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EFEITO EM CASCATA DAS MUDANCAS NA ESTRUTURA DA
PAISAGEM SOBRE A HERBIVORIA FOLIAR: UMA AVALIACAO
PARA PLANTAS DE BORDA E INTERIOR FLORESTAL

RESUMO

Perturbacfes antrépicas podem levar a perda e fragmentacdo de habitat e
consequentemente ocasionar perda de biodiversidade e alteragbes em processos
ecologicos, como a herbivoria foliar. Esta interacdo antagonista inseto-planta
exerce influéncia sobre o crescimento, reproducdo e sobrevivéncia das plantas,
logo pode interferir na regeneracdo e sucessdo de remanescentes florestais
inseridos em paisagens antropicas. Desta forma, neste estudo avaliamos os efeitos
diretos e indiretos das caracteristicas locais e de paisagem sobre a herbivoria foliar
causada por insetos em plantas localizadas na borda e no interior de fragmentos
florestais. Para isso, foram selecionados 20 sitios amostrais inseridos em
remanescentes florestais localizados na regido Sul da Bahia. Ao redor de cada
sitio e dentro de uma area 113ha foram mensuradas a quantidade de borda e
cobertura florestal. Em cada sitio foram amostradas 15 plantas focais situadas na
borda e 15 no interior do fragmento, e em cada planta foram sorteadas 10 folhas
para estimar o dano foliar. Além disso, n6s contabilizamos o nimero de plantas
no sub-bosque ao redor da planta focal para aferir a disponibilidade de recurso
para os insetos e estimamos a abertura do dossel a partir de fotos hemisféricas.
Utilizando equacgdes de modelos estruturais ndés observamos que mudancas na
estrutura da paisagem podem exercer efeitos indiretos contrastantes sobre o dano
foliar em plantas localizadas na borda e no interior do fragmento. Embora as
plantas situadas na borda tenham apresentando maior dano foliar (média de 9,3%
de perda de area foliar) quando comparadas as plantas de interior (5,8%), n6s nao
conseguimos detectar os mecanismos que afetam a herbivoria na borda do
fragmento. Por outro lado, remanescentes florestais inseridos em paisagens
desmatadas apresentam reducdo do dano foliar em plantas do interior florestal, via
maior abertura do dossel. Nés também observamos que paisagens desmatadas e
com maior quantidade de borda florestal apresentam aumento do dano foliar
devido a reducdo do nimero de plantas no sub-bosque do interior florestal. Dentre
as vias avaliadas no estudo, a abertura do dossel, associada & maior intensidade
luminosa e consequente alteracdo da composicéo floristica que pode impulsionar a
perda de insetos especialistas e a interrupcdo das interacdes planta-inseto,
ocasionando a reducdo da herbivoria. Por outro lado, o aumento do dano foliar
pode estar relacionado a maior pressao de predacdo as plantas remanescentes,
causada por insetos herbivoros tolerantes aos ambientes antropizados. No0ssos
resultados demonstram como alteragbes antropicas na paisagem exercem
influéncia sobre a herbivoria foliar e apontam para a necessidade de aplicagéo de
estratégias de manejo e regeneracédo florestal, que visem minimizar os efeitos de
borda, aumentar a cobertura florestal e reduzir a abertura do dossel em
remanescentes florestais.

Palavras-chave: Controle bottom-up, efeito de borda, herbivoria por insetos,
fragmentacéo, perda de floresta tropical.



CASCADE EFFECT OF THE LANDSCAPE STRUCTURE ON THE LEAF
HERBIVORY: ASSESSMENT FOR PLANTS OF
EDGE AND FOREST INTERIOR

ABSTRACT

Anthropic disturbances can lead habitat loss and fragmentation and consequently
biodiversity loss and changes in ecological processes, for example leaf herbivory. This
insect-plant antagonist interaction drives the growth, reproduction and fitness of plants,
thus has the potential to interfere of regeneration and forest succession. This study
evaluated the direct and indirect effects of local characteristics and landscape structure
on foliar herbivory by insects for plants of edge and forest interior. The survey was
conducted in 20 sample sites in the southern region of Bahia. Around each site and
inside area 113ha were measured amount of edge and forest cover. In each site were
sampled 15 plants of edge and 15 of forest interior, being in each plant we randomized
10 leaves to estimate leaf damage. We also counted the number of understory plants
around the focal plant to assess resource availability for insects and the canopy gap was
evaluated by hemispheric photos. The structural equation models indicates that changes
in the landscape structure can modulate opposite indirect effects on leaf damage of
plants of edge and forest interior. Although plants of edge have presented higher leaf
damage (9,3%) compared to interior plants (5,8%), we could not detect the mechanisms
that affect herbivory on fragment edge. Our results suggest that the forest remnants
inserted in deforested landscapes had a reduction of interior plants herbivory, by greater
canopy gap. This more expressive relationship associated with higher light intensity and
consequent alteration of floristic composition, leading to loss of specialist insects and
disruption of plant-insect interactions, reduced herbivory. Contrariwise, we found that
deforested landscapes and with greater amount of forest edge leads increased herbivory,
by reduced the number understory plants. The increased damage has possibly related of
higher levels attacks on remnants plants by insects tolerants to disturbed environments.
Our results demonstrate as landscape variables and anthropic disturbance influence the
leaf herbivory, therefore indicate the need for application of management strategies and
forest regeneration, to minimize edge effects, increase the forest cover and reduce the
canopy gap in forest remnants.

Keywords: Bottom-up control, edge effect, fragmentation, insect herbivory, tropical

forest loss.
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1. INTRODUCAO GERAL

O Antropoceno é caracterizado como uma era que a influéncia humana esta
profundamente ameacando a integridade da biosfera (Crutzen & Stoermer 2000),
especialmente devido a alteracdes em sistemas ecoldgicos que acarretam em uma rapida
perda de biodiversidade. Esse cenério pode ser ainda mais grave em alguns ambientes,
como as florestas tropicais que embora abriguem a maior biodiversidade do planeta
estdo sendo severamente degradadas devido as atividades humanas (Myers et al. 2000,
Schulze 2004, Fahrig 2003, Kim et al. 2015). As ameacas incluem incéndios florestais,
superexploracdo e desmatamento impulsionados principalmente pela expanséo da
agricultura (Tscharntke et al. 2005, Gardner et al. 2009). Todos esses eventos levam a
perda e fragmentacdo de grandes extensdes florestais, e consequentemente a extin¢ao de
espécies (Silva & Casteleti 2003, Dirzo 2015), afetando assim importantes servicos
ecossistémicos, como a estocagem de carbono e regulacdo climatica (Crutzen &
Stoermer 2000, Worm 2003, Dyer et al. 2010).

