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RESUMO

A interacdo inseto-planta € um complexo e dinamico processo que ao longo do
tempo e através da selecao natural produziu uma enorme variagdo de caracteristicas
que adaptam os individuos ao meio. Essas adaptacbes podem ser selecionadas
tanto nos insetos quanto nas plantas, num sistema onde um age ou reage em
funcdo da resposta do outro. Certamente essas respostas ou caracteristicas
selecionadas tem seu inicio em modificacbes muito discretas que ao longo do
processo evolutivo vao se intensificando até que passam a ser entendidas como
respostas a pressdo de selecdo do meio. Dentre essas respostas estdo algumas
caracteristicas estruturais das plantas que séo interpretadas como mecanismos de
defesa contra a herbivoria por insetos, tais como as que serdo abordadas nesta
revisao.

PALAVRAS-CHAVE: interacdo inseto-planta, sele¢do natural, anatomia vegetal,
adaptacao, entomologia.

STRUCTURAL CHARACTERISTICS OF PLANTS AGAINST HERBIV ORY BY
INSECTS

ABSTRACT

The insect-plant interaction is a complex and dynamic process that during the time
and through natural selection produces a great number of characteristics that adapt
the individuals to the environment. These adaptations can be selected on both plants
and insects, in a system where they act or re-act in relation to the other’'s answer.
Obviously these answers or selected characteristics begin in discreet modifications
that during the evolution process become more emphatic and can be considered
defense mechanisms against herbivory by insects. These mechanisms will be
discussed in this review.

KEYWORDS: insect-plant interaction, natural selection, plant anatomy, adaptation,
entomology

INTRODUCAO
Herbivoria € a maior interacdo planta-animal existente, onde o animal
(consumidor primario) se alimenta de partes ou de todo o vegetal (produtor primario),
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gue resulta em efeitos negativos no crescimento e sobrevivéncia de uma populacéo
e em um efeito positivo ou benéfico na outra (ODUM, 1988; RAVEN et al., 1992;
BEGON et al., 1996; STILING, 1999; KREBS, 2001). Segundo RICKLEFS (1993),
BEGON et al. (1996) e CORNELISSEN & FERNANDES (2003), do ponto de vista
das relacdes consumidor-recurso, os herbivoros podem funcionar tanto como
predadores, ao consumir a planta inteira quanto como parasitos, consumindo 0s
tecidos vivos, mas ndo matando suas vitimas.

O impacto da herbivoria na performace da planta depende da sua fenologia
(estadio de desenvolvimento), do local consumido, da intensidade e frequéncia do
ataque (BEGON et al, 1996; CRAWLEY, 1997; STILING, 1999; BOEGE &
MARQUIS, 2005).

Em cada fase de vida da planta (estabelecimento da plantula, crescimento
vegetativo, reproducao e producdo de sementes), podem ocorrer danos causados
por herbivoros (BOEGE & MARQUIS, 2005). Alguns trabalhos tém demonstrado que
a fase de plantula e do seu estabelecimento é critica para as espécies, se por um
lado estruturalmente n&o apresentam muitos mecanismos de defesa levando a uma
alta taxa de herbivoria, isto € compensado pelo grande numero de individuos
disponiveis (BURT-SMITH et al., 2003; HANLEY, 2004; BENITEZ-MALVIDO &
LEMUS-ALBOR, 2005).

Dentre os herbivoros, estdo desde patdgenos, nematdides, moluscos, insetos até
vertebrados, como, roedores, aves e mamiferos (CRAWLEY, 1997).

Os efeitos negativos da herbivoria tendem a ser pequenos em termos
quantitativos quando as populagdes interativas tiveram uma historia evolutiva. Em
outras palavras, a selecdo natural tende a levar a uma reducdo nos efeitos
prejudiciais, ou a eliminacéo total da interacdo, uma vez que a diminuicdo intensa e
continua de uma populacdo da presa ou hospedeiro, por parte da populacdo do
predador ou parasita s6 pode levar a extingcdo de uma ou de ambas as populagdes
(ODUM, 1988).

Segundo FUTUYMA (1992), a selegcédo individual, de um modo geral, deve
propiciar em espécies predadas (plantas) a evolucédo de caracteristicas protetoras e
em espécies predadoras (animais) a evolucdo da competéncia para capturar e
subjugar suas vitimas, mesmo que isso resulte na diminuicdo ou na extincdo da
populacdo da presa. A selecao para a capacidade predadora torna-se mais intensa,
se a populacado do predador € limitada pela escassez da presa.

A herbivoria em comunidades naturais pode ser alta, reduzindo o crescimento e a
reproducao das plantas e influenciando o resultado da competicdo e da diversidade
na composicao da comunidade (COLEY, 1983; STILING, 1999).

Trabalhos sobre a relacdo da herbivoria e a complexidade floristica em
ecossistemas tropicais, vem sendo cada vez mais estudados, dentre eles pode-se
citar o de BROWN & EWEL (1987) que comparam a perda foliar entre vegetacdes
priméria, priméria com alta diversidade, plantada, mas com fisionomia imitando uma
distribuicdo natural das espécies e monocultura de milho. Apdés quatro anos de
observacédo, verificaram que a diversidade da vegetacdo circundante associada a
espécie hospedeira confere protecdo a herbivoria, quando comparada a
monocultura.

A maioria dos autores (ODUM, 1988; RICKLEFS, 1993), consideram a herbivoria
uma interacdo negativa, entretanto, alguns pesquisadores (CRAWLEY, 1997,
STILING, 1999; KREBS, 2001; CORNELISSEN & FERNANDES, 2003), acreditam
que essa relacdo possa ser considerada como uma relagcdo do tipo +/+, ou seja,
benéfica para ambas as espécies envolvidas. Isso acontece quando o ataque de um
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herbivoro desencadeia uma série de reacbes, como aumento do crescimento e da
floragéo de plantas, que acabam beneficiando-as.

