidosperma pyrifolium e Cenostigma pyramidale, ambas
apresentaram a estratégia de producéo de tecidos de custos mais baixos e de facil substituicdo
(menor esclerofilia, maior contetdo de nutrientes e menos compostos fenolicos) em areas
iniciais e a alocagédo de recursos em tecidos mais duraveis (maior esclerofilia; menores teores

de nutrientes) e com alto niveis de fenolicos em plantas tardias. A porcentagem média de



herbivoria foi maior na &rea inicial para as duas espécies. Nas caracteristicas analisadas, apenas
o teor de compostos fendlicos em A. pyrifolium e teor de N em C. pyramidale demonstrou
relagdo negativa e positiva, respectivamente, com a perda de &rea foliar. Nossos resultados
corroboram a eficiéncia de tracos distintos da folha como barreiras efetivas para o consumo
vegetal tanto em escala de grupo funcional quanto de espécies. Eles também revelam demandas
distintas em relagéo ao investimento de energia da planta, especialmente quando alocadas em
distintas etapas da sucessdo, enfatizando que a defesa vegetal estd associada ao espectro de

economia da planta em areas de floresta tropical sazonalmente seca.

Palavras-chave: Caatinga. Compostos fendlicos. Esclerofilia. Folivoria. Sucessdo ecologica.



ABSTRACT

The herbivory is one of the most dominant ecological interactions in nature, with effects on the
functioning and structuring of forest ecosystems. Plants are not inert to herbivore attacks and
have mechanisms to resist or tolerate herbivory, especially in their leaf traits. Specifically, these
traits can be modified according to environmental variations, such as forests in different stages
of ecological succession, generating implications for the incidence and attack of herbivores,
and the herbivory percentage in plants. Thus, this study aimed to: I- Analyze the presence of
functional groups based on leaf traits of plant defenses occurring in occurring in a seasonally
tropical dry forest; 1l- if present, the functional groups, compare their levels of leaf herbivory
and the relationship with these leaf traits; 111- evaluate the expression of leaf defenses in plants
that are able to establish themselves, at the same time, in different succession stages and their
influence on interactions with herbivores based on the herbivory rate. The study was carried
out in early and late successions stages during two consecutive rainy seasons. Leaf physical
traits (specific leaf area, density and thickness), phenolic compounds content, herbivory
percentage and the nutritional content (N, P, K and N: P) of the most abundant tree species in
the study area were analyzed. From a cluster analysis, the formation of four functional groups
was evidenced. The herbivory percentage in these groups varied between 1.2 and 31.3%. The
strategy of greater protection against herbivory resulted in denser leaves with a high content of
phenolic compounds, corroborating the efficiency of these leaf traits as barriers for plant
consumption. As for the co-occurring species, Aspidosperma pyrifolium and Cenostigma
pyramidale, both presented the strategy of producing lower cost and easily substituted tissues
(less sclerophylly, higher nutrient content and less phenolic compounds) in early stage and the
allocation of resources in more durable tissues (greater sclerophylly; lower nutrient contents)
and with high levels of phenolics in late stage. The average herbivory percentage was
significantly higher in the early stages for both species. In the traits analyzed, only the content
of phenolic compounds in A. pyrifolium and N content in C. pyramidale showed a negative and
positive relationship, respectively, with the loss of leaf area. Our results corroborate the
efficiency of distinct leaf traits as effective barriers to plant consumption both at the functional
group and species scale. They also reveal different demands in relation to the plant's energy
investment, especially when allocated at different successional stages, emphasizing that plant

defense is associated with the plant economics spectrum in tropical dry forest.

Keywords: Caatinga. Ecological succession. Folivory. Phenolic compounds. Sclerophylly.
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1 INTRODUCAO

Zonas aridas e semiaridas representam uma parcela significativa do territdrio
mundial e podem ser vistas como um mosaico de diversos tipos de vegetacdo em diferentes
estadios de sucessdo (PORTILLO-QUINTERO; SANCHEZ-AZOFEIFA, 2010). Apesar da
importancia, apenas 14% dos estudos em florestas tropicais foram realizados em ambientes
secos, 0 que mostra a escassez de informacgoes neste ambiente, especialmente os relacionados
aos processos ecologicos (SANCHEZ-AZOFEIFA et al., 2005; ESPIRITO-SANTO et al.,
2008). Em virtude de diversas atividades antrdpicas como a producdo agricola e a criacdo
extensiva de animais, areas sao frequentemente abandonas e acabam por entrar em processos
de sucessdo ecoldgica, cenario comum em Florestais Tropicais Sazonalmente Secas (FTSS)
(QUESADA et al., 2009). Todavia, a maioria das informacBGes acerca dos processos
sucessionais, incluindo estudos sobre interacdo entre plantas e herbivoros, envolvem as
florestas umidas (QUESADA et al., 2009).

A herbivoria se configura como uma das interacbes mais dominantes nas florestas
tropicais, visto que as plantas representam os principais produtores primarios nos ecossistemas
terrestres (FORISTER et al., 2015). Responsavel por grandes impactos em nivel individual e
de comunidade, a herbivoria influencia a sobrevivéncia e crescimento de plantas, e a
regeneracdo da floresta como um todo, atuando em distintas escalas de tempo (POORTER et
al., 2004). E de se esperar, por outro lado, que uma grande variedade de estratégias de defesas
tenha evoluido para minimizar ou até cessar o ataque dos herbivoros, favorecendo a aptidéo das
plantas (GONZALEZ-ESQUIVEL et al., 2019).

Mudancas nas comunidades de plantas e animais, ocasionadas por pressdes antrépicas,
tem gerado inUmeras implicacdes nas diversidades taxondmica e funcionais, e nas diversas
funcBes desses ambientes (SCHULDT et al., 2012; CHAZDON; GUARIGUATA, 2016; LEAL
et al., 2018). Além disso, as mudancas climéticas tem sido apontada como um fator adicional
para continuidade do funcionamento em FTSS (MURRAY-TORTAROLO et al., 2016). Em
ambientes como a Caatinga, que apresenta irregularidade nas chuvas, alta incidéncia luminosa,
temperatura e limitacdo de nitrogénio, as plantas necessitam de estratégias de adaptacdo para
minimizar os efeitos danosos diretos e indiretos ocasionados pelas condic¢des estressantes nestes
diferentes ambientes, que, por sua vez, podem alterar os padrdes de interacdes (FALCAO et al.,
2015).

As defesas produzidas pelas plantas envolvem inameros fatores, dentre eles 0s custos

do investimento, os beneficios trazidos por essas defesas e 0S recursos disponiveis nos
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ambientes (VAN-VELZEN; ETIENNE, 2015). Deste modo, as demandas conflitantes mais
béasicas envolvem o custo de alocagdo, quando recursos investidos para o crescimento da planta
ndo estdo disponiveis para a producdo de tecidos foliares mais duraveis e protegidos contra
herbivoria. Em geral, plantas que vivem em ambientes ricos em nutrientes podem produzir
folhas com menores custos e reduzido investimento em defesas, por outro lado, em ambientes
Com recursos mais escassos, o custo de construcédo da folha pode ser maior, sendo vantajoso o
investimento em defesas e 0 aumento da longevidade foliar (DONOVAN et al., 2011; FUNK
etal., 2017).

As plantas possuem a habilidade de alterar caracteristicas foliares em decorréncia da
interacdo com o ambiente a fim de aumentar sua estabilidade funcional, especialmente em
caracteres ligados a sobrevivéncia (ERB, 2018). Tais altera¢cdes incluem uma variedade de
caracteristicas morfoldgicas, anatémicas e quimicas, tal como diferencas nos niveis de
esclerofilia, reducdo ou aumento da area foliar, quantidade de compostos secundarios e
contetdo de nutrientes presentes nas folhas (HUANG et al., 2011; FALCAO et al., 2015).
Plantas caracteristicas de estadios sucessionais iniciais, ou pioneiras, apresentam maior area
foliar especifica, maiores taxas de crescimento e menor custo em defesas e construgéo de folhas;
0 oposto é observado em espécies de areas tardias (ZHU et al., 2013; FIRN et al., 2019).
Algumas plantas mesmo caracteristica de determinado estadio, por sua vez, conseguem se
estabelecer em distintas etapas sucessionais, apresentando uma plasticidade fenotipica nos seus
atributos (CABRAL; SAMPAIO; ALMEIDA, 2013; FALCAO et al., 2015).

Estudos tedricos que enfocam as interacdes entre plantas e insetos propdem que espécies
vegetais com diferentes histérias de vida ou pertencentes a distintos estadios de sucessdo
exibem diferengas nos atributos defensivos contra a herbivoria (RIBEIRO; FERNANDES,
2000). Uma das hipdteses que envolve a ecologia funcional propde que a substituicdo de
espécies € resultado de mudancas nas caracteristicas funcionais, que trazem novas vantagens
ecolégicas com a progressdo da sucessdao (VILE; SHIPLEY; GARNIER, 2006). As
semelhancas baseadas no conjunto funcional sdo uma importante ferramenta no entendimento
da relacéo entre funcionalidade de comunidades vegetais e de suas interagbes com o ambiente
(CORNELISSEN et al., 2003; CHALI et al., 2015). Ademais, a formacéo de tipos funcionais a
partir de caracteristicas foliares nos permite reunir grupos de espécies que respondem de forma
similar a fatores bioticos e abidticos, independentemente de suas relacdes filogenéticas. Essas
caracteristicas, entretanto, influenciam a distribuicdo e o ataque de insetos herbivoros,
permitindo inferir como elas estéo afetando os niveis de herbivoria dentro de grupos funcionais

estabelecidos e entre espéecies que conseguem se estabelecer em diferentes etapas da sucessdo
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natural (SILVA; ESPIRITO-SANTO; MORAIS, 2015; GONZALEZ-ESQUIVEL et al., 2019).
Além disso, é possivel observar as preferéncias dos insetos herbivoros, que se alimentam de
plantas mais intimamente relacionadas ou que apresentem semelhancas nas caracteristicas das
folhas (ZUST; AGRAWAL, 2017; BENITEZ-MALVIDO; DATTILO, 2015). Nossos dados
irdo contribuir com novas informacbes para esses debates, auxiliando em politicas de
conservacao e em planos de recuperacdo de areas degradadas (CHAZDON; GUARIGUATA,
2016). Ademais, estudos de herbivoria relacionando-a com caracteristicas de defesa das plantas
na Caatinga ainda sdo raros, apesar da importancia nas redes de interacdes entre plantas e
herbivoros e no entendimento de padrdes da biodiversidade tropical (LEWINSOHN et al.,
2005; SANCHEZ-AZOFEIFA et al., 2014; LEAL et al., 2018). Mais recentemente, alguns
trabalhos abordaram o tema, analisando herbivoria em plantas de diferentes grupos fenolédgicos
e de comunidades vegetais ao longo de gradiente sucessional (SILVA; ESPIRITO-SANTO;
MORAIS, 2015; FONSECA et al., 2018).

Deste modo, este trabalho tem por objetivo geral avaliar caracteristicas de defesas
foliares em plantas em distintas areas de Floresta Tropical Sazonal Seca e sua influéncia nas
interacdes com herbivoros a partir da taxa de herbivoria. Assim, testamos as seguintes
hipoteses: (i) a formacédo de grupos funcionais de plantas é modulada por diferentes estratégias
ecoldgicas das espécies, que por sua vez influenciardo na intensidade de herbivoria incidente;
(ii) caracteristicas foliares de espécies co-ocorrentes e o dano foliar por insetos herbivoros
mudam de acordo com estadio sucessional em florestas tropicais secas. Sendo esperado um
aumento na esclerofilia e concentracdo de fenolicos e diminuicdo no contetdo nutricional da

folha e da herbivoria com o0 aumento da sucessao.
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2 FUNDAMENTACAO TEORICA

2.1 Herbivoria foliar: Aspectos Gerais

A herbivoria é uma interagdo ecoldgica primordial para regulagdo do fluxo energético
na cadeia tréfica e na abundancia, composicdo e distribuicdo das comunidades de plantas
(HERNAN et al., 2019; WOOD et al., 2017). O consumo vegetal representa o recurso basico
na quase totalidade das redes alimentares, sendo estimado que herbivoros consumam entre 10
e 15% de toda biomassa anual em ecossistemas naturais (EICHHORN; COMPTON;
HARTLEY, 2006; CARMONA; LAJEUNESSE; JOHNSON, 2011). Deste modo, a herbivoria
pode ser considerada uma das interacbes mais dominantes na natureza, gerando inumeras
implicacdes para a ecologia e processos evolutivos, como alteracdes na produtividade e
ciclagem de nutrientes nos diferentes ecossistemas e manutencdo na diversidade das
comunidades de plantas, especialmente nos trépicos (MELO; SILVA-FILHO, 2002; BAGCHI
et al., 2014; METCALFE et al., 2014; MORALES-CASTILLA et al., 2015). Em geral, nas
comunidades naturais, o efeito do consumo foliar por insetos € mais acentuado que por
vertebrados, sendo um dos principais aspectos para a evolugédo de plantas (LINHART, 1991;
BIGGER; MARVIER 1998; KOSLOV et al., 2015). A influéncia da herbivoria gera grandes
impactos tanto em nivel individual quanto de comunidade e em diferentes escalas de tempo
(COLEY, 1983; POORTER et al., 2004; FONSECA et al., 2018). Nas plantas, os efeitos
negativos da herbivoria sdo muitas vezes percebidos no seu crescimento e capacidade
reprodutiva, reduzindo a habilidade competitiva e assim implicando na sucessao ecoldgica
(FINE et al., 2006; ERB, 2018). As plantas, no entanto, ndo sdo inertes aos ataques sofridos
pelos herbivoros e desenvolvem diversos mecanismos de protecdo, como alteracfes em
caracteristicas fisicas das folhas e producdo de compostos secundarios (PINHEIRO;
SANDRONI; LUMMERZHEIM, 1999; FONSECA et al., 2018; GONZALEZ-ESQUIVEL et
al., 2019).