A perda e fragmentacdo do habitat, conceituadas respectivamente como a reducao
da quantidade de habitat na paisagem e a divisdo do habitat em fragmentos menores,
configuram entre as principais causas do declinio da biodiversidade (Murcia 1995,
Collins et al. 2016, Fahrig 2017). Tais perturbagdes que ocorrem na escala de paisagem
levam a uma diminuicdo do tamanho do hébitat e um aumento da quantidade de borda e
isolamento entre fragmentos remanescentes (Murcia 1995, Harper 2002, Laurance et al.
2007, Carrara et al. 2015). Conceitualmente, as bordas séo zonas de transigéo entre
diferentes tipos de habitat (Harper 2002, Wirth et al. 2008) e ocasionam diversas
modificacdes abidticas, como o aumento da luminosidade e temperatura, e a diminuicao
da umidade (Harper et al. 2005). Esses impactos que provocam a erosdao da
biodiversidade em paisagens antrpicas ndo se limitam as espécies endémicas, mas
podem incluir qualquer espécie de muitos grupos ecoldgicos que sdo aparentemente
intolerantes a condigOes de habitat altamente modificadas, tais como bordas de floresta,
fragmentos florestais degradados e circundados por matrizes indspitas (Harper et al.
2005, Eycott et al. 2012, Carrara et al. 2015, Boscolo et al. 2016).

Em paisagens modificadas pelo homem, as matrizes, elementos antropicos (e.g.
cultivo agricola, monoculturas e pastagem) que compdem a paisagem, podem conectar
fragmentos ou criar uma barreira, impedindo a dispersdo das espécies entre

remanescentes florestais (Didham et al. 2012). Além disso, matrizes que possuem
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contrastes acentuados com o fragmento florestal podem agravar os efeitos de borda
(Boscolo et al. 2016). Assim, atributos como a permeabilidade e conectividade da
matriz afetam diretamente o fluxo de individuos na paisagem, modificando a dindmica
populacional e por consequéncia o funcionamento dos fragmentos florestais
remanescentes (Eycott et al. 2012, Maguire et al. 2015, Morante-Filho et al. 2018).

Desta forma, os efeitos da fragmentacdo e perda de habitat séo muito varidveis e
dependem do grau de isolamento dos remanescentes florestais, da permeabilidade da
matriz, da estrutura e tamanho do fragmento, e da quantidade de remanescentes
florestais na paisagem (Didham et al. 2010, Fahrig 2017). As consequéncias de tais
perturbacbes vdo desde alteracbes na estrutura das comunidades bioldgicas,
especialmente perda de espécies especialistas florestais e aumento de espécies
generalistas de habitat, a interrupcdo das interacbes ecoldgicas (e.g. dispersao,
polinizacdo e herbivoria) dentro dos fragmentos remanescentes (Tscharntke & Brandl
2004, Guimaraes et al. 2014, Carrara et al. 2015, Pinho et al. 2017, Rossetti et al. 2017,
Bagchi et al. 2018). Portanto, a perda e fragmentacdo do habitat podem promover
mudancas nas interacBes planta-animal (Dyer et al. 2010), podendo por exemplo gerar
alteracdes no processo de herbivoria causado pelos insetos em florestas tropicais
(Barbosa et al. 2005, Guimaraes et al. 2014).

A herbivoria representa anualmente um consumo de cerca de 18% da biomassa
vegetal terrestre, incluindo desde grandes herbivoros como os mamiferos a diversos
grupos de invertebrados, especialmente insetos (Valladares et al. 2006, Guimaréaes et al.
2014). O consumo de folhas por herbivoros pode causar danos a satde e fecundidade da
planta, impactando o crescimento e contribuindo para a mudanga na composicao de
espéecies em fragmentos florestais (Didham et al. 1996, Lima et al. 2015). Assim, a
herbivoria é considerada um fator chave no funcionamento dos ecossistemas florestais
(Edwards & Wratten 1981, Herrera & Pellmyr 2002), com potencial de direcionar a
regeneracao e a sucessdo florestal (Speight et al. 1999).

Diversos estudos destacam que a herbivoria por insetos pode ser mediada pelo
controle bottom-up, como a disponibilidade de recursos, qualidade foliar e defesas anti-
herbivoria da planta, e pelo controle top-down, comumente relacionados a abundéncia
de predadores e herbivoros no ambiente (Walker 2001, Wirth et al. 2008, Barber &
Marquis 2011, Ecker 2012, Morante-Filho et al. 2016, Vidal & Murphy 2017). No
entanto, as intervencgdes antropicas nos habitats naturais modificam esses mecanismos e

geram efeitos em cascata, onde um dado nivel trofico perturbado tem o potencial de
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modificar toda a rede tréfica na qual esta inserido (Lakes & Lansing 2015, Corcket et al
2017, Vidal & Murphy 2017, Morante-Filho et al. 2018). Por exemplo, com a redugéo
de aves e morcegos florestais em paisagens antropicas, 0s insetos tendem a aumentar a
sua abundancia devido a menor pressdo de predacdo, e assim aumentar 0 consumo de
material vegetal (Duraes et al. 2013, Martinson & Fagan 2014, Vidal & Murphy 2017).
O declinio de parasitoides de herbivoros em pequenos fragmentos pode ser também um
fator que colabora com maior abundancia dos herbivoros e maiores danos foliares em
remanescentes florestais em paisagens fragmentadas (Almeida et al. 2008). Portanto o
declinio dos predadores e parasitas dos insetos herbivoros pode desencadear, a partir de
efeitos em cascata, alterages na herbivoria foliar em fragmentos florestais (Walker &
Jones 2001, Durées et al. 2013, Corcket et al. 2017).