Nesta revisdo pretende-se compilar, resumidamente, 0s principais estudos
envolvidos com a herbivoria por insetos, principalmente os de interesse agrondémico
por afetarem plantas com elevada importancia econbmica, dando énfase as
caracteristicas estruturais das plantas que podem interferir nessa relagao.

HERBIVORIA POR INSETOS

Para CORNELISSEN & FERNANDES (2003), as relacbes entre insetos e
plantas s&o justificadas por esses dois grandes grupos constituindo cerca de 80% da
diversidade de espécies conhecida hoje pela ciéncia. Essa imensa e coincidente
diversidade nado é acidental. Os dois grupos estao ligados por inimeras e complexas
relacbes, que podem ser benéficas ou prejudiciais para algumas espécies
envolvidas. Os insetos herbivoros podem consumir virtualmente todas as partes de
uma planta (de botdes florais a raizes), enquanto grande parte das plantas depende
de insetos polinizadores para sua reprodugao.

Dos artrépodes terrestres que apresentam como principal fonte de alimentacéo
as plantas, pode-se citar. Orthoptera, Phasmida, Hemiptera, Homoptera,
Thysanoptera, Lepidoptera, Coleoptera, Hymenoptera e Diptera (EDWARDS &
WRATTEN, 1981).

As pecas bucais dos insetos consistem tipicamente num labro, um par de
mandibulas, um par de maxilas, um labio e uma hipofaringe (fig. 1) (BORROR & DE
LONG, 1969; DU PORTE, 1977; LARA, 1992; STORER et al.,, 1998). Estas
estruturas sao variadamente modificadas em diferentes grupos de insetos e sao
freqientemente usadas em classificacao e identificacdo. O tipo de pecas bucais que
um inseto tem determina como ele se alimenta e que tipo de prejuizo ocasiona
(BORROR & DE LONG, 1969; DU PORTE, 1977).

As pecas bucais dos insetos sao de dois tipos gerais, mastigadoras e sugadoras.
Nas pecas bucais mastigadoras, as mandibulas se movem para os lados e o inseto
€ geralmente capaz de arrancar e mastigar seu alimento. Insetos com pecas bucais
sugadoras nao tém mandibulas deste tipo e ndo podem mastigar o alimento; suas
pecas bucais tém a forma de uma probdscide ou bico alongado, através do qual o
alimento liquido é sugado (BORROR & DE LONG, 1969; DU PORTE, 1977). A
faringe dos insetos com pecas bucais sugadoras funciona como uma bomba bulbosa
que traz alimentos liquidos através do bico e entdo para dentro do esbdfago. O
alimento é movido ao longo do canal alimentar por acao peristaltica (BORROR & DE
LONG, 1969).
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FIGURA 1 — Pecas bucais dos insetos (www.insecta.ufv.br)

Segundo GULLAN & CRANSTON (1998), interacfes reciprocas durante o tempo
de evolucdo entre insetos herbivoros e suas respectivas fontes de alimentacdo
vegetal, tém sido descritas como coevolucdo. Refere-se a evolucdo de uma
caracteristica de uma determinada espécie (como a habilidade de um inseto de
transformar uma substancia nociva a muitas espécies em nao nociva a ele proprio)
em resposta a uma caracteristica do seu hospedeiro (como a elaboracdo de um
veneno pela planta), que foi desenvolvida em resposta a herbivoria.

A herbivoria por insetos é também denominada fitofagia e segundo GULLAN &
CRANSTON (1998), podem ocorrer de diversas maneiras:

Consumo foliar (alimentacdo externa): mais visivel do que ataque por sugadores,
0s grupos mais frequentes séo Lepidoptera e Coleoptera; outras ordens que se
alimentam de folhas sdo: Orthoptera, Hymenoptera, Phasmatodea e Psocoptera.
Minas e brocas (alimentacao interna): podem ser subdivididos em:

Minadores: séo insetos que residem e se alimentam da epiderme da
planta. Podem ser: minadores de folhas, alojando-se entre as duas
epidermes da folha e minadores de caules, alojando nas camadas
superficiais dos caules. Somente quatro ordens de holometabolos
(insetos que sofrem metamorfose completa) s&o minadores:
Diptera, Lepidoptera, Coleoptera e Hymenoptera.

Broqueadores: sédo insetos que residem e se alimentam em
camadas profundas da planta, dentro dos tecidos. As brocas podem
se alimentar de qualquer parte da planta, estando o material vivo ou
morto. As partes mais atacadas sdo: troncos que sao utilizados por
Coleoptera, Lepidoptera e Hymenoptera; frutos que s&o mais
utiizados por Diptera, Lepidoptera e Coleoptera; sementes
utilizadas basicamente por Coleoptera e Lepidoptera.

Sugadores de seiva (alimentacdo interna): € uma forma de alimentacdo
inconspicua, quando comparadas com o consumo foliar, por ndo envolver
estimulacdo visual de qualquer natureza. A alimentacdo se da pela succdo do
conteudo do floema (seiva elaborada). Pode provocar dano direto através do
retardamento do crescimento geral da planta e dano indireto através da
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transmissdo de viroses ou injecdo de saliva toxica. A grande maioria dos

sugadores séo insetos da ordem Heteroptera (Homoptera e Hemiptera) que se

alimentam através de estiletes e insetos da ordem Thysanoptera que se
alimentam via estiletes e via raspagem da epiderme.