O percentual de perda de area foliar ocasionado pelos herbivoros é resultante de
inimeros fatores influenciadores em niveis ascendentes e descendentes (TYLIANAKIS;
MORRIS, 2017; DEKEUKELEIRE et al., 2019). No controle ascendente, diferencas na
estrutura do ambiente, como mudancas na riqueza, composicao e diversidade de plantas e as
inimeras estratégias vegetais, como nivel de nutrientes das plantas, qualidade dos tecidos,
presenca de estruturas fisicas e substancias quimicas podem influenciar a diversidade de insetos
herbivoros e a intensidade da herbivoria (SCHERBER et al., 2010; RICKLEFS; MARQUIS,
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2012; AGRAWAL; FISHBEIN, 2006; FONSECA et al., 2018; GONZALEZ-ESQUIVEL et
al., 2019). Nos ambientes terrestres, o controle da herbivoria é fortemente associado a esses
fatores, especialmente os tracos foliares (STILING; MOON, 2005). Em nivel descendente, a
regulacao da abundancia de herbivoros se da diretamente por meio dos inimigos naturais, como
os predadores (TERBORGH, 2015; CASTAGNEYROL et al., 2017). O aumento da
complexidade do ambiente muitas vezes gera uma diminuigao indireta da herbivoria por meio
da crescente diversidade de inimigos naturais dos herbivoros nessas areas (FINKE; DENNO,
2002; SOUSA-SOUTO et al., 2014). Adicionalmente, estudos também tém reportado maiores
diversidade de herbivoros em etapas sucessionais iniciais, resultando em indices de herbivoria
maiores, inclusive em florestas tropicais secas (SILVA; ESPIRITO-SANTO; MELO, 2012;
NEVES et al., 2014). Essa continua interacdo entre plantas e herbivoros acabam por gerar uma
coevolucdo, onde as espécies vegetais desenvolvem uma variedade de defensivos a fim de
reduzir o impacto sofrido pela herbivoria, e 0s insetos herbivoros adquirem caracteristicas para
burlar tais defesas, o que ficou conhecido como uma intensa “corrida armamentista”

(KARBAN; AGRAWAL, 2002; MARON; AGRAWAL; SCHEMSKE, 2019).

2.2 Caracteristicas funcionais e o papel nas interagdes com herbivoros

As defesas das plantas podem ser caracterizadas por um conjunto de tragos, como
caracteristicas fisicas e quimicas em folhas, que agem atenuando o impacto negativo exercido
pelos herbivoros (FONSECA et al., 2018; GONZALEZ-ESQUIVEL et al., 2019). Do ponto de
vista evolutivo, tais caracteristicas devem aumentar a aptiddo de uma planta, isto é, a sua
contribuicdo para o pool genético da geracdo seguinte, a partir dos ataques sofridos (ERB,
2018).

A defesa produzida pelas plantas a fim de reduzir o ataque de herbivoros envolve
distintas estratégias (HERNAN et al., 2019). As estratégias de tolerancia podem ser
classificadas em induzidas, que sdo expressas somente apds o ataque, com atuacédo direta sobre
0s herbivoros, ou com sinaliza¢do para seus inimigos naturais, a partir da producéo e liberagéo
de compostos volateis (VET, 1999; SOLER et al., 2007). As respostas podem aparecer logo
apos a injuria, depois de algumas horas, ou apenas na proxima estacdo de crescimento; ou
constitutivas, quando os vegetais expressam suas defesas de forma continua, independente do
dano por herbivoros (PRICE; TSUCHIYA; ARATA, 2001; MELO; SILVA-FILHO, 2002;
VAN-VELZEN; ETIENNE, 2015). A estratégia compensatéria, por sua vez, envolve um

conjunto de mecanismos de tolerancia que acabam por minimizar os efeitos negativos da
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herbivoria no fitness da planta através de reconfiguragbes em vias metabdlicas, sendo seus
mecanismos ainda pouco compreendidos (FORNONI, 2011; QUIJANO;MEDINA et al., 2019;
RAMULA etal., 2019). A capacidade de uma planta de compensar a perda de tecido foliar pela
herbivoria depende, no entanto, da quantidade ou gravidade dos danos sofridos, onde, em geral,
danos menores s&o mais facilmente compensados (QUIJANO-MEDINA et al., 2019;
RAMULA et al., 2019). As diferentes estratégias, por sua vez, podem aparecer conjuntamente
na mesma planta ou até mesmo em situacdes opostas, onde plantas com maior resposta induzida
alocariam menos recursos em resisténcia constitutiva (KEMPEL et al., 2011; RASMANN et
al., 2015).

As defesas em plantas podem ser classificadas ainda quanto as suas propriedades, em
quimicas ou fisicas (ALMEIDA-CORTEZ, 2005; ALMEIDA-CORTEZ; OLIVEIRA, 2010;
HINMAN; FRIDLEY; PARRY, 2019) As defesas fisicas referem-se as caracteristicas
morfologicas e/ou estruturais que dificultam a herbivoria do inseto, como por exemplo,
aumento de espessura e densidade foliar, depositos cuticulares e esclerofilia
(GONZALEZ-ESQUIVEL etal., 2019; LARA, 1991). J4 as defesas quimicas sdo formadas por
substancias secundarias que apresentam diferentes niveis de toxicidade ou que atuam na
reducédo na palatabilidade dos tecidos vegetais, diminuindo o crescimento e/ou a fecundidade e
morte dos herbivoros (GLENDINNING, 2002; ALMEIDA-CORTEZ; OLIVEIRA, 2010;
CARMONA; LAJEUNESSE; JOHNSON, 2011). As substancias secundarias podem ser
divididas, quanto a sua estrutura quimica, em substancias ndo nitrogenadas tal como as
substancias fendlicas e terpénicas e, nitrogenadas, como os alcaloides (MANETTI;
DELAPORTE; LAVERDE, 2009).

O conjunto de caracteristicas quimicas e estruturas fisicas das folhas vem sendo
consideradas pecas chaves na evolucdo e no papel ecoldgico da defesa em plantas desde os
estudos mais inicias (DETHIER 1941; JANZEN, 1973). O papel dessas caracteristicas na
efetividade da defesa vegetal, entretanto, ndo pode ser considerado universal (FONSECA et al.,
2018; GONZALEZ-ESQUIVEL et al.,, 2019). Carmona; Lajeunesse e Johnson (2011)
realizaram uma meta-analise para testar que tipos de caracteristicas de plantas podem predizer
mais fortemente a resisténcia aos herbivoros. Os autores acabaram por ndo encontrar relacéo
geral entre as concentracdes de compostos secundarios e a suscetibilidade aos herbivoros,
embora essa relacdo seja conhecida em inumeros estudos (POORTER et al., 2004;
FURSTENBERG-HAGG; ZAGROBELNY; BAK, 2013; ABOSHI et al., 2018; COLEY;
ENDARA; KURSAR, 2018). No entanto, caracteristicas como as relacionadas a histéria de

vida (por exemplo, taxa de crescimento) e fisicas foliares (por exemplo, tricomas e area foliar
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especifica) estavam correlacionadas com as taxas de herbivoria. Estudos comparativos entre
populacbes vegetais e presenca de fitofagos demonstraram que a producdo de compostos
secundarios foi diminuida na auséncia dos consumidores vegetais, visto que, a producao dessas
substancias pode envolver altos custos metabdlicos, parece ndo ser vantajoso para as plantas o
investimento em defesas quimicas nesta situacdo (JANZEN, 1973). H& uma relacdo positiva
entre a presenca de herbivoros e certas caracteristicas vegetais (diferenca na resposta aos danos
causados por fitéfagos, forma de crescimento das plantas e a presenga compostos secundarios
como mecanismo de defesa). (MARQUIS, 1992). Além disso, outras caracteristicas, sem
relagbes mais diretas com resisténcia da folha podem ter influéncia na preferéncia dos
herbivoros.

Investimentos na producéo de substancias quimicas e no desenvolvimento de estruturas
fisicas em resposta a pressdo de herbivoria, revelam um trade-off entre a capacidade da planta
em adquirir nutrientes e crescer mais rapidamente e de conservar seus recursos em tecidos mais
protegidos e durdveis, sobretudo em ambientes com caracteristicas extremas, como a Caatinga
(MELO; SILVA-FILHO, 2002; DONOVAN et al., 2011). A producéo de determinado tipo de
defesa € resultado dos custos do investimento, os beneficios trazidos por aquela defesa (isto €,
a melhor defesa contra a herbivoria) e da disponibilidade de recursos presentes, imprescindivel
para o desenvolvimento das estratégias de defesa nas plantas (VAN-VELZEN; ETIENNE,
2015).

Dentre as diversas hipoteses propostas para descrever os padrdes de defesa e uso de
recursos pelas plantas, a disponibilidade dos recursos é uma das mais conhecidas e representa
uma das demandas conflitantes mais fundamentais mediada pelo espectro de economia da folha
(WRIGHT et al., 2004). A hipétese prediz que o gasto energético para o desenvolvimento de
caracteristicas defensivas é mediado pela taxa de crescimento das plantas, sendo influenciada
pelas condi¢bes ambientais (COLEY; BRYANT,; CHAPIN, 1985). Assim, espécies em
ambientes ricos em nutrientes apresentariam estratégias mais aquisitivas, ou seja, alocando
recursos para maiores taxas de crescimento, construcéo rapida de folhas, ricas em nutrientes e
mais palataveis para os herbivoros. A substituicdo do tecido foliar perdido, por sua vez, € menos
custoso (COLEY 1983; POORTER et al.,, 2004). Por outro lado, espécies conservadoras
alocariam mais carbono na construcdo foliar, investindo em defesas e com o retorno do
investimento a longo prazo (WRIGHT et al., 2004; SHIPLEY et al., 2006). Apesar de ser
considerada uma importante ferramenta na explicacdo das distintas estratégias defensivas em
diferentes ambientes, alguns estudos tem refutado, total ou parcialmente, essa hipétese, visto

gue em comunidades naturais de plantas, as demandas conflitantes podem se apresentar de
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forma mais complexa (KITAJIMA; POORTER, 2008; ENDARA; COLEY, 2011; CHAUVIN
et al., 2018; FONSECA et al., 2018). Em floresta tropical seca, alguns trabalhos tem reportado
a dgua como o principal fator que determina as mudancas funcionais nas plantas, que por sua
vez, também influenciam as interacGes entre planta e herbivoros (LOHBECK et al., 2013;
BUZZARD et al., 2016).

Os mecanismos de defesa em plantas e o seu grau de efetividade estdo normalmente
associados a variacdo das caracteristicas funcionais foliares (CHAUVIN et al., 2018).
Caracteristicas funcionais sdo caracteristicas-chave, importantes nos processos de
estabelecimento, sobrevivéncia e aptiddo de um dado individuo (CORNELISSEN et al., 2003).
Diferentes combinacOes dessas caracteristicas representam estratégias ecoldgicas distintas,
resultantes quase sempre de forcas seletivas contrastantes associadas com adaptacdo a
diferentes ambientes (CHAUVIN et al., 2018). Por exemplo, na estratégia entre alocar recurso
para a construcdo foliar versus os beneficios da captacdo de carbono pela folha através da
fotossintese (DONOVAN et al., 2011). Tilman (2001) conceitua a diversidade funcional como
o valor e a variedade das espécies e dos seus atributos que influenciam o funcionamento das
comunidades. Estudos desta area sdo importantes para compreensdo dos padrbes de co-
ocorréncia dirigidas por caracteristicas funcionais (PETCHEY et al., 2007).

Dentre os principais atributos funcionais estdo caracteristicas morfoldgicas,
bioguimicas, fisioldgicas, habito da planta e deciduidade (WESTOBY et al., 2002; CHAUVIN
et al., 2018; COLEY; ENDARA; KURSAR, 2018). Segundo Pillar (1999), os atributos mais
relevantes sdo aqueles que se modificam de maneira mais observavel a alteracdes ecologicas.
Nesse sentido, as folhas, os principais 6rgaos fotossintetizantes das plantas, sdo utilizadas para
avaliar tais atributos, uma vez que elas apresentam grande plasticidade, modificando-se em
respostas as condi¢fes ambientais (MONTEIRO et al., 2005; ROSSATTO; KOLB, 2012;
FALCAO etal., 2015). As variacBes nas caracteristicas funcionais das folhas destacam-se ainda
pela relativa facilidade de mensuracéo e do baixo custo (CORNELISSEN et al., 2003).