Por outro lado, a alteracdo no controle bottom-up pode ocorrer devido a maior
incidéncia de luz que promove a modificacdo da composicdo e a estrutura de
assembleias de plantas em fragmentos florestais (Santos et al. 2008, Wirth et al. 2008).
Em tais fragmentos é observado um aumento da mortalidade de arvores tolerantes a
sombra e a proliferacdo, especialmente nas bordas florestais, de plantas pioneiras de
rapido crescimento (Laurance 2007, Tabarelli et al. 2008, Rocha-Santos et al. 2017). As
plantas pioneiras apresentam folhas mais palataveis com baixa ou nenhuma defesa anti-
herbivoria e por isso sdo as anfitrids preferidas dos herbivoros, especialmente os
generalistas (Strauss et al. 2002, Urbas et al. 2007, Wirth et al. 2008, Leal et al. 2014).
Além disso, a luminosidade, que pode ser alterada pela abertura do dossel no fragmento,
pode influenciar a fisiologia vegetal, e reduzir a qualidade nutricional das folhas (Dudt
& Shure 1994). Assim os insetos tendem a compensar a baixa qualidade do recurso
aumentando o seu consumo (Barber & Marquis 2011).

Diferente da borda, o interior florestal é colonizado por espécies de plantas de
lento crescimento, que investem em metabdlitos secundarios (e.g. terpenos, alcaloides,
taninos e fendis) para reduzir o dano causado por insetos herbivoros (Coley et al. 1985,
Valladares et al. 2006). Portanto, no interior florestal € esperado encontrar as espécies
de herbivoros especialistas que apresentam uma associagdo mais estreita com sua planta
hospedeira (Hunter 2002, Tscharntke & Brandl 2004, Follett 2017, Pinho et al. 2017,
Rossetti et al. 2017, Bagchi et al. 2018). Isto porque essas especies de insetos
desenvolveram estratégias evolutivas para contornar os efeitos dos compostos
secundarios produzidos por essas plantas (Camarena-Guitiérrez 2009, Del-Claro &

Torezan-Silingardi 2012). Porém, em cenarios de escassez de alimento, e segundo a
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hipdtese de diluicdo de recursos, os insetos tendem a intensificar o forrageamento nas
plantas remanescentes, e, portanto, aumentar o dano foliar (Otway et al. 2005, Maron &
Crone 2014).

Diante do exposto acima, em fragmentos florestais inseridos em paisagens
antropizadas, a herbivoria foliar pode ser afetada indiretamente por mudangas na
estrutura da paisagem devido a alteragdes nas caracteristicas da floresta remanescente e
composicgdo de espécies vegetais (Santos et al. 2008, Tabarelli et al. 2010, Souza et al.
2013, Thier & Wesenberg 2016, Muiruri et al. 2018).

2. OBJETIVOS

2.1 Geral

O objetivo do estudo foi avaliar como alteracbes na estrutura da paisagem e
caracteristicas ambientais locais dos remanescentes florestais afetam o dano foliar
causado por insetos em plantas localizadas na borda e no interior florestal.

2.2 Especificos

- Analisar os efeitos indiretos da cobertura florestal e a quantidade de borda sobre o
dano foliar em plantas localizadas na borda e interior florestal;

- Analisar os efeitos diretos da abertura de dossel e do nimero de plantas no sub-bosque

sobre o dano foliar em plantas localizadas na borda e interior florestal.
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RESUMO

Perturbacfes antrépicas podem levar a perda e fragmentacdo de habitat e
consequentemente ocasionar perda de biodiversidade e alteragbes em processos
ecologicos, como a herbivoria foliar. Esta interacdo antagonista inseto-planta
exerce influéncia sobre o crescimento, reproducdo e sobrevivéncia das plantas,
logo pode interferir na regeneracdo e sucessdo de remanescentes florestais
inseridos em paisagens antropicas. Desta forma, neste estudo avaliamos os efeitos
diretos e indiretos das caracteristicas locais e de paisagem sobre a herbivoria foliar
causada por insetos em plantas localizadas na borda e no interior de fragmentos
florestais. Para isso, foram selecionados 20 sitios amostrais inseridos em
remanescentes florestais localizados na regido Sul da Bahia. Ao redor de cada
sitio e dentro de uma area 113ha foram mensuradas a quantidade de borda e
cobertura florestal. Em cada sitio foram amostradas 15 plantas focais situadas na
borda e 15 no interior do fragmento, e em cada planta foram sorteadas 10 folhas
para estimar o dano foliar. Além disso, nés contabilizamos o nimero de plantas
no sub-bosque ao redor da planta focal para aferir a disponibilidade de recurso
para os insetos e estimamos a abertura do dossel a partir de fotos hemisféricas.
Utilizando equacdes de modelos estruturais ndés observamos que mudancas na
estrutura da paisagem podem exercer efeitos indiretos contrastantes sobre o dano
foliar em plantas localizadas na borda e no interior do fragmento. Embora as
plantas situadas na borda tenham apresentando maior dano foliar (média de 9,3%
de perda de area foliar) quando comparadas as plantas de interior (5,8%), n6s ndo
conseguimos detectar os mecanismos que afetam a herbivoria na borda do
fragmento. Por outro lado, remanescentes florestais inseridos em paisagens
desmatadas apresentam reducdo do dano foliar em plantas do interior florestal, via
maior abertura do dossel. Nés também observamos que paisagens desmatadas e
com maior quantidade de borda florestal apresentam aumento do dano foliar
devido a reducdo do nimero de plantas no sub-bosque do interior florestal. Dentre
as vias avaliadas no estudo, a abertura do dossel, associada & maior intensidade
luminosa e consequente altera¢do da composicao floristica que pode impulsionar a
perda de insetos especialistas e a interrupcdo das interacdes planta-inseto,
ocasionando a reducdo da herbivoria. Por outro lado, o aumento do dano foliar
pode estar relacionado a maior pressdo de predacdo as plantas remanescentes,
causada por insetos herbivoros tolerantes aos ambientes antropizados. Nossos
resultados demonstram como alteragBes antrOpicas na paisagem exercem
influéncia sobre a herbivoria foliar e apontam para a necessidade de aplicacédo de
estratégias de manejo e regeneracao florestal, que visem minimizar os efeitos de
borda, aumentar a cobertura florestal e reduzir a abertura do dossel em
remanescentes florestais.