- Galhadores (alimentacdo interna): sdo o0s insetos que emitem um estimulo
quimico as células de tecidos vegetais, fazendo com que estes tecidos se
desenvolvam patologicamente. Este desenvolvimento pode ser um aumento do
tamanho das células causando uma hipertrofia celular ou um aumento do niamero
de células causando uma hiperplasia, como o que ocorre na galha achatada de
Struthanthus vulgaris (ARDUIN et al., 1991). Esta transformacdo do tecido
vegetal proporciona um local adequado ao desenvolvimento do inseto e
alimentacdo. Segundo RIBEIRO et al. (1999), as galhas sdo produzidas como
uma resposta aos hormonios secretados pelo animal. Os animais sdo bem
especificos, freqliientemente atacando uma Unica espécie, e geralmente as
estruturas apresentam uma forma somente.

Os insetos podem ser classificados, segundo GULLAN & CRANSTON (1998),
quanto a sua preferéncia alimentar em: monofagos os que tém uma relacéo
especifica com uma s6 espécie vegetal como, por exemplo, as galhas; oligéfagos os
insetos que consomem um grupo de espécies como a borboleta monarca e polifagos
aqueles que sé@o generalistas e ndo tem relacdo especifica com nenhuma espécie
vegetal como o gafanhoto.

O sistema digestivo varia consideravelmente com os tipos diferentes de
alimentos utilizados. Os habitos alimentares podem variar grandemente em uma
dada ordem; larvas e adultos geralmente tém habitos alimentares inteiramente
diferentes e tipos diferentes de sistemas digestivos (BORROR & DE LONG, 1969;
CHAPMAN, 1982).

Os habitos alimentares dos insetos determinam em grande grau os tipos de
enzimas produzidas no intestino médio. Insetos que se alimentam de sucos de
plantas, ou outros alimentos liquidos, sdo equipados com varias disposi¢oes
especializadas para extrair uma grande porcentagem da agua do alimento antes que
ele entre em contato com as enzimas digestivas (BORROR & DE LONG, 1969).

Segundo LARA (1992) outra caracteristica importante na relacéo entre os insetos
herbivoros e as plantas esta na diregcdo do aparato bucal, isto é, na posi¢cdo da
armadura bucal, em relacédo ao eixo do corpo, pode-se classificar a cabeca em:

- Hipognata: pecas sao dirigidas para baixo formando um angulo de 90°como eixo
do corpo, e a cabeca apresentam-se em posicdo normal. Ocorrem em
Orthoptera, Mantodea, Odonata, Diptera, Blattodea, etc.

- Prognata: pecas bucais sdo dirigidas para frente, formando a cabeca um angulo
de 180°com o eixo do corpo. Ocorrem em Coleoptera, alguns Neuroptera, etc.

- Opistognata: as pecas bucais séo dirigidas para baixo e para tras de tal sorte que
a cabeca apresenta um angulo menor que 90° com o eixo do corpo. E comum
entre os sugadores, por exemplo, Homoptera, Heteroptera e Anoplura.

Os insetos herbivoros sofreram direta e indiretamente com as mudancas
climaticas durante as varias eras geologicas passadas, segundo WILF et al., (2001),
as variagcbes na frequéncia e diversidade da herbivoria durante o Eoceno (Era
Cenozdica), indicaram um aumento representativo dos galhadores e dos minadores,
provavelmente em resposta a variagdo sofrida pela vegetacao frente as alteracbes
dos fatores abidticos.
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MECANISMOS DE RESISTENCIA A HERBIVORIA

Apesar de muitos autores discordarem do termo, FUTUYMA (1992) relata que
uma espeécie de planta pode, ocasionalmente, desenvolver uma “defesa de amplo
espectro” que a protege do ataque da maioria dos predadores. Essa espécie e seus
descendentes podem tornar-se mais tarde o recurso basico para linhagens
especificas de predadores que adquirem adaptacdes para superar a defesa. Porém
a evolucdo de tais predadores pode ocorrer tempos depois da diversificacdo da
linhagem da planta e eles podem ndo ser relacionados as espécies que
originalmente se alimentavam da presa.

Em geral, as plantas podem ser divididas em suscetiveis (as mais intensamente
atacadas por herbivoros e/ou patdgenos) e resistentes (as que sofrem ataques
menos intensos). A resisténcia contra a herbivoria decorre de varias estratégias que
as plantas usam para escapar, enfrentar e sobreviver ao ataque de insetos
herbivoros. Elas podem escapar tornando-se menos “aparentes” (conspicua), ou
seja, dificultando sua localizacao pelos herbivoros (desenvolvendo-se, por exemplo,
antes que o numero de insetos aumente); podem defender-se ativamente tornando-
se um alimento inadequado para os herbivoros que a atacam; e podem sobreviver a
herbivoria através de mecanismos denominados “tolerancia” e “sobrecompensac¢éo”
(CORNELISSEN & FERNANDES, 2003; ALMEIDA-CORTEZ, 2005; CINGOLANI et
al., 2005; MACDONALD & BACH, 2005).