Caracteristicas fisicas e quimicas das folhas indicam fortemente a fisiologia das
plantas e estdo associadas a processos-chaves como regulacdo do crescimento, defesa foliar,
funcdes do ecossistema e os ciclos alimentares terrestres (WRIGHT et al., 2004; NIINEMETS;
KEENAN; HALLIK, 2015; FONSECA et al., 2018; CHAVANA-BRYANT et al., 2019).
Diversas caracteristicas foliares tém sido utilizadas de forma ampla em estudos de atributos
ecoldgicos, dentre as mais usadas estdo a area foliar especifica (AFE) e as concentracdes de
nutrientes foliares, uma vez que indicam a aquisicdo, processamento e investimento dos
recursos (DIAZ et al., 2004; FIRN et al., 2019). A AFE é uma caracteristica que reflete o custo



23

de construcgdo da folha baseado principalmente em carbono, estando relacionada diretamente a
funcionalidade da planta (VENDRAMINI et al., 2002; FIRN et al., 2019). Valores maiores de
AFE tende a se relacionar a ambientes onde o investimento em crescimento é, em geral, mais
vantajoso, do que o investimento em atributos que permitem a persisténcia a longo prazo de
plantas, como a producdo de compostos de defesa contra herbivoria (ZHU et al., 2013).
Adicionalmente, folhas maiores estdo atreladas a conteddos mais elevados de nutrientes e
tecidos mais palataveis para os herbivoros, o que pode acarretar em taxas de perda de area foliar
mais elevadas (FIRN et al., 2019). Por outro lado, menores AFE tendem a ser menos palataveis
para herbivoros, visto seus menores teores de nutrientes e o fortalecimento em suas estruturas,
tornando-as menos suscetiveis aos ataques de herbivoros (WRIGHT; CANNON, 2001; FUNK
etal., 2017; FIRN et al., 2019%). Sendo assim, a area foliar especifica representa uma importante
caracteristica, amplamente avaliada em estudos sobre herbivoria foliar (COLEY; ENDARA,;
KURSAR, 2018; FONSECA et al., 2018; GONZALEZ-ESQUIVEL et al., 2019)

A densidade e espessura foliar podem ser considerados caracteres escleromorficos
(WRIGHT; CANNON, 2001). O aumento da densidade foliar é relacionada a protecédo da planta
contra herbivoria, sendo considerada uma barreira inicial para diversos tipos de herbivoros
generalistas, resultado de folhas mais duras, que reduzem a palatabilidade ou nutricdo dos
tecidos (PEETERS; SANSON; READ, 2007; CHAUVIN et al., 2018; COLEY; ENDARA;
KURSAR, 2018). Esta associada também a reducdo das taxas liquidas de assimilacdo,
aumentando o tempo de vida util foliar (NIINEMETS, 2001). Diferencas na espessura da folha
relaciona-se com a incidéncia luminosa, sendo considerada uma caracteristica bastante plastica
(NIINEMETS 2001; HODGSON et al., 2011). A espessura esta associada ainda ao aumento da
suculéncia foliar e resisténcia a estresses hidricos, com custo de construcdo mais elevado e
aumento da vida util da folha (NIINEMETS, 2001; HODGSON et al., 2011; KITAJIMA;
LLORENS; STEFANESCU, 2012). Folhas mais espessas também vem sendo apontadas como
barreiras efetivas para a herbivoria foliar (KITAJIMA; LLORENS; STEFANESCU, 2012,
GONZALEZ-ESQUIVEL et al., 2019). Muiruri et al. (2019) avaliando os efeitos da herbivoria
a partir de alteracGes em caracteristicas foliares da arbdrea Betula pendula, na Filandia,
indicaram que a espessura das folhas teve significativamente o maior efeito sobre herbivoros,
destacando ainda que caracteristicas fisicas foram mais determinantes para as taxas de
herbivoria que caracteristicas nutricionais e quimicas (CARMONA; LAJEUNESSE,
JOHNSON, 2011; CALDWELL; READ; SANSON, 2016).

O teor de nutrientes presente nas folhas também é indicativo de diversas fungdes nas
plantas (POORTER; BONGERS, 2006; HAN et al., 2005; FALCAO et al., 2015; FONSECA
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et al., 2018). Diversos estudos tem mostrado associa¢Ges entre as concentracdes de N e P e
inimeros fatores bidticos e abidticos, entre eles habitat, crescimento e grupo funcionais de
plantas (CUNNINGHAM; SUMMERHAYES; WESTOBY, 1999; REICH et al., 1999; HAN
et al., 2005). Maiores concentracdes de nitrogénio estdo normalmente associadas ao
desenvolvimento de tecidos simples e de baixo custo, isto é, de facil substituicdo (COLEY;
BRYANT; CHAPIN, 1985; POORTER; BONGERS, 2006). Em folhas com maiores AFE, um
maior contedo de N € indicativo de mobilizacdo do nitrogénio para a sintese proteica,
especialmente as ligadas a fotossintese, direcionando o gasto enérgico a essa maior producéo
de biomassa foliar (REICH et al., 2009; ZHU et al., 2013). Em contrapartida, a caréncia foliar
de N e P aponta para uma realocacdo dos precursores proteicos para o desenvolvimento de
compostos fenodlicos (CARTELAT et al., 2005; ZHU et al., 2013). J& o potassio esta associado
a funcbes metabdlicas como processo fotossintético, sintese proteica, controle estomatico e uma
maior resisténcia ao déficit hidrico (SOLEIMANZADEH et al., 2010). Esse maior incremento
de nutrientes no tecido foliar pode favorecer o aumento da suscetibilidade aos herbivoros, uma
vez que tornam as folhas mais palatdveis (SANTOS et al., 2012; MELONI; LOPES;
VARANDA, 2012; SILVA; ESPIRITO-SANTO; MELO, 2012; SILVA et al., 2011 SILVA;
ESPIRITO-SANTO; MORAIS, 2015).

Entre as caracteristicas quimica foliares, a producdo de compostos fendlicos é
apontada como uma das mais eficientes na protecdo da planta contra herbivoros (COLEY;
ENDARA; KURSAR, 2018; MOREIRA et al., 2018). Os fendlicos estdo envolvidos ainda em
inimeras outras fungdes nas plantas entre elas a protecdo contra a radiacdo UV (LILL;
MARQUIS, 2001; FORKNER; MARQUIS; LILL, 2004; COLEY; ENDARA; KURSAR,
2018). Tais compostos, geralmente tdxicos, podem atuar reduzindo a digestibilidade em
herbivoro e normalmente resultam em custos mais elevados para folha (ABDALA-ROBERTS
et al., 2016; MOREIRA et al., 2018). Diversos estudos tem apontado relac@es negativas entre
o teor de fendis, a esclerofilia e a herbivoria (COLEY, 1988; POORTER et al., 2004;
SCHUMAN; BALDWIN, 2016). Os compostos quimicos relacionados a defesa podem ser
ainda considerados essenciais sobre a diversidade nas comunidades de insetos artropodes
(RICHARDS et al., 2015).

Caracteristicas estruturais foliares influenciam a distribuicdo, extensdo e ataque dos
herbivoros (PEETERS; SANSON; READ, 2007; CARMONA,; LAJEUNESSE, JOHNSON,
2011; LORANGER et al., 2012) e ultimamente vem sendo consideradas boas descritoras de
processos em VArios niveis da organizacdo biologica, desde organismos até ecossistemas
(GARNIER et al., 2001; DIAZ et al., 2004). Nos processos ecossistémicos, como produtividade
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e decomposicdo, tais caracteres estdo intimamente relacionados com a capacidade de
influenciar a intensidade dos fluxos de carbono e nutrientes e os estoques de biomassa nos
ecossistemas (DIAZ et al., 2004). Folhas de baixa massa foliar especifica (MFE) geram um
menor custo de producdo, menor durabilidade, concentracfes de nitrogénio e fosforo elevadas,
e um incremento na atividade metabolica quando comparadas com as folhas de alta massa foliar
especifica. Em contraponto, o aumento dos custos para a producgéo de folhas com alta MFE é
balanceada pela grande longevidade foliar, baixa taxa metabdlica, eficiéncia no uso de
nutrientes e maior resisténcia a herbivoria (VENDRAMINI et al., 2002; WESTOBY;
WRIGHT, 2006).

Caracteristicas foliares podem fornecer fortes indicios sobre as estratégias ecoldgicas
apresentadas pelas espécies em diferentes contextos (GARNIER et al., 2001; DIAZ et al., 2004,
KATABUCHI et al.,, 2012). As espécies vegetais acabam por responder as diferencas
ambientais (i.e, diferentes estadios sucessionais) por meio de ajustes nas suas caracteristicas
funcionais, que normalmente envolvem diferenciagdo na estrutura, tamanho e composic¢oes
qguimica e nutricional das folhas, indicando plasticidade fenotipica (i.e, mudancas nos tracos
das plantas que reflete as condicbes ambientais onde elas estdo inseridas) (FALCAO et al.,
2015; FONSECA et al., 2018; DERROIRE et al., 2018). Essa plasticidade nas caracteristicas
foliares acabam por regular as interagdes entre planta e herbivoros (SCHOB et al., 2013).

2.4 Grupos funcionais

Grupo funcional é um conjunto de organismos que apresentam atributos semelhantes
nas suas respostas frente as variaveis ambientais (e.g., recursos disponiveis, producdo de
biomassa, nivel de herbivoria), independente de sua relagdo filogenética (GRIME et al., 1997).
As semelhancas sdo baseadas no conjunto funcional dos caracteristicas-chave, o que permite
melhor entendimento da relacdo entre a vegetacao e o ambiente (CORNELISSEN et al., 2003).
Espécies que pertencem ao mesmo tipo funcional apresentam papéis analogos no ecossistema
e diante disso tem pautado o estudo em comunidades (LAVOREL; GARNIER, 2002;
LOUAULT et al., 2005; HULSHOF et al., 2014).

Existem varios atributos que podem ser utilizados na definicao de tipos funcionais, mas
normalmente, sdo utilizados aqueles facilmente mensuraveis e que sejam bons preditores, tais
como os atributos foliares (SKARPE, 1996; DIAZ et al., 1999). Grime et al. (1997) destacam

a importancia da escolha de caracteristicas mais associadas as fungdes do ecossistema, visto
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que representariam mais fielmente as respostas das espécies, contudo, a escolha de atributos
mais estruturais e de observacdo mais rapida, levando em consideragdo suas fungdes é apontada
como uma solucdo viavel (DIAZ et al., 1999; MCGILL et al., 2006). Hodgson e colaboradores
(2011) destacam que para uma abordagem mais apropriada € necessario avaliar a organizacao
dos grupos em contextos mais complexos, se fazendo de inimeros atributos, entre eles a area
foliar especifica e suas variaveis e envolvendo multiplos gradientes.

A delimitacéo de grupos funcionais pode ser feita a partir da resposta das plantas a um
fator ambiental, por seu efeito no ecossistema, ou ainda pela combinacdo de ambos
(LAVOREL; GARNIER, 2002). No entanto, tais definicbes sdo bastante variadas, e muitas
vezes subjetivas, a critério do pesquisador (GITAY; NOBLE; CONNELL, 1999; PILLAR;
SOSINSKI, 2003). Diversos autores ja propuseram grupos funcionais (POORTER et al., 2006;
CHAZDON et al., 2010) entre eles, Swaine e Whitmore (1988), que classificaram as espécies
de plantas quanto a estratégia de regeneracdo em pioneiras ou tolerantes a sombra. Tal
classificacdo € uma das mais conhecidas no campo da ecologia, e aborda dois extremos, onde
as espécies crescem rapidamente, toleram ambientes com alta incidéncia luminosidade e
resistem a herbivoria através da producdo de mais biomassa (COLEY, 1987), as pioneiras ou
intolerantes a sombra, e um conjunto de espécies que se desenvolvem em condicGes de
sombreamento, com crescimento mais lento e que produzem inimeras caracteristicas de defesa
contra herbivoria, 0 que inclui um aparato fisico e quimico, deixando as folhas com custo mais
elevado (COLEY, 1987; AGRAWAL, 2006).

Estudos de herbivoria foliar em distintos grupos funcionais formados a partir de
caracteristicas foliares continuas ainda sdo raros, sendo a questdo normalmente focada em
diferentes grupos fenoldgicos (SILVA; ESPIRITO-SANTO; MORAIS, 2015; LOPEZ-
CARRETERO et al., 2018). Outros trabalhos tem relacionado demandas conflitantes entre
producdo de caracteristicas de defesas e crescimento de plantas, sem abordagens diretas quanto
as taxas de herbivoria (PRINGLE et al., 2011; MENDEZ -ALONZO et al., 2012). Silva,
Espirito-santo e Morais (2015), analisando caracteristicas foliares e herbivoria entre arboreas
deciduas e sempre-verdes de uma floresta tropical seca observaram que as plantas perenes
tiveram maior espessura e teor de fenélicos, com perda foliar de 3,20%, enquanto as deciduas
apresentaram maior area foliar especifica e concentracdo de nitrogénio foliar, obtendo danos
por herbivoria de 6,48%. Isto corrobora a ideia de que plantas pertencentes a diferentes grupos
fenoldgicos ou funcionais apresentam mudancgas nas caracteristicas de defesas, reflexo de suas
adaptacOes, afetando a herbivoria foliar incidente (TOMLINSON et al., 2013)
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2.5 Sucessao ecologica

A sucessdo ecoldgica pode ser entendida como um processo natural de mudancas
progressivas e continuas no estabelecimento e substituicdo de espécies, até o desenvolvimento
do ecossistema para um estadio climax (WURTZ; ANNILA, 2010). Foi primariamente
proposto por Clements (1916) como um processo previsivel e ordenado, a partir do qual as
alteracOes observadas na vegetacao eram indicativas da historia de vida da comunidade vegetal,
considerada pelo autor como um “superorganismo”. Tal conceito, por sua vez, foi questionado
posteriormente por Gleason (1926) e Tansley (1935), que indicavam gue o processo de sucessao
era dependente do acaso e gerada por um comportamento individual das espécies.

Os estudos acerca da sucessao ecoldgica avancaram e diversos parametros de como se
governa este processo tem sido documentado, especialmente em florestas tropicais (QUESADA
etal., 2009; PRACH; WALKER, 2019; ROZENDAAL et al., 2019). Entre esses pontos-chave
estdo as caracteristicas do solo (i.e. tipo, fertilidade, intensidade e uso passado), proximidade
de remanescentes e fontes doadoras a partir do banco de sementes, e o processo de disperséo
(GUARIGUATA; OSTERTAG, 2001; COSTA et al., 2012; MEINERS et al., 2015; PRACH,;
WALKER, 2019). Em florestas tropicais secas 0S mecanismos que guiam a sucessdo e
regeneracdo ainda sdo poucos explorados, sendo necessarios novos enfoques para entender 0s
processos nesse bioma (QUESADA et al., 2009).

A sucessdo ecologica pode ser considerada primaria ou secundaria (PRACH,;
WALKER, 2019; MAKOTO; WILSON, 2019. Na sucessdo priméria, o estabelecimento e
desenvolvimento vegetal dar-se a partir de regiGes sem histérico ou pouquissimos resquicios
bioldgicos. Sendo assim, para o inicio do processo, é de extrema importancia fatores abioticos
como a estabilidade do local, qualidade do solo e o envolvimento da dispersdao a longas
distancias (WALKER et al., 2010; PRACH; WALKER, 2019; MAKOTO; WILSON, 2019). A
sucessédo secundaria envolve &reas abandonadas com prévia comunidade vegetal, ou seja, ainda
com consideravel legado bioldgico. Tais areas sofrem um processo de recolonizacdo, onde
fatores bidticos como a presséo de propagulos, as interaces planta-animal e as a¢des da biota
microbiana do solo se destacam (OIKONOMAKIS; GANATSAS, 2012; VAN DER PUTTEN
etal., 2013; MEINERS et al., 2015; PRACH; WALKER, 2019).