Palavras-chave: Controle bottom-up, efeito de borda, herbivoria por insetos,
fragmentacéo, perda de floresta tropical.
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1. INTRODUCAO

Atualmente a atividade humana é a principal responsavel pelas perturbagdes em
habitats naturais, exercendo um efeito negativo sobre a biodiversidade e o
funcionamento dos ecossistemas (Crutzen & Stoermer 2000, Valiente-banuet et al.
2015). Dentre as perturbacdes causadas pelas atividades antropicas estdo a perda e a
fragmentacéo florestal, as quais modificam a estrutura da paisagem, reduzem a conex&o
e permeabilidade entre fragmentos (Didham 2010, Laurance 2007, Fahrig 2017), e
assim podem interromper o fluxo de individuos e promover a erosao da biodiversidade
(Dyer et al. 2010, Kim et al. 2015). Além disso, modificacfes abidticas em fragmentos
remanescentes causam o empobrecimento da composicdo das espécies, levando a uma
homogeneizacdo da biota com domindncia de espécies adaptadas & ambientes
perturbados em tais paisagens (Carrara et al. 2015, Lima et al. 2015, Collins et al. 2016,
Thier & Wesenberg 2016, Rocha-Santos et al. 2017).

Essas alteracdes geram efeitos em cascata, onde um dado nivel tréfico perturbado
tem o potencial de modificar toda a rede tréfica na qual esta inserido (Worm & Duffy
2003, Corcket et al. 2017, Lakes & Lansing 2015, Vidal & Murphy 2017, Muiruri et al.
2018). Assim, distdrbios gerados nas interacBes planta-inseto (e.g. dispersdo de
sementes, polinizagcdo e herbivoria) tém consequencias significativas para a dinamica
dos ecossistemas florestais (Speight et al. 1999, Tscharntke & Brandl 2004). Por
exemplo, os insetos sdo reconhecidos como importantes engenheiros pelas fungdes que
desempenham nos ecossistemas (Herrera & Pellmyr 2002, Sevegnani 2007, Martinson
& Fagan 2014). Este grupo afeta a produtividade priméria e a ciclagem de matéria
organica, exercendo pressdes sobre o crescimento, reproducdo e sobrevivéncia das
plantas (Speight et al. 1999, Hoback & Higley 2014). Portanto, 0s insetos,
especialmente os herbivoros, potencialmente regulam os processos de regeneracdo e
sucessdo ecoldgica em remanescentes florestais (Maguire et al. 2015, Follett 2017).

Diversos estudos realizados em diferentes escalas e contextos ambientais
demonstram como os disturbios antropicos tém modificado as interacfes ecoldgicas e
consequentemente alterado a herbivoria por insetos (Fagan 1999, Tscharntke & Brandl
2004, Durdes et al. 2013, Souza et al. 2013, Leal et al. 2014, Rossetti et al. 2017, Bagchi
et al. 2018). Por exemplo, a reducdo da cobertura florestal em paisagens antropicas gera
mudangas no controle top-down, através da reducdo da abundéncia de predadores dos
insetos (Denno et al. 2005, Durdes et al. 2013, Vidal & Murphy 2017). Assim, a perda
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de importantes grupos de predadores, como aves e morcegos, pode gerar aumento da
abundancia de insetos herbivoros via relaxamento da pressdo de predacdo, o que
desencadearia aumento do dano foliar em paisagens desmatadas (Dodonov 2016, Urbas
et al. 2007, Wirth 2008). A reducdo de taxas de parasitismo em herbivoros, como os
forideos que parasitam formigas cortadeiras, também pode levar a maior abundancia dos
herbivoros e aumento do dano foliar na borda (Almeida et al. 2008). Além disso, 0
incremento de borda, distdrbio mais frequentemente observado em paisagens
fragmentadas, associado a maiores aberturas do dossel pode também afetar a herbivoria
foliar via mudancas abidticas em fragmentos remanescentes, como a maior incidéncia
luminosa e dos ventos e a diminuigdo da umidade (Harper et al. 2005). Tais alteracfes
causam uma pressdo seletiva sobre a comunidade vegetal, onde as plantas pioneiras
passam a dominar o espaco. Esse grupo apresenta altas taxas de crescimento, folhas
mais palataveis e reduzida defesa contra herbivoros (Coley & Barone 1996, Harper et
al. 2005), caracteristiscas que interferem no efeito bottom-up sobre a herbivoria.

As bordas florestais sdo locais propensos para a proliferacdo dos herbivoros
generalistas, que se beneficiam devido ao aumento da quantidade de recurso disponivel
(Guimardes et al. 2014, Leal et al. 2014). Por outro lado, no interior florestal de
fragmentos remanescentes, dois cenarios podem acontecer. Em diversas ocasides pode
ocorrer a interrupgdo das interagdes planta-inseto (Rossetti et al. 2017), por conta da
maior incidéncia luminosa que leva a perda de espécies de plantas tolerantes a sombra
(Rocha-Santos et al. 2017), e a extin¢do local dos insetos especialistas, ocasionando
assim uma alteracdo nos niveis de dano foliar. Ou seja, a probabilidade de co-extingcao
planta-inseto seriam expressivas neste cenério, o que pode refletir em menores danos
foliares por herbivoros especialistas, devido a quebra de relagbes mais estreitas com
suas plantas hospedeiras. Contudo, a maior incidéncia luminosa no interior pode levar a
modificacfes microclimaticas que podem favorecer o estabelecimento de espécies de
plantas pioneiras, assim pode haver uma alteragdo na ocupacao espacial por grupos de
insetos, levando a substituicdo de insetos especialistas por generalistas, causando um
aumento no dano foliar, uma vez que os insetos generalistas tendem a concentrar o
forrageamento nas plantas remanescentes (Maron & Crone 2006).