QUADRO 1 - Alguns exemplos de respostas das plantas a herbivoria (BEGON et

al., 1996).
Tipos de respostas Referéncias

Producédo de defesas quimicas Raup &  Tallamy
Inducéo na folha de tanino e fenol ap6s o dano (1990)
Producéo de defesas mecéanicas Kaban & Myers (1989)
Aumento na densidade de tricomas, espinhos ap6s o dano
Alteracéo no tamanho, forma e fenologia Bryant (1981)
Retorno para o crescimento vegetativo em troca da abcisdo |Williams & Whitham
foliar apOs a herbivoria (1986)
Expressao Sexual Whitham & Mopper
Reducéo da reproducédo em Pinus edulis (1985)
Re-alocacgao de recursos em perenes Westley (1993)
Aumento no investimento em producdo de tubérculo em
Helianthus tuberosus depois perda dos botdes florais
Troca da taxa de crescimento e desenvolvimento Crawley (1983)
Relacfes entre os parametros de prejuizo linear e nao linear
do crescimento e desenvolvimento da planta e densidade
populacional de insetos

PAINTER (1951) define resisténcia de plantas a insetos, como sendo a soma
relativa de qualidades hereditarias possuidas pela planta, as quais influenciam o
resultado do grau de dano que o inseto causa. Isto, em outras palavras, representa a
capacidade que possuem certas plantas de alcancarem maior producéo de boa
qualidade, que outras variedades em geral, em igualdade de condicdes.

Resumindo, pode-se dizer que uma planta resistente € aquela que devido a sua
constituicdo genotipica € menos danificada que uma outra (ROSSETTO, 1973).

A manutencgédo da variacdo genética na resisténcia a herbivoria € um dilema, pois
a resisténcia é benéfica em termos da performace da planta, mas a populacéo
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envolvida nem sempre tem um aumento do nivel de resisténcia e pode perder essa
caracteristica na média da variabilidade genética. Varios trabalhos vem testando a
influéncia do gendtipo na resisténcia a herbivoria (BERENBAUM et al., 1986; FRITZ,
1990; ZANGERL & BERENBAUM, 1997; MUTIKAINEN et al., 2000; MELLO &
SILVA-FILHO, 2002), sugerindo que a variacao fenotipica das plantas a resisténcia
a herbivoria pode estar relacionada tanto com fatores ecolégicos como
principalmente a genéticos.

J& a relagd@o entre a variagdo genética das plantas e os fatores ambientais e
como os resultados dessa interacdo agem sobre a resisténcia a herbivoria, foram
estudados por varios autores (MADDOX & CAPPUCCINO, 1986; AYRES et al.,
1987; FRITZ, 1990; HANHIMAKI & SENN, 1992; MUTIKAINEN et al., 2000; MELLO
& SILVA-FILHO, 2002), mostrando que existem evidéncias entre a herbivoria e a
variabilidade genética das plantas com consequéncias evolucionarias e ecoldgicas
para o ecossistema.

Em resposta, os insetos herbivoros evoluem de forma a quebrar os mecanismos
de resisténcia das plantas (MAURICIO & RAUSHER, 1997). Esses mecanismos se
expressam como defesa constitutiva e defesa induzida, as quais tém acéo direta ou
indireta sobre os artropodes herbivoros (KARBAN & BALDWIN, 1997).

Situacdo muito semelhante parece descrever a evolucdo de relacionamento
entre insetos herbivoros, como larvas de borboletas e suas plantas hospedeiras.
Embora as relagdes filogenéticas entre insetos herbivoros raramente correspondam
as de suas plantas hospedeiras, insetos intimamente relacionados freqlientemente
sdao semelhantes na sua associagdo com hospedeiros como em outras
caracteristicas (FUTUYMA, 1992).

Os componentes do sistema de defesa constitutiva das plantas sdo compostos
qguimicos e estruturas morfoldégicas que dificultam o acesso dos herbivoros as
plantas, podendo afetar alguns parametros do ciclo biolégico, como o
desenvolvimento e a reproducéo dos insetos (COLEY & BARONE, 1996; KARBAN &
BALDWIN, 1997; LUCAS et al., 2000). Esses componentes podem ser encontrados
em uma ou mais partes da planta e, normalmente, suas concentracbes e/ou
guantidades variam com a idade da mesma (COLEY & BARONE, 1996; GOULD,
1998).

J4 a defesa induzida das plantas pode ser definida como qualquer mudanca
morfolégica ou fisioldgica resultante da acdo de herbivoros sobre as plantas,
resultando na nao preferéncia de insetos por estas plantas, em um subsequente
ataque, melhorando assim o desempenho da planta (COLEY & BARONE, 1996;
KARBAN & BALDWIN, 1997; AGRAWAL, 1998). Entre as altera¢cbes fisioldgicas,
algumas podem estar relacionadas com a diminuicdo da qualidade nutritiva que as
plantas apresentam para os herbivoros, dessa forma deixa de ser um recurso
utilizado (NEUVONEN & HAUKIOJA 1984; TUOMI et al., 1984).

No trabalho de MORAIS et al., (1995), sobre os padrdes de producdo de
folhas e sua utilizacdo por larvas de Lepidoptera no cerrado, discutem que estudos
sobre a herbivoria nesse ecossistema indicam que folhas novas sofrem duas vezes
mais (% de area foliar consumida) do que folhas velhas. Isso se deve ao fato,
segundo NASCIMENTO et al., (1990), ao grande numero de espécies de plantas do
cerrado que apresentam producao de folhas em diferentes épocas, 0 que resulta em
um sistema interessante para se testar a hipétese de escape temporal a herbivoros
em um ambiente marcadamente sazonal ou sob efeito de fogo.

As causas de resisténcia nas plantas tém o potencial de afetar a
sobrevivéncia, a fecundidade e o desenvolvimento de insetos fitofagos e,
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consequentemente, a sua abundancia (KARBAN & BALDWIN, 1997; GOULD, 1998).
Estes, para fugirem da pressdo exercida pelas plantas sobre suas populacoes,
também desenvolveram mecanismos de defesa tais como a migracdo para novos
hospedeiros e detoxificacdo (AGRAWAL, 1998). Conforme estudos de HOLTZ et al.,
(2003), a Thyrinteina arnobia (Lepidoptera), que normalmente ataca folhas de
Psidium guajava (planta nativa), vem migrando para folhas de Eucalyptus sp,
provavelmente para fugir da pressao exercida pelas barreiras quimica e/ou fisica
existentes em seu hospedeiro de origem.