As etapas de uma sucessdo envolvem normalmente um estadio inicial, ou pioneiro,
que é caracterizado por espécies colonizadoras, de crescimento rapido, e um estadio tardio, com

a presenca de plantas mais competitivas e tolerantes ao estresse (GRIME, 2002; REICH et al.,
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2003; LEBRIJA-TREJOS et al., 2010). O progresso de uma comunidade vegetal até sua
caracterizagdo em um outro estadio sucessional varia entre anos e décadas (WALKER et al.,
2010; ROZENDAAL et al., 2019). A caracterizacao de diferentes areas sucessionais em uma
mesma regido ecologica facilita os estudos acerca das respostas das plantas frente as mudancas
ambientais, sendo reconhecida como uma importante ferramenta para entender a dinamica da
comunidade a partir de uma substituicdo espaco-tempo (PICKETT, 1987; FUKAMI,
WARDLE, 2005; ROZENDAAL et al., 2019). Ademais, a montagem de uma cronossequéncia
envolve a coleta de dados sobre a estrutura e a composi¢cdo da comunidade em cada estadio
presente, bem como informacdes relacionadas ao tempo de abandono, atributos da comunidade
vegetal, historico de uso e cobertura do solo (WALKER et al., 2010; MORA et al., 2015). Nesse
sentido, uma abordagem relacionando as caracteristicas funcionais das espécies presentes nas
comunidades com os fatores ambientais ali relacionados se mostra bastante promissora
(MCGILL et al., 2006; VILE; SHIPLEY; GARNIER, 2006). Diversos autores tém indicado
que diferentes histérias de vida e ambientes levam a uma diferenciagdo nas caracteristicas das
plantas (VALLADARES; GIANOLI; GOMEZ, 2007; NEVES et al., 2014; FALCAO et al.,
2016; FONSECA et al., 2018).

A compreensao de fatores diversos em etapas de sucessdo é de fundamental importancia
para tracar estratégias ecoldgicas de conservacdo em Florestas Tropicais ao redor do planeta
(ROZENDAAL et al., 2019; WALKER et al., 2010). Mais da metade dessa formacgdo vem
sendo representada por florestas secundarias, que se desenvolvem a partir de campos
abandonados, especialmente pela acdo antropica (FOLEY et al., 2007; POOTER et al., 2016;
ROZENDAAL et al., 2019). Particularmente em florestas tropicais secas, tal cenério € ainda
mais comum, além de representarem um dos ecossistemas mais ameacados (MILES et al., 2006;
QUESADA et al., 2009). A partir de uma meta-analise em 56 distintas cronossequéncias,
Rozendaal et al. (2019) relataram uma recuperacdo rapida da riqueza de espécies em florestas
secundarias, mas uma resposta bastante lenta na composi¢do das mesmas. Os autores sugerem
ainda que a manutencéo de florestas antigas e secundarias ricas em espécies é crucial para a
conservacao da biodiversidade, especialmente em paisagens tropicais modificadas pelo homem.

Inimeros estudos tém abordado a questdo da herbivoria foliar em areas de sucessao
ecoldgica (GRUNER; POLHEMUS, 2003; POORTER et al., 2004; HAKES; CRONIN, 2012;
MOREIRA et al., 2013; GONZALEZ-ESQUIVEL et al., 2019), todavia, a maioria envolve as
florestas Umidas (QUESADA et al., 2009). Além de caracteristicas ambientais opostas, as
florestas secas possuem a particularidade de grande parte da vegetacdo perder as folhas na

estacao seca, conferindo padrdes distintos de investimento em defesa e incidéncia de herbivoria
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foliar (COLEY; BARONE, 1996; DIRZO; BOEGE, 2008). Nessas regides, o estadio
sucessional tem sido apontado como principal fator nas correlagdes entre a herbivoria e
caracteristicas foliares, como teor de compostos secundarios e contedo de nitrogénio, em
alguns trabalhos (POORTER et al., 2004; SILVA; ESPIRITO-SANTO; MORAIS, 2015;
AQUINO et al., 2015; Fonseca et al., 2018; GONZALEZ-ESQUIVEL et al., 2019). As
caracteristicas foliares de plantas ao longo de gradientes sucessionais podem ser moldadas por
pressdes dos herbivoros, que variam entre os diferentes estddios (POORTER et al., 2004;
HAKES; CRONIN, 2012). Silva et al. (2011), avaliando padrGes temporais de herbivoria na
espécies Handroanthus ochraceus em uma cronossequéncia de floresta tropical seca no sudeste
do Brasil, destacaram que o percentual de herbivoria e a abundancia de insetos mastigadores
diminuiram, a presenca dos inimigos naturais aumentaram e houve reducéo do teor de nutrientes
das folhas com o avanco do gradiente sucessional. Tal padrdo, no entanto, ndo pode ser
considerado unico (MOREIRA et al., 2013; AQUINO et al., 2015; FONSECA et al., 2018;
GONZALEZ-ESQUIVEL et al., 2019), sendo necessarios mais estudos com intuito de entender

as interacOes entre herbivoros e plantas neste ambiente.

2.6 Floresta Tropical Sazonalmente Seca: Caatinga

As florestas tropicais secas abrangem cerca de 42% das florestas tropicais no mundo,
dais quais 51% estdo nas Américas (PENNINGTON et al., 2009; SANCHEZ-AZOFEIFA
2010; BASTIN et al., 2017). Por conta desta grande territorialidade, as médias de precipitacdo
sdo bastante variadas, indo de 250 a 2000 mm e com temperaturas médias de 25 °C
(SANCHEZ-AZOFEIFA, 2010). Tais fatores abioticos sdo correlacionados com a duragio do
periodo seco, que tem no minimo trés meses e, pode perdurar até oito, e os limites de latitude
da regido (SANCHEZ-AZOFEIFA et al., 2005).

O bioma é considerado um dos mais importantes, visto sua grande diversidade de fauna
e flora e alta taxa de endemismo. Em termos de degradacdo ambiental, por sua vez, € um dos
mais ameacados (ESPIRITO-SANTO et al., 2008; QUESADA et al., 2009; PORTILLO-
QUINTERO; SANCHEZ-AZOFEIFA, 2010; SANTOS et al., 2011). A sua vegetacdo é
caracterizada especialmente por plantas deciduas, com quase totalidade das arvores perdendo
suas folhas no periodo seco (NASCIMENTO; FAGG; FAGG, 2007). Diante destes pontos, se
tornam imprescindiveis acdes prioritarias de conservacdo e mais estudos para tais areas
(ESPIRITO-SANTO et al., 2008).
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No Brasil esta localizada a Caatinga, a maior e mais diversificada area de FTSS da
regidao neotropical (SILVA et al. 2017). Essa fitofisionomia ocupa aproximadamente 11%
(912.529 Km?) do pais, abrangendo os estados do Maranh&o, Piaui, Ceara, Rio Grande do
Norte, Paraiba, Pernambuco, Alagoas, Sergipe, Bahia e parte do Norte de Minas Gerais
(SILVA; LEAL; TABARELLI, 2017; SANTOS et al., 2014). Seu nome é originario do tupi-
guarani, e significa mata branca devido a caracteristica marcante de perder as folhas no periodo
de estiagem (TABARELLI et al., 2018). Apesar de apresentar uma biota rica, continua sendo
uma das regides menos estudadas da América do Sul no que diz respeito a sua biodiversidade
(SILVA; OREN, 1997; SILVA; TABARELLI, 1999; SANTOS et al., 2011).

Na Caatinga encontra-se um clima semiarido, segundo a classificacdo de Koppen,
predominando trés tipos: BShw — pequena estacdo chuvosa com precipitaces concentradas
entre dezembro e janeiro; BShw’ — pequena esta¢do chuvosa no verdo e picos de precipitacdo
nos meses de margo e abril e; BShs” — semiérido, com curta estagdo chuvosa no outono-inverno
e chuvas concentradas entre maio e junho (EMBRAPA, 1998). A precipitacdo anual varia entre
240 mm a 700 mm e a temperatura média proximo aos 28°C, com umidade relativa do ar de
aproximadamente 60% (PRADO, 2003; LUCENA et al., 2008; PEREIRA; BAKKE, 2010).
Prado (2003) destaca que o periodo seco na Caatinga aumenta da periferia para o centro, com
localidades atingindo periodos de escassez hidrica de sete a onze meses.

A agua ¢é apontada por diversos autores como o principal recurso limitante da Caatinga,
resultado da irregularidade pluviométrica, mesmo no periodo de chuvas (SAMPAIQO, 1995). As
diferencas de pluviosidade influenciam a estrutura e distribui¢cdo da comunidade vegetal, e 0
padrdo de interacOes planta-animal (LEBRIJA-TREJOS et al., 2011; BUZZARD et al., 2015;
FALCAO et al., 2015; FONSECA et al., 2018). Somam-se a isto, caracteristicas como alta
radiacdo solar e baixa nebulosidade, que estdo presentes em praticamente todo o ano,
provocando uma alta taxa de evaporacao e a consequente dessecacio do solo (TROVAO et al.,
2007).

A forte sazonalidade, caracteristica da Caatinga e outras FTSS, concentra basicamente
toda a herbivoria durante o periodo chuvoso, quando a maioria das espécies vegetais produzem
suas folhas (Filip et al., 1995). O pico de atividade dos herbivoros dar-se até a primeira metade
desse periodo, resultado de uma maior palatabilidade das folhas, diminui¢cdo de inimigos
naturais e menor contetdo de fendlicos, todavia, esse recorte pode ser alterado entre distintos
estadios sucessionais (FILIP et al., 1995; BOEGE, 2005; PEZZINI et al., 2008). Em FTSS, a
taxas de herbivoria foliar variam entre 3% e 73%, mas o registro médio é de aproximadamente
17% (FILIP et al., 1995).
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Estudos sobre herbivoria foliar na Caatinga sdo escassos, sendo primordialmente
focados na resposta de insetos herbivoros aos estresses abiéticos do ambiente (COELHO et al.
2012; RIBEIRO et al., 2013; NEVES et al., 2014; LEAL et al., 2016; LEAL et al., 2018).
Efeitos da estrutura da vegetacdo sobre comunidades de herbivoros em escalas locais e
regionais tem sido reportada (NEVES et al., 2014; SOUSA-SOUTO et al., 2014; NOVOTNY
et al., 2007). Quando se leva em consideracdo apenas os trabalhos que envolvem caracteristicas
foliares de defesa em plantas, tal nimero é ainda menor (LEAL et al., 2018; FONSECA et al.,
2018). Apesar de ndo existir um padrdo definido, a herbivoria foliar normalmente esta
relacionada de forma negativa as defesas quimicas e fisicas, e positivamente ao contetido de
nutrientes, em especial o nitrogénio foliar (SILVA; ESPIRITO-SANTO; MORAIS, 2015;
FONSECA et al., 2018; KURSAR e COLEY 2003; DOURADO et al., 2016). Além da
herbivoria por insetos, extensivas areas de caatinga apresentam grandes densidades de caprinos,
que se alimentam da vegetacao nas proximidades das residéncias de seus criadores, aumentando
a presséo por herbivoria (LEAL et al., 2018).

A caatinga vem sofrendo uma progressiva perda da vegetacao decorrente de atividades
antropicas como agricultura de corte e queima, exploracdo de madeira para lenha, caca de
animais e a remocao da vegetacdo para a pecuaria extensiva (LEAL et al., 2005); o que vem
agravando problemas socio-ambientais (SANTOS et al., 2014; POORTER et al., 2016;
MIRANDA et al., 2018). A devastacdo da cobertura vegetal do semiarido é uma realidade
preocupante. Informacdes ddo conta da exaustdo das formacg6es primarias em quase todos 0s
estados nordestinos e a drastica reducdo das formacGes secundarias, na maior parte da regido,
com diversas areas em processo de desertificacdo (SANTOS et al., 2011; SANTOS et al., 2014;
VICO et al., 2015). Tal situacdo se agrava, por representar uma das FTS mais populosas do
mundo (PORTILLO-QUINTERO; SANCHEZ-AZOFEIFA, 2010). Além disso, engloba
poucas Unidades de Conservacdo (ESPIRITO-SANTO et al., 2008). Neste cenario, 0 estudo
de caracteristicas foliares nesse mosaico de estadios sucessionais sdo importantes para prever
as respostas dos atributos frente as diferentes condi¢fes ambientais e como as interagdes
acontecem neste meio. De acordo com Leal et al. (2018), mudangas ou quebras nessas
interacOes podem gerar um efeito cascata em diversos niveis biologicos e padroes de resiliéncia
das espécies. Adicionalmente, informacbes sobre a dinamica florestal neste bioma s&o
reduzidas (SUNDERLAND et al., 2015).
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Resumo

O estabelecimento de grupos funcionais vegetais em diferentes fases da regeneracdo natural é
uma importante ferramenta que permite a reunido de espécies com atributos semelhantes,
facilitando o entendimento da relacédo entre a vegetacéo e 0 ambiente. As semelhancas baseadas
no conjunto de caracteristicas foliares das plantas podem regular as interacdes planta-herbivoro,
afetando a incidéncia e as taxas de herbivoria. Diante disso, este trabalho teve como objetivo
analisar a presenca de grupos funcionais a partir de caracteristicas foliares de defesas de plantas
ocorrentes em Floresta Sazonalmente Seca e comparar, se presentes, 0s seus niveis de
herbivoria foliar e a relacdo a essas caracteristicas de defesa. Foram selecionadas as espécies
arbdreas mais abundantes na area de estudo. Foram medidas a area foliar especifica, densidade
foliar, espessura da folha, teor de fendlicos e o percentual de perda de area foliar por herbivoria
em dez individuos por espécie. A avali¢do foi realizada no final da estacdo chuvosa, durante
dois anos consecutivos. A analise de agrupamento evidenciou a formacgdo de quatro grupos
funcionais. A taxa média de perda foliar por herbivoria neste trabalho variou entre 1,2 e 31,3%,
apresentando diferencas entre todos os grupos obtidos. A variacdo foi resultado de diferentes
estratégias utilizadas pelas plantas: o grupo G1 foi representado por atributos de espécies mais
conservativas; o grupo G2 apresentou alta defesa contra herbivoros; o grupo G3 foi
caracteristico de espécies mais aquisitivas; e 0 grupo G4 em caracteristicas para uso
conservador da agua. A estratégia de maior protecdo contra herbivoria resultou em folhas
menores, mais densas e com alto teor de fendis, corroborando a eficiéncia desses tracos, que
podem constituir efetivas barreiras para o consumo vegetal em florestas tropicais sazonalmente
secas.