Considerando a herbivoria como fator motriz na dindmica da comunidade
vegetal em florestas tropicais (Maguire et al. 2015, Follett 2017), o objetivo desse
estudo foi avaliar como alterages na estrutura da paisagem e nas caracteristicas locais

podem afetar a herbivoria foliar causada por insetos em plantas localizadas na borda e
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no interior florestal. Para isso, nos avaliamos a herbivoria em 20 remanescentes
florestais distribuidos na regido sul da Bahia e inseridos em paisagens com diferentes
intensidades de perturbacBes. Nés utilizamos modelos de equacBes estruturais para
avaliar os efeitos indiretos da quantidade de borda e cobertura florestal sobre o dano
foliar causado por insetos, via mudancas na abertura do dossel e quantidade de plantas
no subosque. Tais andlises foram feitas separadamente para as plantas localizadas na
borda e no interior de fragmentos florestais. Nossas hipoteses sdo que o dano foliar em
plantas localizadas na borda tenderia a ser maior do que em plantas no interior florestal.
Na borda ha predominancia de plantas pioneiras, com menor defesa antiherbivoria,
favorecendo a herbivoria por insetos generalistas. Previmos que a cobertura florestal
influenciaria positivamente o nimero de plantas no sub-bosque e causaria um efeito
negativo na abertura do dossel. Por outro lado, a quantidade de borda afetaria
negativamente o numero de plantas e positivamente a abertura do dossel. Para as
variaveis locais previmos que maior abertura do dossel elevaria os niveis de dano foliar
por favorecer a predominancia de plantas pioneiras na borda, em contrapartida, a maior
intensidade luminosa no interior poderia alterar a composicao das espécies vegetais, 0
que reduziria os danos foliares, devido a extincdo local ou reducdo de insetos
especialistas e a consequente quebra das interacBes especificas inseto-planta. Além
disso, consideramos a hip6tese de que a reducdo do numero de plantas no sub-bosque
poderia elevar a pressdo de predacdo por insetos herbivoros generalistas nas plantas

remanescentes, aumentando assim os niveis de dano foliar.

2. MATERIAL E METODOS

2.1. Area de estudo

Os fragmentos florestais desse estudo estdo localizados nos municipios de
Belmonte e Una, ambos situados no sul da Bahia (Figura 1). A temperatura média anual
da regido é de 24 °C e a pluviosidade média é de 2000 mm/ano, com auséncia de uma
estacdo seca bem definida (SEI 2015). A regido sul da Bahia apresenta apenas 0,4% da
cobertura original de floresta, porém ainda abriga os maiores remanescentes de Floresta
Atlantica do nordeste brasileiro (Thomas et al. 2009). No entanto, impactos antropicos
exercidos nos Gltimos 30 anos tém substituido a vegetagdo remanescente original -

Floresta Ombrofila Densa - por um mosaico de diferentes usos da terra, composto
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principalmente por florestas secundarias, plantacdes de cacau, seringueiras, eucaliptos e

areas destinada a pastagem (Morante-Filho et al. 2016).

2.2. Desenho amostral

Inicialmente foram identificados 58 sitios potenciais, 0s quais se localizavam a
uma distancia minima de 1 km entre si e a mais de 150 m da borda da floresta mais
proxima. Posteriormente foram excluidos os sitios localizados em éareas de dificil
acesso, areas com relevo muito ingreme e territdrios indigenas. Assim, para esse estudo
realizamos a amostragem entre agosto de 2017 a agosto de 2018 em 20 sitios inseridos
em paisagens com diferentes usos do solo e intensidade de perturbagdo. Todos os sitios
foram localizados em manchas florestais maiores de 3 ha e isolados um do outro por
uma matriz antropica (plantacdes de cacau, eucalipto ou pastagem). Além disso, 0s
remanescentes florestais possuem solos, topografia e vegetacdo com caracteristicas
similares (Morante-filho et al. 2016, Benchimol et al. 2017).

2.3. Estrutura da paisagem

NOs utilizamos duas métricas para caracterizar a estrutura da paisagem no
entorno de cada sitio amostral. A composicao da paisagem foi definida como quantidade
de cobertura florestal, calculada em um raio de 600m (aproximadamente 113 ha) a partir
do centro de cada sitio (Figura 2). As estimativas da quantidade de cobertura florestal
dentro da paisagem incluiram todos os tipos de florestas nativas, abrangendo as florestas
maduras e aquelas em diferentes estagios sucessionais, mas excluindo agroflorestas de
cacau e plantacbes de seringueiras (Morante-Filho et al. 2015). Além disso, nos
estimamos a quantidade total de borda ao redor dos sitios em paisagens de 113 ha (raio
de 600m). Essa métrica esta relacionada a configuracdo da paisagem e representa a
medida absoluta do comprimento da borda de remanescentes florestais na paisagem
(Mcgarigal et al. 2012). Nos 20 sitios amostrados a cobertura florestal apresentou um
gradiente entre 9,79% a 98,18% e a quantidade de borda variou de 1540m a 8200m.
Todas as métricas foram estimadas com auxilio dos programas ArcMap 10.4.1 (ESRI) e
Fragstat 4.2.1 (Mcgarigal et al. 2012).
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Figura 1. Area de estudo Iocallzada no Sul da Bahia, Brasil, destacando a
distribuicdo dos 20 sitios amostrais (pontos vermelhos) inseridos em remanescentes
florestais da Floresta Atlantica.
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Figura 2. Paisagens inventariadas neste estudo, com destaque para a
distribuicdo espacial dos fragmentos florestais remanescentes e a porcentagem
de cobertura florestal calculada em um raio de 600 m a partir do centro de cada
sitio amostral.

2.4. Selecdo das plantas focais

Em cada sitio amostral foram selecionados aleatoriamente 15 individuos de
plantas localizadas na borda e 15 individuos de plantas no interior dos remanescentes
florestais. Todos os individuos possuiam entre 1 a 2m de altura, e apresentavam uma
distancia minima de 30 m entre si. Além disso, individuos da borda e interior estavam
distantes entre si por pelo menos 150 m. A partir das plantas selecionadas, nés

mensuramos 0s seguintes dados:
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2.4.1. Abertura do dossel

O percentual de abertura do dossel foi estimado a partir de fotografias
hemisféricas utilizando-se uma lente 180° (olho de peixe). As fotografias foram obtidas
ao redor de cada planta focal na borda e no interior dos remanescentes florestais,
totalizando 30 fotos por sitio. Posteriormente as fotos foram analisadas no programa
Gap Light Analyzer (Frazer et al. 1999) e o percentual de abertura de dossel foi utilizado

nas analises subsequentes como um proxy de intensidade luminosa.