Defesas mecéanicas ou fisicas ou morfolégicas

Toda e qualquer caracteristica estrutural ou morfolégica da planta, que atue
de forma negativa sobre os insetos, ou seja, que afete a espécie de maneira a
preservar-se de danos mais sérios € considerado causa morfolégica de resisténcia.
Incluem-se neste caso a forma, textura e consisténcia da epiderme da planta, bem
como todos os apéndices ou formacdes nela encontrados (LARA, 1991; LUCAS et
al., 2000).

As paredes das células epidérmicas nas partes aéreas das plantas,
principalmente da folha, podem apresentar impregnacdes de diversas substancias,
como cutina, cera, lignina e mucilagem (ESAU 1974; CUTTER 1986; RAVEN et al.,
1992; ALQUINI et al., 2003; SILVA et al., 2005). Tais substancias podem constituir
uma barreira contra fungos, bactérias, insetos e demais fatores abidticos como
temperatura, chuva, vento, etc. (ESAU, 1974; FAHN, 1974; CUTTER, 1986;
MAUSETH, 1988; LARA, 1991; LUCAS et al., 2000; SILVA et al., 2005).

Algumas espécies vegetais utilizam-se da resina ou latex, produzidas em
canais especiais resiniferos ou lactiferos dentro da folha e tecidos do caule, para
dificultar a herbivoria. Assim, diversas espécies ou variedades diferentes podem
apresentar resisténcia diferenciada aos insetos, aparentemente baseado na
quantidade e localizagdo desses canais no interior da folha (EDWARDS &
WRATTEN, 1981; LUCAS et al., 2000).

Dentre as defesas morfologicas, a arquitetura da planta ou a filotaxia também
podem induzir a resisténcia a herbivoria como o que ocorre com Populus deltoides
(JONES et al., 1993) e Betula pendula (MUTIKAINEN et al., 1996). Isso interfere na
capacidade de tolerancia a herbivoria e na compensacdo as partes danificadas
(TRUMBLE et al., 1993).

Cuticula

A cuticula (fig. 2) que recobre todas as células da epiderme da planta serve
como uma interface entre o corpo da planta e o ambiente, realizando a protecéo e a
prevencao da perda de agua dos tecidos vegetais. A cuticula é também importante
barreira a entrada de microrganismos e agroquimicos (ESAU, 1974; CUTTER, 1986;
BUKOVAC et al., 1990).

A cutina € o principal componente estrutural da cuticula. E um composto de
lipidios, consideravelmente impermeavel a agua, que se encontra impregnada as
paredes periclinais externas das células da epiderme ou se apresenta como uma
camada separada (BUKOVAC et al., 1990; HELBSING et al., 2000).

Esse revestimento é na realidade composto de diversas camadas sobre a
parede celulosica primaria, como: uma camada de pectina, que delimita a parede
com a cuticula; uma camada cuticularizada, composta de celulose, cutina e cera; e a
cuticula propriamente dita, composta de cutina pura. A cera, que se encontra na
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parte externa da cuticula, € um polimero complexo, heterogéneo, resultante da
interacdo de outras substancias lipidicas. Tanto a cutina como a cera pode
apresentar uma série de estriagbes (ornamentacdes), geralmente de grande valor
taxondmico. Também s&o barreiras contra fungos, bactérias e insetos (PROCOPIO
et al., 2003).

A presenca de cuticula tem sido relacionada a protecdo contra herbivoros
(EDWARDS & WRATTEN, 1981; SILVA et al., 2005), radiac&o solar e perda de agua
por transpiracdo (AMARAL et al., 1985; HELBSING et al., 2000). A cera epicuticular
constitui a fracdo mais facilmente extraivel por solventes lipdfilos, localizando-se na
interface entre o 6rgdo e o ambiente. A quantidade relativa deste constituinte
cuticular tem mostrado variagcdes em funcdo de uma ampla gama de fatores, tais
como o patrimoénio genético, o desenvolvimento ontogenético do 6rgdo (BAKER et
al., 1979), a intensidade luminosa, a disponibilidade hidrica e a temperatura (GIESE,
1975; HELBSING et al., 2000).

A alimentacéo é frequentemente reduzida ou impedida pela incapacidade de
um inseto de perfurar a cuticula dura da planta (EDWARDS & WRATTEN, 1981;
SILVA et al., 2005).

No trabalho de AMARAL et al., (1985) sobre o teor de cera foliar epicuticular
de dicotiledbneas do cerrado, os autores sugerem uma discreta correlacao entre o
teor de cera e outros parametros como espessura dos estratos lipéfilos e pilosidade,
0 que poderia resultar num mecanismo de resisténcia a herbivoria com maior
eficiéncia.

FIGURA 2 - Corte transversal de folha de
Arctostaphylos uvaursii, seta indica a
cuticula (www.sbs.utexas.edu).

Tricomas

Muitas superficies das plantas ndo sdo lisas, mas revestidas de minusculos
apéndices epidérmicos chamados pélos ou tricomas, que ocorrem em multiplas
formas diferentes (ESAU, 1974; FERRI, 1984; CUTTER, 1986). Alguns tricomas
desenvolvem grossas paredes secundarias, algumas vezes impregnadas com silica
e carbonato de calcio, de modo a formarem fortes ganchos ou pontas. Outros séo
glandulares e produzem secrecdes de substancias como terpenos, gomas e taninos
(ESAU, 1974; FAHN, 1974; JOHNSON, 1975; EDWARDS & WRATTEN, 1981;
CUTTER, 1986; MAUSETH, 1988; LUCAS et al., 2000).