Palavras-chave: Atributos funcionais; Caatinga; Defesa vegetal; Esclerofilia; Fenolicos;
Folivoria.
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1. Introducéo

As interacdes planta-herbivoro sdo de grande importancia, visto suas implicacGes na
distribuicdo e na abundancia das espécies vegetais, através do tempo e do espago, por
provocarem geralmente efeitos negativos no crescimento e capacidade reprodutiva das plantas,
reduzindo sua habilidade competitiva e adaptacdes responsaveis pela diversidade (Van-Velzen
e Etienne, 2015). A pressao exercida por essas interacdes tem provido um forte fator de selecéo
nas defesas das plantas, especialmente nos trépicos (Karban, 2011).

A fim de reduzir o ataque dos herbivoros, as plantas exibem uma variedade de
estratégias e modificacdes (Van-Velzen e Etienne, 2015), como a producdo de inimeros
metabolitos secundarios, defesas fisicas diversas e mudancas no conteudo nutricional, que
acabam atuando como barreiras aos fitofagos (Silva et al., 2015; Fonseca et al., 2018). Esses
atributos de defesa provavelmente nunca aparecerdo nas plantas de forma espontanea, e muitas
vezes interagem aumentando a aptidao de defesa da planta (Agrawal e Fishbein, 2006; Silva e
Batalha, 2011). Os varios atributos de uma espécie devem indicar, entdo, em que condicdes ela
tende a ter um maior sucesso (Falcao et al., 2015; Firn et al., 2019).

Os investimentos na producdo de substancias quimicas e no desenvolvimento de
estruturas fisicas em resposta a pressdo de herbivoria, muitas vezes acabam revelando um trade-
off entre a capacidade da planta em adquirir nutrientes e crescer mais rapidamente e de
conservar seus recursos em tecidos mais protegidos e duraveis, e até mesmo na predominancia
de algum tipo de defesa em detrimento de outro (Van-Velzen e Etienne, 2015). Algumas teorias
que enfocam as interacdes planta-inseto sugerem que espécies vegetais com diferentes historias
de vida também exibam diferencas nos caracteres de defesa contra a herbivoria (Ribeiro e
Fernandes, 2010). Isso pode ser observado em plantas que vivem em ambientes ricos em
nutrientes, onde a producdo foliar é relativamente menos custosa e o investimento em defesas
é diminuido. Maiores areas foliares especificas aumentam as superficies assimilatorias, o que
acarreta uma interceptacdo luminosa maior e maiores taxas fotossintéticas. As folhas sdo mais
finas e o investimento em carbono para producédo de carboidratos estruturais como a celulose é
menor (Falcdo et al., 2017; Firn et al., 2019). J& nos ambientes mais pobres, 0 custo de
construgéo foliar acaba sendo mais elevado e a longevidade foliar tende a ser maior, sendo
vantajoso o investimento em defesas (Wright e Cannon, 2001; Poorter et al., 2004; Falcéo et
al., 2017). Portanto, hipbteses propostas para a defesa vegetal estdo fortemente correlacionadas

ao espectro de economia da planta (Defossez et al., 2018).
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A herbivoria foliar é fortemente controlada por mecanismos ascendentes, especialmente
nos ambientes terrestres (Dekeukeleire et al., 2019; Gonzalez-Esquivel et al., 2019), onde o
desempenho se da de forma geral pelos tracos de folhas, que convergem a partir de fatores
bioticos e abidticos (Pringle et al., 2011). Neste sentindo, a formacé&o de tipos funcionais a partir
de atributos foliares, que por sua vez, tem forte influéncia na herbivoria foliar, nos permite
reunir grupos de espécies que respondem de forma similar aos fatores bidticos e abioticos,
independente da sua relacdo filogenética, permitindo um melhor entendimento acerca da
relacdo entre a vegetacdo e o ambiente (Cornelissen et al., 2003).

VariagBes nas caracteristicas funcionais das folhas sdo um dos aspectos-chave nos
estudos em ecologia funcional, uma vez que podem gerar correlagdes ecoldgicas importantes,
como a observacao de diferentes estratégias adaptativas sob limitacdes ambientais diversas,
além da relativa facilidade de mensuracdo e o baixo custo (Cornelissen et al., 2003). De fato, a
definicdo de grupos funcionais de plantas a partir de caracteristicas funcionais continuas tem se
demonstrado como a abordagem mais apropriada para compreender as respostas das plantas ao
meio, suas distribuicBes, abundancias e interagdes bioticas, independente de classificacbes
dicotémicas (McGill et al., 2006; Laughlin, 2013; Gonzalez-Esquivel et al., 2019). Os
herbivoros, por sua vez, consomem preferencialmente plantas mais relacionadas entre si, isto
é, com caracteristicas foliares semelhantes (Agrawal, 2007; Benitez-Malvido e Dattilo, 2015),
sendo um fator importante das redes de interacbes entre planta e herbivoros (Prado e
Lewinsohn, 2004). Entre as caracteristicas foliares que tém sido utilizadas de forma ampla em
estudos de atributos ecoldgicos estdo a area foliar especifica: caracteristica que reflete o custo
de construgédo da folha baseado principalmente em carbono (Falcéo et al., 2017) e a espessura
e densidade foliar: caracteres mais escleromérficos, que quando elevados estéo relacionados a
defesa contra herbivoros e protecdo contra perda de dgua (Wright e Cannon, 2001; Falcdo et
al., 2015).

Estudos em florestas tropicais secas tem demonstrado que o conjunto com diferentes
dimensGes de atributos funcionais das plantas podem resultar em taxas de herbivoria diversas
(Fonseca et al., 2018; Gonzalez-Esquivel et al., 2019). Deste modo, entender as diferencas entre
os tragos defensivos e funcionais adotados pelas plantas nos permite inferir como se dara as
respostas frente a herbivoria a partir das variagdes ambientais (Agrawal e Fishbein, 2006). Em
particular, a abordagem de herbivoria foliar incidente em diferentes grupos funcionais tem sido
pouco explorada, especialmente quando formados de caracteristicas foliares continuas, apesar
de sua importancia nas interacfes entre herbivoros e plantas (Silvaet al., 2015; Lopez-Carretero

et al., 2018). Sendo assim, é de se esperar que caracteristicas foliares fornecam fortes indicios
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sobre estratégias ecoldgicas apresentadas pelas espécies em diferentes contextos. Assim, N0ssos
objetivos foram: 1) Identificar a presenca de grupos funcionais a partir de caracteristicas foliares
de plantas ocorrentes em Floresta Sazonalmente Seca; 2) Relacionar seus niveis de herbivoria

foliar.

2. Material e métodos

2.1. Area de estudo

O estudo foi conduzido na Fazenda Tamandua (06°59'13" para 07°00'14" S e 37°18'08"
para 37°20'38" W), municipio de Santa Terezinha, estado da Paraiba, no Brasil. Situado na
regido do sertdo das Espinharas, é caracterizada como uma floresta tropical sazonal seca
(FTSS), com médias pluviométricas anuais que podem atingir os 600 mm, com chuvas
concentradas num periodo de 2 a 4 meses, entre janeiro e abril. (Falcdo et al., 2015). A &rea
esta situada numa altitude média de 240 metros e a temperatura media é de 32,8 °C. Em 2016
e 2017, anos de coleta, os niveis de precipitacdo acumulados até abril foram 590,3 mm e 531,6
mm, respectivamente

A fazenda representa uma das maiores areas conservadas e protegidas de Caatinga da
regido Nordeste do Brasil, o que foi primordial para o desenvolvimento deste estudo. Com
histérico de uso da terra bastante documentado, a fazenda rene um conjunto de vérias antigas
propriedades usadas para plantacfes de algodao perene, que foram abandonadas no periodo da
“praga do bicudo”, por volta da década de 1980. A partir dessas atividades antropicas pretéritas,
muitas areas da fazenda apresentam manchas de FTSS em distintas etapas de sucessdo
ecoldgica. O uso de fertilizante nesses ambientes ndo é conhecido (Cabral et al., 2013; Falcao
etal., 2015).

As coletas foram realizadas em area de caatinga preservada (tardia), que nunca sofreu
cortes rasos significativos e ndo apresenta sinais de modificagdo humana ou grandes distarbios
desde 1950. A vegetacao de porte arbdreo se destaca por sua diversidade de espécies, em relagédo
aos outros estadios, contando com varios individuos bastante desenvolvidos e de espécies
climax; e em uma &rea de caatinga antropizada, estando em regeneracdo natural hd 20 anos
(inicial), com histérico de perturbagcdes como corte raso, plantio de algodao. Caracterizada por
forte presenca de especies herbaceas e espécies de porte arbustivo e arbdreo que se apresentam

relativamente dispersas. N&o existem registros do uso de fertilizante em nenhuma das areas.
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Cada area de coleta corresponde a 2000 m? e estdo localizadas de maneira isoladas e rodeadas

de arame farpado para evitar possiveis entradas de animais de criagéo.

2.2. Amostragem

A amostragem das folhas para a medicdo de suas caracteristicas, teor de fendlicos e o
percentual de perda foliar por herbivoria ocorreu sempre ao fim da estacdo chuvosa, em abril
de 2016 e abril de 2017, permitindo também estimar o acimulo do dano foliar no decorrer da
vida util da folha.

Para este estudo foram selecionadas as espécies vegetais arbdreas presentes na area de
estudo, previamente identificadas em estudos de fitossociologia (Cabral et al., 2013). Baseados
nesses levantamentos e em excursdo preliminar em campo, foram selecionadas todas as
espécies que apresentassem um Diametro na Altura do Peito (DAP) > 7 e que possuissem, no
minimo, dez individuos, em cada area de coleta. Espécies presentes simultaneamente nas duas
areas selecionadas foram considerados a titulo de anélise como distintas (tabela 1). Estudos na
prépria area de estudo destacam a plasticidade fenotipica de atributos foliares em algumas

dessas espécies (Falcdo et al., 2015; Falcdo et al., 2017).

Espécies vegetais Local de coleta
Amburana cearensis A.C. Smith Area preservada
Anadenanthera colubrina (Vell.) Brenan Area preservada
Aspidosperma pyrifolium Mart Areas antropizada e preservada
Bauhinia cheilantha (Bong.) Steud. Areas antropizada e preservada
Cenostigma pyramidale (Tul.) Gagnon & G.P.Lewis Areas antropizada e preservada
Combretum leprosum Mart. Area preservada
Commiphora leptophloeos (Mart.) J.B. Gillet Area preservada
Cynophalla flexuosa (L.) J.Presl Area preservada
Jatropha mollissima (Pohl) Baill. Area antropizada
Mimosa tenuiflora (Willd.) Poir Area antropizada
Piptadenia stipulacea (Benth.) Ducke Area antropizada

Tabela 1: Lista das espécies arbdreas mais abundantes e que foram selecionadas para medicao
de suas caracteristicas foliares e seus respectivos locais de coleta em areas de Floresta Tropical

Sazonal Seca (Santa Terezinha, Paraiba, Brasil).
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2.2.1. Caracteristicas foliares e teor de compostos fendlicos

Foram selecionados dez individuos, por espécie, por ano, para a medicdo das
caracteristicas foliares. As avaliacGes se deram em dez folhas por planta, totalmente expandidas
e sem sinais de herbivoria (Pérez-Harguindeguy et al., 2013). Foram mensurados: area foliar,
area foliar especifica, espessura e densidade. A espessura da folha foi medida por paquimetro
digital em sua maior largura evitando a nervura central (Pérez-Harguindeguy et al., 2013). As
folhas foram digitalizadas com auxilio de um scanner de mesa e as imagens utilizadas para
determinacdo da area total no software Image J (Rasband, 2010). Posteriormente, foram secas
em estufa a 70 °C durante 48 horas para determinacdo da biomassa. A area foliar especifica foi
definida entre a razdo da area foliar com peso seco, conforme Garnier et al. (2001). A densidade
foliar foi determinada conforme Witkowski e Lamont (1991).

As folhas secas foram maceradas em p6 fino e usadas para quantificar a concentracao
de compostos fenodlicos. Foram dissolvidos cerca de 20 mg do material vegetal macerado em
80% de metanol. O extrato foi entdo obtido pela ebulicdo do material e a reacdo foi realizada
utilizando-se o reagente de Folin-Ciocalteu a 10%, seguindo a metodologia de Amorim et al.
(2008). Os resultados foram alcancados por meio da interpolacdo da absorbancia das amostras
contra uma curva padrdo, obtida a partir de uma projec¢do com o &cido tanico (0,1 mg ml-1), em
um espectrofotdbmetro (Genesys 10S UVVIS, Thermo Scientific, Waltham, EUA) calibrado em

um comprimento de onda de 760 nm.

2.2.2. Herbivoria foliar

O dano foliar por herbivoria foi medido em vinte folhas maduras, dispostas em diferentes
posi¢des da planta, por ano, para cada individuo selecionado. As folhas foram digitalizadas com
0 auxilio de um scanner de mesa, para definir seus danos. A area total de cada folha, bem como
a de fragmentos removidos pelos folivoros foram quantificadas com o software Image J
(Rasband, 2010). Cada digitalizagéo foi convertida para a forma binaria (preto e branco) e entéo
foi calculada a porcentagem de herbivoria, através da seguinte formula: % de dano foliar =
[(Area Perdida/Area Total) X 100]. Na mensuracdo da herbivoria considerou-se danos
ocasionados por mastigadores e cortadores. O percentual médio de herbivoria foi definido

individualmente para cada planta.