2.4.2. Disponibilidade de plantas

Em uma area de cerca de 13 m?alocada ao redor (raio de 2m) de cada planta focal
foi contabilizado o numero total de plantas com altura entre 1 a 2 m. Essa medida foi

utilizada posteriormente como quantidade local de recurso disponivel para herbivoros.

2.4.3. Avaliacdo do dano foliar

Nas plantas focais os galhos foram enumerados visualmente, e posteriormente um
galho foi selecionado, onde 10 folhas foram coletadas no sentido extremidade - entreno
do ramo. Assim, em cada sitio amostral foram obtidos um conjunto de 300 folhas
distribuidas igualmente entre borda e interior florestal. Em laboratério as folhas foram
fotografadas com uma escala e em um quadro branco. Posteriormente o dano foliar
causado por insetos herbivoros mastigadores foi estimado, com auxilio do programa
Image Tools 3.0., considerando: a subtracdo entre a area foliar total (desenhando o

perimetro da folha a partir de sua simetria) e a area foliar remanescente.

2.5. Analise de dados

Para avaliar os efeitos diretos e indiretos das varidveis ambientais sobre o dano
foliar foram utilizados modelos de equagdes estruturais, que séo ideais para estudar
sistemas complexos (Grace 2006), pois sdo compostos por um conjunto de técnicas e
procedimentos para avaliar relagdes de dependéncia e independéncia entre uma ou mais
variaveis (Hair et al. 2005). A modelagem das equacOes, a qual propde mostrar as
relagcbes causais entre variaveis, € composta por variaveis exdgenas e enddgenas. As
enddgenas sdo influenciadas pelas exdgenas e essas interacGes sdo representadas no
modelo (Maroco 2010). Assim, nos modelos desse estudo, as variaveis exdgenas foram

cobertura florestal e quantidade de borda, ambas estimadas na escala de paisagem, e
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como variaveis endogenas nos utilizamos a numero de plantas no subosque e a abertura
de dossel.

As equacOes estruturais apresentam alguns pressupostos, que foram assegurados
nos nossos modelos, como: a inexisténcia de outliers na amostragem e a distribuicéo
normal dos dados, testada pela normalidade multivariada através do Mardia test. Apds
essas etapas, modelos considerando separadamente os dados da borda e interior florestal
foram criados, cada qual composto por quatro variaveis e 20 observagdes. Devido ao
nosso pequeno tamanho amostral (n =20) e para ndo comprometer o ajuste dos modelos,
as variaveis de paisagem foram utilizadas separadamente em cada modelo. Avaliamos
0s ajustes dos modelos utilizando o teste do qui-quadrado que calcula a diferenca entre
os dados observados e os dados estimados pelo modelo. Para o ajuste do modelo ser
considerado satisfatério o teste de qui-quadrado ndo deve ser significativo (p>0,05)
(Rosseel 2012).

As anélises estatisticas e os graficos foram realizados no programa R (R
Development Core Team 2013), com auxilio do pacote lavaan (Rosseel 2012) para

construcdo das equacdes de modelos estruturados.

3. RESULTADOS

No presente estudo nds registramos um namero de plantas no sub-bosque (média
= 8 individuos; desvio padrdo (DP) = 1,7) maior no interior do que na borda (média = 6;
DP = 1,0) dos fragmentos florestais. NOs observamos também que o dossel na borda
florestal (média = 31,8%; DP = 8,8) € mais aberto do que no interior (média = 8,5%; DP
= 2,2). Além disso, a porcentagem de dano foliar em plantas localizadas na borda
(média = 9,3%; DP = 3,1) foi quase duas vezes maior do que em plantas situadas no
interior (média = 5,8%; DP = 3,2) dos fragmentos florestais.

Com excecdo de um dos modelos, no geral nossos modelos apresentaram um
satisfatorio ajuste dos dados (valor de P do X2 > 0,05, ver Tabela 1 no Material
Suplementar), destacando que as equagOes estruturais conseguiram adequadamente
descrever as relagdes entre variaveis. NO0s observamos que ambos 0os modelos avaliando
o dano foliar na borda (Figuras 3a, b) apresentaram vias que ndo foram significativas,
com coeficientes de relacdo (B) baixos e as variaveis enddgenas foram pobremente
explicadas. Por exemplo, a abertura do dossel, 0 nimero de plantas no sub-bosque e o

dano foliar, no modelo considerando a cobertura florestal como varidvel exdgena
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(Figura 3a), tiveram baixo poder de explicacdo (R?), 7%, 9% e 11% respectivamente.
Padrdo similar ocorreu quando analisado o efeito da quantidade de borda sobre as
demais variaveis (Figura 3b).

Em contraste, os modelos utilizados para explicar o dano foliar no interior
florestal apresentaram resultados divergentes, inclusive com a maioria das vias preditas
sendo significativas (Figuras 3c, d). Nds observamos que a cobertura florestal afeta
negativamente (B = -0,64) a abertura do dossel e positivamente (B = 0,39) o numero de
plantas no interior dos fragmentos florestais. Por outro lado, o nimero de plantas é
afetado negativamente (B = -0,42) pela abertura do dossel (Figura 3c e d). Quando
considerado a quantidade de borda, nds observamos que essa variavel afeta apenas
negativamente (B = -0,30) o numero de plantas; esta varidvel também sendo afetada
negativamente pela abertura do dossel (B = -0,65). Para ambos os modelos (Figura 3c,
d), o dano foliar no interior florestal foi afetado negativamente pela abertura do dossel
(B = -0,74) e pelo numero de plantas (B = -0,74). No geral, 0 modelo considerando a
cobertura florestal (Figura 3c) como varidvel exdgena explicou 41% da abertura do
dossel, 53% do numero de plantas e 36% do dano foliar. Quando utilizado a quantidade
de borda (Figura 3d), o modelo teve um poder de explicacdo semelhante das variaveis