Tricomas foliares exercem um papel fundamental na defesa de plantas,
principalmente em relacéo a insetos fitéfagos. Em varias espécies ou variedades ha
uma correlagdo negativa entre a densidade de tricomas e as respostas de
alimentacdo, oviposicdo de insetos adultos e nutricdo das larvas (LEVIN, 1973;
THEOBALD et al., 1979; FAHN, 1986; LUCAS et al., 2000; SILVA et al., 2005).
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Os tricomas nao glandulares (figs. 3 e 4) podem atuar diretamente sobre os
insetos, afetando sua oviposigao, alimentacdo, locomog¢&o, ou seu comportamento
em relacdo ao abrigo, através de sua densidade e tamanho (JOHNSON, 1975;
GOERTZEN & SMALL, 1993; LUCAS et al., 2000; FORDYCE & AGRAWAL, 2001,
TRAW & DAWSON, 2002; SILVA et al., 2005).

Os tricomas glandulares (fig. 4) podem, também, serem complementados pela
defesa quimica devido a secrecdo de terpenos, alcaldides, substancias fendlicas e
outras que podem ser repelentes/deterrentes olfatorias ou gustatorias (THURSTON
& LERSTEN, 1969; JOHNSON, 1975; THEOBALD et al., 1979; SILVA et al., 2005).

FIGURA 3 — Ninfa de Orthoptera
presa nos tricomas.
(www.usask.ca/agricultur
e/plantsci/classes/plsc4l
6/projects_2003/mikel/Tri
chome_Biotech/defense.
html)

FIGURA 4 - Vista frontal da folha de Lavandula
angustifolia, presenca de tricomas
tectores e glandular (seta)
(www.herbalgram.org).
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Os tricomas glandulares podem apresentar uma grande variedade de
compostos no seu interior (THURSTON & LERSTEN, 1969; MELLO & SILVA-FILHO,
2002). Segundo EDWARDS & WRATTEN (1981), as plantas sdo muito ricas em
substancias quimicas que aparentemente ndo sao diretamente relacionadas com os
processos metabdlicos normais da fotossintese, respiracdo e crescimento. Essas
substancias quimicas secundarias, como sao chamadas, também ocorrem em
animais, porém mais de 80% de todos os produtos naturais conhecidos séo de
origem vegetal.

Sdo conhecidas cerca de 30.000 estruturas de compostos vegetais
secundarios (HARBONE, 1977). Essa riqueza deve estar relacionada, pelo menos
parcialmente, com a imobilidade das plantas; uma vez que elas ndo podem escapar
das pressdes ambientais pelo movimento, suas Unicas defesas sao suas estruturas
fisicas e composicédo quimica (EDWARDS & WRATTEN, 1981).

QUADRO 2 - Principais classes de compostos vegetais secundarios envolvidos nas
interagcdes planta-animal (Harbone, 1977 modificado por EDWARDS &
WRATTEN, 1981).

No.
Classe aproximado Distribuicéo Atividade fisiologica
de estruturas

NITROGENADOS

Alcalbides 5.500 Nas Angiospermas, | Muitos téxicos e de gosto
especialmente nas | amargo.
raizes, folhas e frutos.

Aminas 100 Nas Angiospermas, | Cheiro repelente e
freqlientemente em | alucinégenas.
flores.

Aminoécidos (ndo 400 Especialmente em | Muitos téxicos.
protéicos) sementes de legumes,

mas espalhadas de modo
relativamente amplo.

Glicosideos 30 Esporadicos, Venenoso (como HCN).
cianogénicos especialmente no fruto e
folha.
Glucosinolatos 75 Cruciferae e dez outras|Corrosivos e amargos
familias. (como isotiocianatos).
TERPENOIDES
Monoterpenos 1.000 Amplamente, em 0leos | Odores agradaveis.
essenciais
Lactonas e 600 Principalmente em | Algumas amargas e
Sesquiterpenos Compositae, mas | toxicos, alergénicos.

encontradas cada vez
mais em Angiospermas.
Diterpendides 1.000 Amplamente, Algumas téxicas.
especialmente no latex e
nas resinas de plantas.

Saponinas 500 Em mais de 70 familias|Hemdlise das células
de plantas sanglineas.
Limondides 100 Em Rutaceae, Meliaceae | Com gosto amargo.
e Simaroubaceae.
Cucurbitacinas 50 Principalmente em | Gosto amargo, toxica.
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Curcubitaceae

Cardenolideos 150 Comuns em | TOXico e amargo.
Apocynaceae,
Asclepiadaceae e
Scrophulariaceae.

Carotenoides 350 Universal em folhas, | Coloridos.
também em flores e
frutos.

FENOLICOS

Fendis simples 200 Universal em folhas, | Anti-microbianos.

muitas vezes também em
outros tecidos.

Flavonoides 1.000 Universais em | Coloridos
Angiospermas e musgos.
Quinonas 500 Ampla distribuicéo, | Coloridos.
especialmente em
Rhamnaceae.
OUTROS
Poliacetilenos 650 Principalmente em | Alguns toxicos.
Compositae e
Umbelliferae

Estima-se que atualmente o numero desses produtos deve estar entre 100 mil
e 400 mil, de onde se conclui que poucos estudos existem a respeito, ainda nos dias
de hoje; a maioria deles enquadra-se quimicamente nas classes: compostos
nitrogenados, terpenodides e fendlicos. Eles podem ser encontrados em uma ou mais
partes da planta e normalmente suas concentragcdes variam com a idade da mesma
(LARA, 1991).