39

2.2 Analise de dados

A separacdo das espécies em grupos funcionais a partir dos atributos foliares coletados
deu-se a partir de uma analise de agrupamento usando a distancia euclidiana no método de
Ward (maior valor de indice cofenético). As varidveis estudadas (area foliar especifica,
densidade, espessura, teor de fendis e herbivoria) foram submetidos & analise MANOVA de
medidas repetidas, onde os grupos estabelecidos eram a variavel independente. Quando
necessario, o contraste de médias foi feito a posteriori a partir do teste de Bonferoni a 5% de

probabilidade. As analises foram realizadas no software Statistica 10.0 (StatSoft, 2000).

3 Resultados
3.1. Definicao e caracteristicas dos grupos funcionais

Foram identificados quatro grupos funcionais a partir da analise de agrupamento: o
Grupo GL1 é caracteristico de espécies com valores intermediarios de area foliar especifica,
densidade e espessura. O Grupo G2 reuniu as espécies que apresentaram baixa area foliar
especifica e espessura e alta densidade da folha. O Grupo G3 se formou com espécies de alta
area foliar especifica e espessura e baixa densidade. O G4 agrupou espécies que apresentaram
baixa area foliar especifica e densidade e alta espessura. Considerando apenas as espécies co-
ocorrentes nas areas (i.e., consideradas a titulo de analise como distintas) apenas Aspidosperma

pyrifolium se diferenciou em grupos.
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Fig. 1. Dendrograma de agrupamento (distancia euclidiana) obtida pelo método de Ward
baseado em caracteristicas foliares de espécies de plantas em areas de Floresta Tropical Sazonal
Seca (Santa Terezinha, Paraiba, Brasil). O valor de corte (5.0) € destacado na figura. O indice
de correlagdo cofenética foi de 80.02.
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3.2. Atributos foliares e teor de compostos fendlicos

A éarea foliar especifica apresentou os menores indices nos grupos G2 e G4, nao
diferindo entre si, apenas com os demais (p < 0.05). Ndo houve diferenca entre os anos de
coletas (p > 0.05) (figura 2A). O maior valor de densidade foliar foi observado no grupo G2 (p
< 0.05). Os menores indices foram dos grupos G3 e G4 (figura 2B). Quanto a espessura foliar,
0 G1 e G2 obtiveram significativamente os menores valores (p < 0.05) (figura 2C). Os maiores
teores de compostos fendlicos no primeiro ano de coleta foram detectados no grupo G1, que
diferiu estatisticamente dos demais, que apresentaram, entretanto, indices semelhantes (p <
0.05). No segundo ano, maiores valores foram aferidos nos grupos G1 e G2, diferindo apenas
dos demais grupos (p < 0.05) (figura 2C). Nos dois anos de coleta os dados de todos os atributos

seguiram a mesma tendéncia entre os grupos (tabela 2).
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Fig. 2. Atributos foliares (a) Area foliar especifica; (b) densidade da folha; (c) espessura foliar;
(d) concentragdo de compostos fendlicos em diferentes grupos funcionais (G1; G2; G3 e G4)
de Floresta Tropical Sazonal Seca (Santa Terezinha, Paraiba, Brasil) em dois anos. Barras = SE
seguidas de letras iguais ndo sdo significativamente diferentes pelo teste de Bonferroni (5%).



Variaveis respostas F df P

Area foliar especifica 20,496 10 0,000136
Densidade foliar 69,733 10 0,001652
Espessura foliar 25,890 10 0,011768
Contetdo de fendlicos 22,290 10 0,000168
Dano foliar por herbivoria 65,354 10 0,000001
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Tabela 2: Analise multivariada de variancia (MANOVA) de caracteristicas funcionais: area
foliar especifica, densidade foliar, espessura foliar, teor de fenolicos; e o dano foliar por
herbivoria em diferentes grupos funcionais de plantas de Floresta Tropical Sazonal Seca (Santa

Terezinha, Paraiba, Brasil).

3.3. Herbivoria foliar e grupos funcionais

O percentual médio de perda foliar por herbivoria neste trabalho variou entre 1,2 e 31,3%

com taxas estatisticamente diferente em todos os grupos analisados (p < 0.05). Os maiores

indices foram verificados no G4, enquanto que o grupo G2, apresentou as menores

porcentagens de herbivoria. O mesmo foi observado nos dois anos de coleta, que teve uma

tendéncia de aumento no segundo ano, no entanto sem diferir estatisticamente (p > 0.05) (figura

3).
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Fig. 3. Percentual de dano foliar por herbivoria nos diferentes grupos funcionais de plantas (G1;
G2; G3; G3) de Floresta Tropical Sazonal Seca (Santa Terezinha, Paraiba, Brasil) em dois anos.
Barras + SE seguidas de letras iguais ndo sdo significativamente diferentes pelo teste de

Bonferroni (5%).
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3. Discussdo

Os diferentes espectros de caracteristicas funcionais entre os grupos estabelecidos
refletem os melhores ajustes e estratégias para maximizar a aptidao e a sobrevivéncia vegetal e
indicam suas demandas conflitantes, influenciando, por sua vez, as interac0es entre planta e
herbivoros (Silva et al., 2015; Derroire et al., 2018; Defossez et al., 2018). Sendo assim foi
possivel observar estratégias distintas entre os grupos formados: individuos do grupo G1 séo
representados por atributos de espécies mais conservativas; o grupo G2 é indicativo de espécies
que com alta defesa contra herbivoros; o grupo G3 foi eficiente no desenvolvimento da area
foliar por biomassa investida, resultando em maiores superficies assimilatorias, caracteristico
de espécies mais aquisitivas; e 0 grupo G4, por sua vez, revela uma estratégia mais centrada na
conservacao de agua (i.e, aumento da espessura da folha). Apenas Aspidosperma pyrifolium se
diferenciou em grupos. Tal resultado € em virtude de plasticidade fenotipica apresentada pela
espécie, que refletiu em diferencas mais amplas em atributos como a area foliar especifica,
espessura e densidade foliar entre os ambientes. A presenca das demais espécies em mais de
um estadio sucessional deve ser resultado de adaptacdes em atributos que ndo foram medidos
nesse trabalho. Por exemplo, Falcdo et al. (2015), na mesma area de estudo, indicaram que C.
pyramidale apresentou grande plasticidade fenotipica entre estadios sucessionais em atributos
relacionados a absorcdo e manutencdo de estado da dgua. Ambientes de sucessdo podem
favorecer fortemente a plasticidade em caracteristicas de defesa e promover a variabilidade na
resisténcia de plantas (Hakes e Cronin, 2012; Fonseca et al., 2018; Gonzalez-Esquivel et al.,
2019).

A variacdo no percentual de dano foliar por herbivoria indicados neste estudo pode ser
considerada alta. Nas florestas tropicais, o0 consumo foliar atinge aproximadamente 28% (Coley
et al.,, 2018). Ao considerarmos, no entanto, as florestas secas, esse valor € normalmente
inferior (Filip et al., 1995). Fonseca et al. (2018) relatou perda por herbivoria entre 2,5 e 4,4%
para areas de florestas secas em Minas Gerais/Brasil. Hernandez et al. (2014) observaram, por
sua vez, percentuais entre 1,8 e 33,4% em floresta tropical seca do México. A amplitude
observada neste trabalho pode ser resultado das diferentes caracteristicas foliares utilizadas pelo
conjunto de espécies de determinado grupo funcional, que acabou por diferenciar grandemente
0 percentual de herbivoria entre eles. Estudo analisando diferentes grupos funcionais
fenoldgicos indicaram que plantas perenes apresentaram maior espessura e concentracdo de
fenolicos e menor conteldo de nitrogénio e AFE que as plantas deciduas, que perderam, por

sua vez, o dobro de area foliar por herbivoria (Silva et al., 2015). Agrawal e Fishbein (2006)


https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S1439179115000249#!
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conseguiram distinguir trés grupos de plantas com base em sete caracteristicas da planta. As
sindromes de defesa das espécies foram associadas a defesas fisicas, baixa qualidade nutricional
e alta defesa quimica. O dano foliar por herbivoros é resultado da influéncia de fatores em niveis
topo-base, como a presenca de inimigos naturais e base-topo, como mudancas na diversidade
de plantas e seus atributos foliares (Tylianakis e Morris, 2017; Dekeukeleire et al., 2019;
Gonzéalez-Esquivel et al., 2019). A presenca de certo tipo de defesa vegetal e 0 seu grau de
intensidade frente a outras “sindromes de defesa” ird revelar uma demanda conflitante entre os
beneficios que trard para a planta, os custos de producéo e disponibilidade de recursos (Van-
Velzen e Etienne, 2015).

A densidade, espessura e o teor de fendlicos foram determinantes para a discrepancia
nos percentuais de herbivoria observados nos grupos G2 e G4. De fato, esses dois grupos
exibem as menores taxas de AFE, mas apresentam, respectivamente, 0 menor e maior indice de
perda foliar entre os grupos formados. Valores mais baixos de AFE indicam um maior
investimento de carbono por unidade de &rea da folha, aumentando a vida Gtil e os custos de
construcdo e manutencao (Falcdo et al., 2015; Firn et al., 2019). No caso do G4, a estratégia do
grupo foi em direcdo ao aumento da espessura da folha, que estd fortemente associada a
suculéncia, e ao uso conservador da agua (Hodgson et al., 2011; Kitajima et al., 2012). Por
outro lado, 0 aumento da espessura nao favoreceu a diminuicao da herbivoria foliar nesse grupo,
embora seja relacionado em alguns trabalhos (Kitajima et al., 2012; Gonzalez-Esquivel et al.,
2019). Além disso, apresentou menores contelidos de fenolicos, que é associado a uma maior
protecdo da planta contra herbivoros, numa relacdo conhecida em diversos ambientes,
especialmente em Florestas Tropicais Secas (Poorter et al., 2004; Coley et al., 2018). O grupo
G2 partiu para uma estratégia de aumento da densidade foliar. Esta, por sua vez, se relaciona
intimamente com a protecdo da planta contra herbivoria, resultando em caracteristicas como
aumento da esclerofilia e ainda na reducdo da potencial palatabilidade e nutricdo do tecido da
folha (Wright e Cannon, 2001; Kitajima et al., 2012; Chauvin et al., 2018). A densidade pode
ser considerada um tipo de defesa inicial para diversos tipos de herbivoros generalistas e uma
das mais eficazes, visto que resulta em folhas mais duras e com maior resisténcia biomecanica
para o inseto herbivoro (Chauvin et al., 2018; Coley et al., 2018; Gonzalez-Esquivel et al.,
2019). Paralelamente, o grupo também apresentou alta defesa quimica, o que contribui para a
limitacdo do consumo foliar pelo herbivoro (Aboshi et al., 2018; Coley et al., 2018).

A oposicdo entre caracteristicas mais conservativas, observadas no grupo G1, e mais
aquisitivas, no grupo G3, refletiu também no aumento de mais de 300% na perda foliar entre

esses grupos, respectivamente. No G3, as espécies estdo representadas por possuirem folhas
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maiores, que demandam maior recepgéo de luz e, por conseguinte podem adquirir recursos de
forma mais rapida (Chauvin et al., 2018). Essas folhas acabam se tornando mais vulneraveis ao
ataque de herbivoros pois normalmente sdo mais macias, menos resistentes e atreladas a
conteudos mais elevados de nutrientes foliares, tornando-as mais palataveis (Firn et al., 2019).
A substituicdo do tecido foliar consumidos por herbivoros tem custos relativamente mais baixos
(Poorter et al., 2004). A efetividade em termos de defesa no desenvolvimento foliar mais rapido
pode ndo ser tdo alto, no entanto, é uma forma de diminuir impactos negativos gerados pela
herbivoria realocando recursos deste fim para o seu crescimento (Coley et al., 2018). Ademais,
a baixa densidade foliar apresentada no grupo confirma o efetivo papel dessa caracteristica na
herbivoria foliar incidente (Gonzalez-Esquivel et al., 2019; Chauvin et al., 2018), além de uma
alta espessura, indicativo de plantas em ambiente com alta incidéncia luminosa (Hodgson et al.,
2011). Por outro lado, o grupo G1, com caracteristicas opostas, inclui também um alto teor de
fendis, que é indicativo de uma menor concentracdo de nutrientes nas folhas. Com niveis mais
baixos de nutrientes, especialmente nitrogénio, ha limitacdo na sintese de proteinas, levando ao
deslocamento de seus precursores para a metabolizacdo dos compostos fendlicos (Cartelat et
al., 2005; Zhu et al., 2013). A resposta deste tipo de defesa depende do herbivoro em questéo e
quais tipos de fendis foram produzidos pela planta (Close e McArthur, 2002; Coley et al., 2018).
Além de protecdo contra herbivoros, a presenca de compostos fendlicos também esta associada
a protecdo contra a radiacdo ultravioleta (Close e McArthur, 2002; Moreira et al., 2018).Tais
caracteristicas acabam por refletir o baixo percentual de perda foliar relatado, que tendem a ter

folhas menos palataveis para os herbivoros (Funk et al., 2017; Firn et al., 2019).