enddgenas, com excec¢do da abertura do dossel que foi pobremente explicada (0,3%).
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Figura 3. Analise dos efeitos da estrutura da paisagem (cobertura florestal e quantidade de borda) e das caracteristicas ambientais locais (abertura do dossel e
numero de plantas no sub-bosque) sobre o dano foliar causado por insetos em plantas localizadas na borda (a, b) e no interior florestal (c, d). Nés apresentamos
os coeficientes de relacdo entre cada variavel (), destacando com asteriscos as relagOes significativas. As setas apresentam espessuras que simbolizam a

intensidade de cada relagdo e em caixas verdes sdo os coeficientes de determinacao (R?) das variaveis enddgenas.
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4. DISCUSSAO

Nossos resultados demonstram que paisagens desmatadas apresentam fragmentos
com dossel mais aberto, que por sua vez afeta negativamente o dano foliar em plantas
localizadas no interior florestal. Alem disso, em paisagens desmatadas e com grande
quantidade de borda a reducdo do numero de plantas no sub-bosque causa um efeito
negativo sobre o dano foliar em plantas no interior de fragmentos florestais. Nossa
hipGtese de que ha uma diferenca entre os niveis de herbivoria entre as plantas
localizadas na borda e no interior florestal foi corroborada pelos dados obtidos, sendo
maiores os danos causados por insetos em plantas na borda dos fragmentos. Esse
resultado pode ter relagdo com as espécies vegetais dominantes nos dois locais, sendo a
borda colonizada principalmente por espécies pioneiras, com pouca ou nenhuma defesa
antiherbivoria, e o interior por espécies tolerantes a sombra, que investem em
compostos secundarios contra o ataque de herbivoros (Martinson & Fagan 2014, Collins
et al. 2016). A ocupacdo diferenciada dos insetos herbivoros no interior e na borda
florestal também pode modificar o padrdo de herbivoria nos dois locais (Pinho et al.
2017). Assim, o comportamento de forrageamento dos insetos especialistas pode incluir
a busca mais seletiva por plantas hospedeiras no interior (Pinho et al. 2017),
contrastando com os insetos generalistas que ndo séo restritivos e forrageiam de forma

mais ampla, tendendo a aumentar o dano foliar nas plantas (Leal et al. 2014).

O comportamento difuso de forrageamento das espécies de insetos mais
recorrentes na borda, que sdo mais abundantes e toleram as alteracGes das condicGes
microclimaticas (Van der Meijden 1996, Pinho et al. 2017, Rossetti et al. 2017, Bagchi
et al. 2018) pode ser uma explicacdo a falta de padrdo encontrado nos nossos modelos
preditos para o dano foliar em plantas localizadas na borda. Segundo nossos resultados,
a abertura do dossel e o nimero de plantas ndo apresentaram efeito direto sobre o dano
foliar em plantas na borda, logo, os mecanismos envolvidos ndo sdo condicionados as
variaveis avaliadas nos modelos.

Em contrapartida, as vias preditas nos modelos para plantas localizadas no interior
florestal demonstram que a quantidade de floresta na paisagem exerce uma influéncia
positiva sobre o numero de plantas de sub-bosque e uma influéncia negativa na abertura
do dossel. Assim, a maior abertura do dossel em paisagens com menor quantidade de
cobertura florestal pode levar ao aumento da incidéncia luminosa e da temperatura e a

diminuicdo da umidade (Harper et al. 2005). Essas condi¢des podem ter contribuido
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para 0 empobrecimento da composicdo de espécies vegetais no interior florestal,
ocasionando modifica¢cbes na comunidade de plantas, com substituicdo de espécies
(Thier & Wesenberg 2016). Visto que no interior florestal as espécies de herbivoros
tendem a apresentar uma associacdo mais restrita com a espécie vegetal (Pinho et al.
2017), as mudancas na composicdo floristica podem desencadear a quebra das
interacdes dos insetos especialistas e suas plantas hospedeiras (Rossetti et al. 2017,
Bagchi et al. 2018). Portanto, com as mudangas na estrutura da floresta, os insetos
podem sofrer extin¢do local ou reducdo de sua abundancia (Rossetti et al. 2017, Bagchi
et al. 2018), culminando assim em diminuicao da herbivoria no interior florestal.

Por outro lado, nds também observamos que em fragmentos inseridos em
paisagens altamente desmatadas e com maior quantidade de borda pode haver um
aumento do dano foliar no interior florestal devido a reducdo no nimero de plantas no
sub-bosque. Conforme observado por Benchimol et al. (2017) e Rocha-Santos et al.
(2017) em estudos realizados nos mesmos sitios amostrais avaliados aqui, tanto a
rigueza como a abundéancia de arvores declinaram significativamente com perda de
cobertura florestal, com a proeminente perda de espécies tolerantes a sombra e
favorecimento do estabelecimento de espécies pioneiras. Diante deste cenario, maiores
niveis de herbivoria pode estar relacionado a hipotese de diluicdo de recursos (Otway et
al. 2005, Nerlekar 2018), onde os insetos que conseguem se manter em fragmentos
perturbados tendem a direcionar o seu consumo as plantas remanescentes, causando um
aumento do dano foliar em plantas no interior dos fragmentos florestais. Ou seja, a
diminuicdo da densidade de plantas de sub-bosque devido a reducdo da cobertura
florestal e aumento da quantidade de borda limitou a disponibilidade de recursos e 0s
insetos exerceram maior pressdao de predacdo nos individuos remanescentes. Além
disso, a reducdo de predadores naturais como as aves e morcegos florestais pode
proporcionar um relaxamento do controle top-down, elevando a abundancia de insetos e
consequentemente aumentando o consumo (Denno et al. 2005, Durées et al. 2013, Vidal
& Murphy 2017).