De acordo com seu efeito sobre o inseto esses produtos, secundarios ou nao,
pode apresentar mais de um tipo de resultado sobre uma espécie de inseto, ou
mesmo apresentar efeitos inversos sobre espécies diferentes. Eles também atuam
sobre os inimigos naturais, parasitos e predadores. Existem diversas situacdes em
gue esses quimicos conferem resisténcia a uma planta, algumas delas séo: a)
presenca de repelente olfativo ou b) gustativo ou auséncia de atraente ou arrestante;
c) presenca de supressor ou d) auséncia do incitante; e) presenca de deterrente ou
f) auséncia de estimulante e g) balanco relativo desses estimulos (LARA, 1991).

QUADRO 3 — Substancias quimicas derivadas envolvidas na resisténcia de plantas
aos insetos (MELLO & SILVA-FILHO, 2002).

Classe/Subclasse Funcao Referéncias
Alcanos, aldeidos, | Camada protetora Panda & Khush
cetonas, ceras (1995)

Taninos impalatabilidade, inibicdo da absorcdo |de Bruxelles &
Roberts (2001)

Terpendides Antibiotico, toxicos, dissuasivo | Nishida (2002)

(monoterpendides, alimentacao e oviposicao

iridoides,

sesquiterpendides,
diterpendides,
triterpendides)
Fendlicos Toxicos e ovicida Nishida (2002)
Flavonoides Fitoalexinas, inibicdo da oxidacdo|Ananthakrishnan
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(antocianinas, flavondis, | mitocondrial e da alimentacao (1999)
flavones, isoflavonoides)

Quinonas Toxicos e inibidor da alimentacao Panda & Khush
(1995)
Alcaldides Toxicos, interferem no  sistema|Panda & Khush

nervoso, inibidor de enzima digestiva, | (1995)
inibidor da alimentacao, inibidor de

glucosidase
Cianogénico glicosidicos |Toéxicos Panda & Khush
(1995)
Glucosinatos Repelente, toxicos, irritante, | Kliebenstein et
antibiotico al. (2001)

A presenca de tricomas, dependendo da densidade, se torna uma defesa
eficiente contra a herbivoria, como o observado por COLEY (1983), em 46 espécies
de arvores estudadas na floresta tropical da llha do Barro Colorado, Panama.

Dessa forma, essa caracteristica morfolégica vem sendo cada vez mais usada
pela entomologia agricola para entender a resisténcia de variedades ou genotipos
de plantas a insetos (LARA, 1991). Entre os varios estudos realizados, destaca-se o
de LOPES & VENDRAMIM (2001) sobre resisténcia de genotipos de batata com
tricomas glandulares a traca-da-batatinha. Esta planta apresenta dois tipos de
tricomas, A e B, que liberam exsudatos que podem imobilizar pequenos artropodes,
impedir ou diminuir a alimentacdo, aumentar a mortalidade e afetar o
desenvolvimento de algumas espécies de insetos ja observados por TINGEY &
GIBSON (1978).

No entanto, os tricomas que as vezes desfavorecem a herbivoria, podem
interferir em outras atividades ao longo da vida de insetos. LIMA & LARA (2004),
estudaram a correlacdo entre a densidade dos tricomas presentes nos foliolos dos
genaotipos de soja e a preferéncia de ovoposicdo da mosca branca (Bemisia tabaci),
encontrando uma alta correlacdo entre a densidade de tricomas nos genotipos e o
namero médio de ovos colocados, evidenciando a tendéncia do inseto em ovipositar
nos genotipos com maior niumero de tricomas, concordando com as observacoes de
VALLE & LOURENCAO (2002).

De acordo com LARA (1991), em tomateiro, os tricomas podem proporcionar
protecdo, limitando o acesso de insetos a superficie da planta devido a sua
densidade e comprimento ou através de producédo de toxinas que atuam direta e
indiretamente sobre o0s insetos. Tricomas glandulares em espécies silvestres
exsudam substancias toxicas, como a 2-tridecanona (2-TD), um liquido colante que
pode prender os insetos a planta (LARA, 1991); além disso, a substancia pode
acumular-se nas pecas bucais do inseto, impedindo a succéo da seiva (GIBSON,
1971).

As espécies de Lycopersicon podem apresentar grandes variacdes nos tipos
de tricomas entre si, sendo eles, glandulares ou nédo glandulares, unicelulares ou
multicelulares e com células da base diferenciadas ou ndo. Os glandulares sdo
geralmente capitados. A cabeca, que é a regido secretora, pode ser unicelular ou
multicelular. As células da cabeca séo revestidas pela cuticula (THEOBALD et al.,
1979; CUTTER, 1986).

ARAGAO et al., (2000), estudaram os tricomas foliares em dois genétipos de
tomateiro com teores contrastantes de 2-tridecanona. Concluiram que a espécie
silvestre Lycopersicon hirsutum var. glabratum apresentou maior densidade de
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tricomas glandulares em seus foliolos e também alto teor de 2-TD. Dessa forma, a
selecdo para maiores densidades de tricomas glandulares pode ser valida como
técnica indireta de selecdo para resisténcia a artropodes, de grande importancia em
programas de melhoramento.

J& GILARDON et al., (2001), realizaram estudo comparativo entre o nivel de
2-tridecanona, a densidade de tricomas glandulares do tipo VI e o grau de infestacéo
da traca-do-tomateiro (Tuta absoluta), porém ndo encontraram correlacdo
significativa entre a densidade de tricomas e seu grau de infestacdo, sendo essa
resisténcia explicada em parte pelo nivel de concentragcédo de 2-tridecanona.