4. Conclusoes

Os grupos que foram estabelecidos neste trabalho (i.e., formados com base em
caracteristicas foliares) evidenciam fortemente diferentes estratégias ecoldgicas apresentadas
pelas especies vegetais a fim de tolerarem as condi¢fes marcantes de ambientes semiéridos
como estresse hidrico e alta incidéncia luminosa e de suas respostas frente a herbivoria foliar.
Nossos resultados corroboram ainda a eficiéncia de tragos das folhas, especialmente densidade
e 0 contetdo de fendlicos, que podem constituir efetivas barreiras para o consumo vegetal.
Sugerimos que outros estudos sejam realizados a fim de melhor entender como a herbivoria
foliar responde a estes atributos a longos prazos e que outros parametros, como 0s tipos de

fenois presentes nas plantas, também possam estar afetando tais respostas.
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Abstract

The set of leaf traits is growingly being viewed as something essential to the evolution and
ecologic role of plant defenses. On the other hand, plants express different leaf traits in different
succession stages as a response to the diverse environmental conditions. This variation can
impact the percentage of herbivory linked to the performance of the herbivore insects. Thus,
we aimed to compare the expression of leaf defenses in established plants over different
succession stages and how these defenses modify the plant-herbivore interactions based on
herbivory rates. We analyzed physical leaf parameters (specific leaf area, thickness, and
density), nutrient content (N, P, and K), total phenolic compounds and leaf herbivory. The
native species Aspidosperma pyrifolium and Cenostigma pyramidale were sampled in early and
late succession stages. Results showed that the plant investment in defenses varies according to
the succession stage and that both species have similar defense strategies, confirming the
resource availability hypothesis. Individuals from the early stage adopt a strategy of tissue that
cost less and are easy to replace (lower sclerophylly, higher nutrient content and less phenolic
compounds), while the later stage individuals allocate resources in long-lived tissue (higher
sclerophylly, lower nutrient content) with higher levels of phenolic compounds. For both
species in this study, the average percentage of leaf herbivory observed was higher in the early

stage. As for the analyzed traits, only the content of phenolic compounds in A. pyrifolium and
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nitrogen in C. pyramidale showed a negative and a positive correlation with loss of leaf area,
respectively. Our data indicate that plant defenses are tightly coupled to the plant's economic

spectrum.

Keywords: Leaf nutritional content, Natural regeneration, phenolic compounds, sclerophylly,

semiarid.
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Introduction

Plant-insect interactions are essential for maintaining the biodiversity and the function
in ecosystems (Endara & Coley 2011). The production of secondary compounds and a higher
leaf sclerophylly are examples of the many traits that plants exhibit as defenses aimed to reduce
the loss of photosynthetic tissue due to possible herbivore attacks (Fonseca et al. 2018; Chauvin
et al. 2018). These characteristics are mainly influenced by environmental conditions, such as
nutrient and soil water availability (Coley et al. 1985; Lande 2009; Falc&o et al. 2015).

Many hypotheses that describe the plant resource allocation and defense patterns have
been postulated, with the “Resource Availability” being one of the most well-known (Coley
1985; Poorter et al. 2004; Defossez et al. 2018). It represents one of the most basic conflicting
demands mediated by the leaf economic spectrum (Wright et al. 2004). In pioneer plant species,
there's a trade-off between allocating more resources for growth and investing less in defense,
making the replacement of tissue lost to herbivory more beneficial (Coley 1985; Poorter et al.
2004). On the other hand, plant species in late succession stages allocate more resources to
create tissue, especially the carbon-based, which last longer and have more protections (Poorter
et al. 2004). Distinct ecological strategies are considered positive in the same environment, but
usually, the establishment of a plant species in different succession stages is limited by these
conflicting demands (Westoby & Wright 2006; Poorter et al. 2006; Laughlin 2013). However,
other authors suggest that on tropical dry forests, the plant strategies shift and are mediated by
water availability (Alvarez-Aforve et al. 2012; Buzzard et al. 2016).

In the tropics, huge forest areas are used for farming and cattle raising, while other
already-deforested areas are abandoned after usage, creating patches of plant succession under
different regeneration stages (Chazdon & Guariguata 2016). This anthropic disturbance has

been widely observed in tropical dry forests, especially in South America (Martinez-Garza et
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al. 2005). The set of traits that plants present in these stages should reflect the best way to
improve growth, survival and/or reproduction under such environmental circumstances
(Westoby & Wright 2006; Violle et al. 2007). Plants have developed many life history and
ecological strategies in response to limiting resources (Laughlin 2013).

In areas undergoing natural regeneration, the natural plasticity displayed on leaf traits is
an important strategy for plant acclimatization and establishment (Lande 2009). Leaf traits have
been directly involved in the analysis of countless plant processes, like plant growth, and can
also impact the herbivory rates observed along the succession stages (Poorter et al. 2004;
Fonseca et al. 2018). Furthermore, through morphological and physiological adjustments,
herbivore-inflicted pressure can also be considered an important factor for the development and
evolution of these traits, including physical and chemical defenses and also tolerance (Karban
2011; Furstenberg-Hagg et al. 2013).

Among the leaf traits that have been widely used in studies about ecological attributes
and plant defense, there are leaf area, which represents the balance between carbon assimilation
and water loss through transpiration; specific leaf area, a trait that reflects the leaf building cost
— especially in carbon — and is directly related to plant's functionality (\Vendramini et al.
2002); thickness and density, scleromorphic traits that are positively correlated to defense
against biotic and abiotic pressures (Wright & Cannon 2001). Furthermore, the photosynthetic
rate and the analysis of nutrients (like nitrogen and phosphorus) and secondary compounds —
essential to protect the leaf epidermis and defend against herbivores — are also important
(Meyer et al. 2006). Thus it is expected that the ecological strategies adopted by plant species
under diverse circumstances can be inferred based on these leaf traits (Diaz et al. 2004;
Katabuchi et al. 2012).

Studies linking the effects of herbivory-inflicted leaf damage with the different traits of

the plants that manage to persist in different succession stages are still scarce. This is aggravated
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if we consider only tropical dry forests. As herbivory can have a direct influence on forest
ecosystems’ function and structure, it is crucial to learn how these interactions work over that
landscape, as this information is useful for restoration and conservation strategies (Schuldt et
al. 2012). Thus, the current study aims to compare the expression of leaf defenses in established
plants over different succession stages and to investigate how these defenses modify the plant-
herbivore interactions based on herbivory rates. We hypothesize that leaf traits and leaf damage
inflicted by herbivore insects change along the succession stage in tropical dry forests and
expect an increase in sclerophylly and phenolic compounds along with a decrease in nutrient

content and herbivory as the succession stage advances.

Material and methods

Study area

This study was conducted at Fazenda Tamandua (06°59'13" to 07°00'14" S e 37°18'08" to
37°20'38" W, 240 m above sea level), a farm in the countryside of Santa Terezinha, Paraiba,
Brazil. With 3,073 ha, an average temperature of 32.8 °C and an average annual precipitation
of 600 mm, the rainfall episodes show an irregular pattern, which usually is condensed between
February and May. During 2016 and 2017, the accumulated rainfall levels until April were
respectively 590.3 mm and 531.6 mm. The Litholic Neosoil is the predominant type in this area
(EMBRAPA, 2006).

The farm has one of the biggest Caatinga conservation and protection areas in the Brazilian
Northeast, with almost 1,000 ha of land — almost one-third of its total area — comprising a
Legal Reserve with 614 ha and a Private Natural Reserve — called RPPN Tamandua and
recognized by IBAMA, the country's Federal body in charge of environment and natural

resources — with 350 ha (Lyra-Neves & Telino-Janior 2010).
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The farm was originally divided into many smaller properties that cultivated perennial
cotton trees and were abandoned during a widespread infestation by the cotton boll weevil in
the 1980s, thus comprising areas of tropical dry forest in diverse stages of ecological succession.
The land-use history is well known and there aren't records of fertilizer usage in these places
(Freitas et al. 2012; Cabral et al. 2013; Falc&o et al. 2015). The early succession stage has a
history of anthropic disturbance such as clearcutting, cotton cultivation, and cattle pasture,
undergoing natural regeneration for approximately the last 20 years. It also displays a high
prevalence of herbal species during the rainy season alongside species of shrubs and trees with
a relatively sparse dispersion. On the other hand, the late succession stage area is remarkably
free of clearcutting and signals of anthropic action or big disturbance since the 1950s. This area
is inside a Private Natural Reserve and the vegetation is mainly comprised of trees with a higher
diversity when compared to other sucessional stage, displaying many well-developed
specimens and climax species. Freitas et al. (2012) studied the chemical and physical properties

of the upper layers of the soil in the areas.

Collection and sampling of the target tree species

To get an estimation of the damage accumulated during the leaf's lifespan, the sampling
was performed at the end of the rain season, in April of 2016 and 2017. We collected and
measured leaves from trees located within the early and late succession stages. Each collection
area has 2,000 m? and is fenced with barbed wire to avoid the presence of livestock.

A concomitant presence in both succession stages was the main criterion for the
selection of model species and was based on information by Cabral et al. (2013). Two pioneer
tree species were selected in this study: Aspidosperma pyrifolium Art. & Zucc (Apocynaceae),

a native species with a massive presence in Brazilian tropical dry forests, such as Caatinga and
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Cerrado. These trees are deciduous and can grow up to 8 m, displaying straight trunks with
smooth bark and alternate simple leaves (Hermuche 2011; Maia-Silva et al. 2012); and
Cenostigma pyramidale Tull. (Fabaceae), a semi-deciduous species endemic to the Caatinga.
Individuals grow up from 4 to 6 m and display bipinnate leaves, light grey trunk and high wood
density (Castello et al. 2019). The sampling criteria were defined as trees with a diameter at

breast height (DBH) > 7 cm and at least 10 individuals/species in each collection area.

Leaf traits

Ten leaves from trees that satisfied the sampling criteria for each species in both
succession stages were collected in two consecutive years and used for leaf trait measurements.
Leaf thickness was obtained using a digital caliper at leaf's widest section while avoiding the
midrib, as described by Pérez-Harguindeguy et al. (2013). Specific leaf area (SLA) was
calculated using leaf area divided by leaf dry matter. The leaves were digitalized individually
using a scanner and each leaf area was obtained using ImageJ (Rasband 2010). Subsequently,
the same leaves were oven-dried individually at 70 °C for 72 hours and the respective weights
were obtained using a precision scale (HR-200, E, Tokyo, Japan) (Garnier et al. 2001). Leaf
density determination followed Witkowski and Lamont (1991).

The content of nitrogen (N), phosphorus (P) and potassium (K) in leaves was obtained
using 250 mg of oven-dry and ground leaf mass. This dry matter underwent acid digestion
(H2S04) in a digestion block at 350 °C for extraction. Total N content was quantified from
titration of the digested plant extract with HCI after the addition of boric acid and a colored
indicator (Thomas et al. 1967). Spectrophotometry was used for the analysis of P content

(Espectrofotobmetro 600S, FEMTO, Sao Paulo, BR) following the methodology described by
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Murphy and Riley (1962). The content of K was derived by flame photometry (DM-62,
Digimed, S&o Paulo, BR) using a standard solution of 5 ppm of K (Silva 2009).

We used 20 mg of dry leaf material for the determination of total phenolic compounds,
boiling it in methanol 80% for extraction and further submitting it to a reaction with Folin-
Ciocalteu 10% as described by Amorim et al. (2008). Results were derived by interpolating
samples’ absorbance against a standard curve, which was obtained projecting tannic acid
(0,1 mg ml}) in a spectrophotometer (Genesys 10S UVVIS, Thermo Scientific, Waltham,
EUA) adjusted to a wavelength of 760 nm. The results from all measured traits were averaged

individually for each sampled tree from both species.

Leaf herbivory

A set of 20 leaves was collected from each tree for both species and digitalized using a
scanner for subsequent damage measurement as herbivory percentage. We used ImagelJ
(Rasband 2010) to quantify the total leaf area for each leaf, as well as the areas removed by the
folivores. Each image was converted to a binary file (black and white) from which the herbivory
percentage was obtained using the following formula: [(area lost to herbivory/total leaf area) *

100]. The herbivory percentage was subsequently analyzed individually for each tree.

Data analysis

The variables in this study (specific leaf area, thickness, density, nutrient content,
phenolic compounds, and herbivory rates) were analyzed using repeated measures MANOVA
with the succession stage set as an independent variable. Averages were further compared using

the Bonferroni test (5%). We developed generalized linear mixed models (GLMM) to test leaf
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traits (explanatory variables) against the percentage of leaf herbivory (response variable). The
analyses were carried out using R 2.15 (R Development Team 2012). A principal component
analysis (PCA) was applied to each tree species to identify less correlated and more explanatory

leaf traits. The software used was Fitopac 2.1 (Sheperd 2010).

Results

Leaf traits

Leaves from A. pyrifolium and C. pyramidale individuals in the early succession stage
had lower levels of carbon-based defenses, as observed through sclerophylly results (contrary
to SLA). SLA was significantly higher in the early stage for both species and in the two sampled
years (P < 0.005; Table 2; Fig. 1A). On the other hand, A. pyrifolium and C. pyramidale trees
from the late succession stage showed higher leaf density values (P < 0.005; Table 2) in the two
sampled years (Fig. 1B). Leaf thickness showed the same tendency, with higher values for
individuals from both species in the late succession stage (P < 0.005; Table 2) and in the two
sampled years (Fig. 1C).

Leaf N and P contents decreased from the early to the late succession stage for both
species (P < 0.005; Tables 1 and 2). This was observed in the two years of sampling. Leaf K
content was higher for A. pyrifolium individuals from the early succession stage (P < 0.005;
Tables 1 and 2). On the other hand, C. pyramidale trees didn't show any differences in K content
(P >0.005; Tables 1 and 2). We observed an increase in the N:P ratio for A. pyrifolium
individuals from the late succession stage between the years (P < 0.05), while C. pyramidale
trees showed an increase in this ratio for both succession stages (P > 0.05; Table 1). Total
phenolic compounds showed a significant increase from early to late succession stages for both

species in the two sampling years (Fig. 2; Table 2). The principal component analysis arranged
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groups related to the year of collection and successional stages, especially in A. pyrifolium. The
data variation explained 83.34% (axes 1 and 2) of the groups formations (Fig. 3). For C.

pyramidale, the data variation explained 85.28% (Fig. 4).