Baseado nos resultados, nés observamos que o efeito indireto negativo da
cobertura florestal sobre o dano foliar (B = 0,39 * -0,74 = -0,29) e o efeito indireto
positivo da quantidade de borda (B =-0,30 * -0,74 = 0,22), ambos via nimero de plantas
no sub-bosque, foram menos expressivos do que o efeito indireto positivo da cobertura
florestal via abertura do dossel (B = -0,64 * - 0,74 = 0,47). Desta forma, nossos achados

apontam que entre as vias avaliadas pelo estudo, o dano foliar é principalmente alterado
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por mudancas na estrutural local, desencadeadas pela maior abertura do dossel, no
interior dos fragmentados remanescentes inseridos em paisagens severamente
desmatadas. Logo, estes resultados apontam para a necessidade de aplicacdo de
estratégias de manejo e regeneracdo florestal em escala de paisagem, com o objetivo de
minimizar os efeitos de borda, aumentar a cobertura florestal e reduzir a abertura do
dossel em remanescentes florestais. Em longo prazo, acOes de reflorestamento com o
replantio de espécies podem restabelecer condicdes abidticas e bidticas do fragmento,

conduzindo a manutencao de processos ecologicos (Borner et al. 2016).

5. CONSIDERACOES FINAIS

Nossos resultados revelam que o mecanismo da herbivoria em plantas localizadas
no interior florestal esta relacionado as varidveis de paisagem e locais que foram
avaliadas. Por outro lado, ndo conseguimos detectar os mecanismos envolvidos na
herbivoria em plantas localizadas na borda de fragmentos florestais. Logo, avaliar
outros fatores como as caracteristicas intrinsecas das espécies vegetais (e.g. producéo de
compostos secundarios e tolerancia a luz) e dos insetos (e.g. caracteres bioldgicos e
comportamentais) que ocupam esses habitats poderia colaborar para esclarecimento do
mecanismo da herbivoria em ambientes antropizados. Além disso, ressaltamos a
necessidade de investigar outras métricas de paisagem envolvidas no processo de
herbivoria. As caracteristicas da matriz, como a permeabilidade e conectividade podem
também alterar o funcionamento do ecossistema, pois influenciam o fluxo de individuos
(tanto dos grupos de insetos herbivoros, quanto dos predadores naturais), alterando a
dindmica populacional nos fragmentos em paisagem antropicas (Tscharntke & Brandl
2004, Eycott et al. 2012, Rossetti et al. 2017, Bagchi et al. 2018). Portanto, estes fatores
podem provocar mudancas nas interacdes entre as espécies e consequentemente afetar a
herbivoria foliar. Além disso, a idade da formacdo da borda estd diretamente
relacionada ao tempo ecoldgico de resposta as perturbagdes. Assim, futuros estudos que
se propdem avaliar processos ecoldgicos em paisagens antropicas (a exemplo da
herbivoria), em especial ao se comparar locais (como borda e interior florestal) e
fragmentos diferentes, a idade da borda pode ser um fator crucial para possiveis
mudancas nas interagdes ecologicas (Wirth et al. 2008, Guimardes et al. 2014, Collins et
al. 2016, Arroyo-Rodriguez et al. 2017).
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MATERIAL SUPLEMENTAR

Tabela 1. Resultados do coeficiente de ajuste utilizado para avaliar os modelos propostos para
explicar o dano foliar em plantas localizadas na borda e no interior florestal. Em cada modelo as
variaveis exdgenas (cobertura florestal e quantidade de borda) foram analisadas separadamente.
Apresentamos os graus de liberdade (GL), o teste de ajuste (qui-quadrado - X2) e o valor de P de
cada modelo.

Modelos GL X2 Valor de P
1. Dano foliar na borda/Cobertura florestal 1 1,66 0,197
2. Dano foliar na borda/Quantidade de borda 1 8,96 0,003
3. Dano foliar no interior/Cobertura florestal 1 0,00 0,984
4., Dano foliar no interior/Quantidade de borda 1 2,27 0,132

Tabela 2. Estatistica das equagdes estruturais propostas para avaliar o dano foliar em plantas
localizadas na borda e no interior de fragmentos florestais. Na tabela abaixo sdo apresentados o0s
coeficientes da analise (Coef), erro padrdo (SE), valor Z, valor de P e os coeficientes das
relagdes (B) para cada modelo. Os caminhos significativos estdo destacados em negrito.

Modelol Coef SE A P B
Abertura do dossel ~ Cobertura florestal -0,08 0,066 -1,25 0,21 -0,27
Numero de plantas ~
Cobertura florestal 0,01 0,008 1,19 0,24 0,26
Abertura do dossel -0,01 0,026 0,37 0,708 -0,08
Dano foliar na borda~
Abertura do dossel 0,01 0,08 0,19 0,85 0,04
Numero de plantas -0,97 0,63 -1,53 0,13 -0,33
Modelo 2
Abertura do dossel ~ Quantidade de borda -0,00 0,001 -0,52 0,60 -0,12
Numero de plantas ~
Quantidade de borda -0,00 0,00 -0,46 0,65 -0,10
Abertura do dossel -0,02 0,026 -0,75 0,45 -0,16
Dano foliar na borda~
Abertura do dossel 0,01 0,08 0,19 0,85 0,04
NUmero de plantas -0,97 0,63 -1,53 0,13 -0,33
Modelo 3
Abertura do dossel ~ Cobertura florestal -0,05 0,01 -3,76 0,00 -0,64
Numero de plantas ~
Cobertura florestal 0,02 0,01 1,94 0,05 0,39
Abertura do dossel -0,31 0,15 -2,08 0,04 -0,42
Dano foliar no interior ~
Abertura do dossel -1,06 0,34 -3,08 0,002 -0,74
NUmero de plantas -1,39 0,45 -3,11 0,002 -0,74

36



Modelo 4

Abertura do dossel ~ Quantidade de borda
Numero de plantas ~
Quantidade de borda
Abertura de dossel
Dano foliar no interior ~
Abertura do dossel
NUmero de plantas

0,00

-0,00
-0,50

-1,06
-1,39

0,00

0,00
0,12

0,34
0,45

0,248

-1,97
-4,25

-3,08
-3,11

0,80

0,05
0,00

0,002
0,002

0,05

-0,30
-0,65

-0,74
-0,74
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