Em outro estudo sobre os tricomas foliares de tomateiro, ARAGAO et al.
(2002), avaliaram a deterréncia a acaro (Tetranychus urticae Koch.) de diversos
genotipos de tomateiro, com teores contrastantes de 2-TD nos foliolos. Os maiores
niveis de deterréncia ao acaro Tetranychus urticae foram observados nos genoétipos
que apresentam altos teores de 2-TD em seus foliolos, os quais proporcionam bons
niveis de resisténcia ao artropode.

Silica

A silica se deposita principalmente nas membranas celulares, porém as vezes
forma corpusculos no interior das células. As gramineas constituem o melhor
exemplo de grupo de plantas que tem silica nas paredes e/ou no interior das células.
Como corpusculo, a silica se apresenta amorfa (ESAU, 1974; ESAU, 1985).

O padrdo de deposicdo de silica nas plantas € biologicamente especifico,
sendo possivel identificar as plantas pelo exame microscopico das particulas de
silica. Por vezes a presenca de silica parece indicar uma maior resisténcia da planta
a diversas doencgas ou insetos. As folhas das urtigas, por exemplo, estao revestidas
de milhares de microcristais de silicio (MAUSETH, 1988; PRYCHID et al., 2004).

Alguns trabalhos ressaltam a influéncia da silica na defesa a herbivoria, como
o de McNAUGHTON & TARRANTS (1983) que estudaram gramineas da Africa e
observaram que apos experimentos de simulacdo de defoliacdo ocorreu a silificacéo,
Mostrando um aumento significativo da deposicéo de silica nas plantas que tiveram
maior numero de folhas retiradas. JA MOTOMURA et al. (2002) analisou o padrao de
acumulo de silica nos diferentes estadios de desenvolvimento das folhas de Sasa
veitchii ao longo do ano e as implica¢cées no dano.

Segundo SILVA et al. (2005) os insetos podem ter dificuldades de ovopositar
sob células silicificadas, dessa forma, diminuindo a herbivoria das fases imaturas
desses insetos.

Cristais

Segundo ESAU (1985) diferente dos organismos animais que excretam o
excesso de materiais inorganicos, as plantas os depositam no interior dos vacuolos
das células de determinados tecidos. Estes depdsitos inorganicos nos vegetais sédo
constituidos principalmente de sais de célcio. Entre os sais de célcio, o mais
frequente é o oxalato de calcio, que se encontra na maioria das familias de vegetais.
Essa substancia pode permanecer como sal dissolvido no suco vacuolar ou em
formas cristalinas variadas.

Dependendo da forma, os cristais podem ser classificados em prismaticos,
rafides, estiloides e drusas (fig. 5) (FAHN, 1974).
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FIGURA 5 — Detalhe de
uma drusa
(www.euita.upv.es).

Estas estruturas, embora comuns, ainda tem sua funcdo muito discutida
(FAHN, 1974; ESAU, 1985; MAUSETH, 1988), pois além de armazenar substancias
inorganicas, esses cristais diminuem a herbivoria por prejudicar a digestibilidade.

Conforme o trabalho de MOLANO-FLORES (2001) os cristais de oxalato de
calcio tém papel potencial na defesa mecanica das plantas contra os herbivoros,
pois plantas que sofrem danos, tendem a aumentar essas estruturas, principalmente
se o solo tiver disponibilidade de célcio.

Lignina

De modo semelhante, a dureza dos tecidos internos das plantas, tais como 0s
feixes de fibras lignificadas nas folhas e caules, ou os esclerideos altamente
espessados nas cascas das sementes também podem constituir um obstaculo para
a alimentacao dos herbivoros (EDWARDS & WRATTEN, 1981; LUCAS et al., 2000).

Os insetos herbivoros sédo capazes de selecionar o seu alimento com base
nas diferencas anatdbmicas das folhas, principalmente entre plantas de padrdes
fotossintéticos C3; e C4. Segundo HEIDORN & JOERN (1984), Ageneotettix deorum
prefere plantas C; em oposi¢cdo a gramineas C, , esta preferéncia é atribuida a
diferencas anatdmicas entre esses padrfes fotossintéticos, tais como porcentagem
de proteina, agua, lignina, fibras e silica.

A guantidade de lignina nas paredes celulares é relacionada como uma das
caracteristicas defensivas contra a herbivoria. COLEY (1983), em seu trabalho na
llha de Barro Colorado (Panama), encontrou uma relacdo positiva entre a
porcentagem de lignina das folhas e a taxa de herbivoria.

A lignina pode ter um importante papel na defesa mecéanica contra o0s
coleopteros, demonstrado por WAINHOUSE et al., (1990) em trabalho sobre o efeito
desta substancia no desenvolvimento de Dendroctonus micans; a lignina afeta a
construcdo de galerias nos troncos das arvores reduzindo a sobrevivéncia das larvas
bem como da sua taxa de crescimento, resultando em adultos menores.

SAXENA & STOTZKY (2001), demostraram a influéncia positiva da
quantidade de lignina nas células em volta dos feixes vasculares das folhas de
vérios hibridos de milho contra a herbivoria.
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CONSIDERACOES FINAIS

A herbivoria por insetos € um processo complexo e dinamico, onde as
caracteristicas estruturais das plantas podem interferir reduzindo ou impedindo o
consumo. A eficiéncia das estruturas nesta defesa vai depender da espécie, do
estadio de desenvolvimento da planta, bem como do érgdo e da fenologia da
mesma. Dessa forma, a busca por variedades ou espécies de plantas que
apresentam esses caracteres passa a ser de extrema importancia, ainda mais se
tratando de espécies com interesse econdmico. Uma vez que se conhecem as
estruturas que possam a vir a serem barreiras aos insetos, pode-se diminuir a
qguantidade e/ou a frequéncia na aplicacéo de defensivos agricolas, afetando o custo
para o produtor e evitando o uso inadequado dessas substancias.
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