Leaf herbivory

The average percentage of leaf loss due to herbivory in A. pyrifolium showed a small
variation between 9.3% and 9.5% (early stage) and 12.8 and 14.5% (late stage), with these
values being statistically different between the study areas (Fig. 5A; Table 2). C. pyramidale
trees also showed higher herbivory rates in the early stage (P < 0.05; Table 2), with 4.7% and
5.6%, while these numbers fluctuated between 1.2% and 3.0% in the late stage (Fig. 5B). The
phenolic compounds content was the only leaf trait that showed a negative correlation to
herbivory percentage for Aspidosperma pyrifolium. As for Cenostigma pyramidale, only N

content showed a positive correlation with leaf herbivory percentage (Table 3).

Discussion

In general, the distinct responses shown by the measured leaf traits in the different stages
(early and late) for both tree species corroborate predictions based on the resource availability
hypothesis (Coley et al. 1985; Poorter et al. 2004). This hypothesis postulates that there is a
higher investment in growth than in the production of defenses, as the costs of building leaves
and replacing the tissue lost to herbivores are lower due to nutrient quantities and high
availability of light in the early succession stages. Similar responses, either complete or not, are
also documented in other studies in tropical dry forests (Lohbeck et al. 2013; Derroire et al.

2018; Fonseca et al. 2018).
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Increments in SLA are directly linked to plant's photosynthetic capacity and efficiency
in resource usage — like light and nutrients —, lowering the overall cost to replace tissue lost
to herbivores (Shipley et al. 2005; Pérez-Harguindeguy et al. 2013; Chauvin et al. 2018).
Furthermore, many studies showed that bigger leaves end up being more vulnerable to
herbivory, as they usually are tenderer and less resistant (Firn et al. 2019). Increases in thickness
can play a role in reducing herbivory's incidence, but also elevate leaves' production cost and
more often than not their lifespan time (Hodgson et al. 2011; Kitajima et al. 2012;
Gonzélez-Esquivel et al. 2019). Conversely, an increase in leaf density is linked to plant
protection against herbivory and is considered a type of initial defense against many kinds of
generalist herbivores, rendering harder leaves with higher biomechanical resistance and
reducing the palatability and/or tissue nutrition content (Gonzalez-Esquivel et al. 2019;
Chauvin et al. 2018; Coley et al. 2018). In the early stage, an increase in nutrient content and
a significant decrease in the content of phenolic compounds favor higher palatability (Coley et
al. 2018). All these traits represent a higher metabolic activity when compared to leaves with
opposing traits and that present higher resistance to herbivore attacks (Westoby & Wright 2006;
Chauvin et al. 2018). As a matter of fact, the area lost to herbivores in leaves for both species
from the late stage show a decrease of over 40% when compared to individuals from the early
stage (Fig. 3 and 4).

The percentage of plant tissue lost to herbivory found for the species in this study are
within the average values observed for tropical dry forests (Filip et al. 1995). Fonseca et al.
(2018) found leaf herbivory rates between 2.5 and 4.4% in a tropical dry forest in Minas Gerais,
Brazil. Aquino et al. (2017), found leaf damage rates between 8.8 and 12% for Aspidosperma
pyrifolium. These variations in the herbivory percentages found in different species might be a
reflex of many factors, including the number of traits a plant presents and environmental

differences, as well as temporal and regional fluctuations (Gonzalez-Esquivel et al. 2019).
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Taking into account a segregated analysis of leaf traits, only the phenolic compounds
content in A. pyrifolium and N content in C. pyramidale were related to leaf area loss, even
though the late stage presents leaf traits (e.g., higher sclerophylly) that are frequently related to
higher levels of protection against herbivores (Westoby & Wright 2006; Gonzalez-Esquivel et
al. 2019). Nevertheless, despite the fact that there were no direct effects, leaf traits — like
specific leaf area — can have an association with herbivory by correlation to chemical or
physical properties of the leaf, and even though a specific characteristic may be a result of other
environmental aspects — like hydric stress — it could also favors the plant's defenses against
herbivores (Garibaldi et al. 2010; Alvarez-Aforve et al. 2012). Furthermore, while leaf traits
are prevalent over the inflicted herbivory percentage (Stiling & Moon 2005), higher levels of
herbivory pressure could also be playing an essential role to elevate the herbivory rates observed
in the early stages, with plants adopting a strategy of building tissue which is less costly and
easier to replace (i.e., a lower content of phenolic compounds and more N; a higher SLA) in
response to available environmental conditions (Neves et al. 2014). In the same area of the
current study, Vieira (2018, unpublished data), found a higher abundance of arthropods on the
early stage during wet and dry seasons when compared to the late stage. Silva et al. (2012)
found higher levels of richness and abundance of herbivore insects in early succession stage in
tropical dry forests.

The tendency of producing simpler and lower cost tissue is corroborated by the higher
concentrations of leaf N and P in trees from the early stage (Coley et al. 1985; Poorter et al.
2006). The increment these nutrients also indicates of a nitrogen mobilization for protein
synthesis, in particular for proteins linked to photosynthesis, with the energy expense targeted
to this higher production of leaf biomass (Reich et al. 2009; Zhu et al. 2013). This perspective
is concrete if we analyze the increase in SLA together with the increase in N content during the

years of sampling in this study. On the other hand, the lower content of N and P found in the
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plant species from the late succession stage might indicate a shift of carbon to metabolize
phenolic compounds through a limitation in protein synthesis (Cartelat et al. 2005; Zhu et al.
2013). Thus, the increase observed in N content for species in the late stage in 2017 was
followed by a decrease in the phenolic compounds. The N:P ratio for both tree species also
corroborates these data. Furthermore, the higher levels observed for both species in the late
stage reinforce the behavior of producing leaves that cost more and have more defenses in this
environment.

The negative relationship between phenolic compounds content and leaf herbivory in A,
pyrifolium shows the important role these substances play on effectively defending the plants
and has been pointed out by many authors, including in tropical dry forests (Poorter et al. 2004;
Fuerstenberg-Haug et al. 2013; Aboshi et al. 2018; Coley et al. 2018). The higher content of N
in the leaf makes the plant more palatable and this aspect seems to be crucial to the relationship
observed for C. pyramidale. Such relationship has been observed in many ecosystems,
including tropical dry forests (Meloni et al. 2012; Silva et al. 2012; Silva et al. 2015; Njovu et
al. 2019). In fact, nutrient content, secondary metabolites and physical traits are central to how
the herbivore perceives the plant's quality (Dyer et al. 2007; Massad & Dyer 2010; Defossez et
al. 2018). In contrast, our study findings indicate that the content of phenolic compounds and
N were the main agents driving the differentiation observed between the stages.

Our results show different demands from both species of trees when it comes to how the
plant invests energy. On the one hand, there is a tissue production strategy that costs less and is
easily substituted by in the early stage and that resulted in higher percentages of herbivory. On
the other hand, there is allocation of resources in tissues with a better life span, in addition to
an increase in defense metabolites, which require more energy from the plant, but result in
lower percentages of herbivory. In summary, hypotheses that emphasize plant defenses are

strongly linked to the economic spectrum of plants (Defossez et al. 2018).
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Table 1. Leaf nitrogen, phosphorus and potassium content, and N:P ratio for Aspidosperma
pyrifolium and Cenostigma pyramidale individuals from early and late succession stages of
tropical dry forest over two consecutive years (Santa Terezinha, Paraiba, Brazil). Averages +
standard error followed followed by similar letters indicate a non-significant difference

according to the Bonferroni test (5%), n = 10.

Sucessional Year N P K N:P
Stage (9.Kg™ (@.Kg™ (9.Kg™ (ratio)
Aspidosperma pyrifolium
Early 2016 224+05¢ 30+0,1a 20+01a 73+01c
2017 292+0,1a 30+01la 19+02a 98+0.2h
Late 2016 139+0,3d 27+01b 1,7+£0,1b 51+02d
2017 240+0.2b 22+01c 16+01b 109+0,1a
Cenostigma pyramidale
Early 2016 26,6+04b 39+0,1a 17+01a 6,8+0,1a
2017 292+02a 38+01la 19+01b 76+01b
Late 2016 130+0,2¢c 35%£01b 18+0,1ab 37+x01c
2017 258+0,1b 34+0,1b 19+01b 76+01bd
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611  Table 2. Multivariate analysis of variance (MANOVA) of functional leaf traits: specific leaf
612 area (SLA), leaf density (DEN), leaf thickness (THICK), total phenolic compounds (PC),
613  nutrient content (N, P, K, N:P) and leaf tissue lost to herbivory (HERB) in tropical dry forest

614  (Santa Terezinha, Paraiba, Brazil).

615 Species Aspidosperma pyrifolium Cenostigma pyramidale
616 Response variables F df P F df P
617 SLA 73,034 18 0,000 11,02 18 0,004
618 DENS 49,73 18 0,000 52,77 18 0,000
619 THICK 124,764 18 0,000 162,16 18 0,000
620 N 36,292 18 0,000 286,64 18 0,000
P 110,077 18 0,000 29,54 18 0,000
K 321,59 18 0,000 28,63 18 0,000
N:P 339,232 18 0,000 165,22 18 0,000
PC 9,851 18 0,006 146,37 18 0,000
HERB 73,034 18 0,000 173,15 18 0,000

621
622
623
624
625
626
627
628
629
630
631
632
633
634
635
636
637
638
639
640
641
642
643
644
645
646
647
648
649
650
651




652

653

654

655

656
657
658
659
660
661
662
663
664
665
666
667
668
669
670
671
672
673
674
675
676
677
678
679
680
681
682
683
684
685
686
687
688
689
690
691
692

7

Table 3. Complete generalized linear mixed models (GLMM) to test how leaf traits affect leaf

area lost to herbivory in Aspidosperma pyrifolium and Cenostigma pyramidale individuals from

early and late succession stages of tropical dry forest (Santa Terezinha, Paraiba, Brazil).

Numbers in bold indicate statistically significant models (P < 0.05).

Aspidosperma pyrifolium

Cenostigma pyramidale

Response variable: Leaf area removed (%)

Response variable: Leaf area removed (%)

Bxplanatory variable B SE F-value P-value Bxplanatory variable B SE  F-value P-value
Specific leaf area 0.00911 0.005 047 049720  Specific leaf area 0.00789 0.006 1590 0.21591
Nitrogen content 0.19768 0.057 594 0.06328  Nitrogen content 0.13294 0046 8206 0.00713
Phenolic compounds -0.21059 0.045 21,43 0.00067  Phosphorus content 0.12595 0.067  0.907  0.35150

Potassiumcontent ~ 0.52111  0.022 0.077  0.78283
Phenolic compounds 0.01820 0.033 0294 0.59192
Random effect 17963 1.291 Random effect 14595 1.208
Residual 0.7933 0.9211 Residual 05396 0.7345
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FIGURE CAPTIONS

Fig. 1. Leaf traits for Aspidosperma pyrifolium and Cenostigma pyramidale individuals from
early and late succession stages of tropical dry forest over two consecutive years (Santa
Terezinha, Paraiba, Brazil). (A; B) specific leaf area; (C; D) leaf density; (E; F) leaf thickness.
Bars + standard error followed by similar letters indicate a non-significant difference according

to the Bonferroni test (5%), n = 10.

Fig. 2. Total phenolic compounds for Aspidosperma pyrifolium (A) and Cenostigma
pyramidale (B) individuals from early and late succession stages of tropical dry forest over two
consecutive years (Santa Terezinha, Paraiba, Brazil). Bars + standard error followed by similar

letters indicate a non-significant difference according to the Bonferroni test (5%), n = 10.

Fig. 3. Principal component analysis of the data collected from Aspidosperma pyrifolium in a
tropical dry forest (Santa Terezinha, Paraiba, Brazil). Early stage (circle), late estage (square).
The size of the symbols represents leaf tissue lost to herbivory. Specific leaf area (SLA), leaf
density (DEN), leaf thickness (THICK), total phenolic compounds (PC) and nutrient content

(N, P, K, N:P).

Fig. 4. Principal component analysis of the data collected from Cenostigma pyramidale in a
tropical dry forest (Santa Terezinha, Paraiba, Brazil). Early stage (circle), late estage (square).
The size of the symbols represents leaf tissue lost to herbivory. Specific leaf area (SLA), leaf
density (DEN), leaf thickness (THICK), total phenolic compounds (PC) and nutrient content

(N, P, K, N:P).
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Fig. 5. Leaf tissue lost to herbivory for Aspidosperma pyrifolium (A) and Cenostigma
pyramidale (B) individuals from early and late succession stages of tropical dry forest over two
consecutive years (Santa Terezinha, Paraiba, Brazil). Bars + standard error followed by similar

letters indicate a non-significant difference according to the Bonferroni test (5%), n = 10.
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CONCLUSOES

Os grupos estabelecidos neste trabalho (i.e., formados com base em caracteristicas
foliares) evidenciam distintas estratégias ecoldgicas das espécies vegetais a fim de
tolerarem as condi¢Oes marcantes presentes em Florestas tropicais secas e de suas

respostas frente a herbivoria foliar.

Diferentes caracteristicas foliares podem constituir barreiras efetivas para 0 consumo
vegetal. Em escala de grupo funcional, foi corroborada a eficiéncia de tracos como
densidade e o contetido de fendlicos. Quanto as espécies, apenas 0 teor de compostos
fendlicos em A. pyrifolium e teor de N em C. pyramidale demonstraram uma relagéo

com a perda de area foliar.

O estudo confirma as mudancas de caracteristicas foliares das espécies de plantas que
co-ocorrem em etapas distintas do processo sucessional, confirmando a plasticidade
fenotipica, e de suas implicacdes nas intera¢bes planta-herbivoro através dos

percentuais de perda foliar por herbivoria.

A defesa vegetal estd fortemente associada ao espectro de economia da planta. As
espécies A. pyrifolium e C. pyramidale revelaram uma estratégia de producdo de tecidos
de custos mais baixos e consequentemente de facil substituicdo para individuos de
estadio inicial e a alocacao de recursos em tecidos mais duraveis, com o incremento de
metabdlitos de defesas, que invariavelmente demandam mais energia por parte da

planta, no estadio tardio.
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