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COMO INSETOS SABOTAM DEFESAS DE PLANTAS:
0O CASO DO LATEX

THOMAS M. LEWINSOHN & JOAO VASCONCELLOS-NETO

Resumo .

Entre as defesas de plantas contra herbivoros, o latex tem papel destacado. Além de
maneiras bioquimicas de superar estas defesas, em diversos grupos de insetos surgiram maneiras de
evitar seus efeitos através de comportamentos de sabotagem. Neste trabalho, fazemos uma reviso
dos modos conhecidos de sabotagem, discutindo algumas de suas implicagdes ecoldgicas e evoluti-
vas.

Abstract .

Among other modes of plant defense against herbivory, latex stands out as particularly
effective and successful. Herbivores have evolved not only biochemical ways of overcoming this
barrier, but also several forms of sabotaging it only by behavioral means. In this paper we present a
brief overview of known modes of sabotaging behavior and discuss some of its ecological and evo-
lutionary implications.
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Introducao

Desde que se descobriu que plantas tém defesas contra animais que tentam
comé-las e contra patdgenos que as infeccionam, suas defesas quimicas tém provo-
cado grande interesse. Uma vez reveladas as possiveis fungdes defensivas das cha-
madas substéncias secundarias, proliferaram estudos descritivos e experimentais
que rapidamente desenharam os contornos da Ecologia Quimica (Brower, 1969). A
investigacio de defesas de plantas contra herbivoros concentrou-se, assim, no estu-
do da produg8o de substincias repelentes e/ou tdxicas pelas plantas e, pelo lado dos
animais, no estudo das maneiras de detoxificar estas substancias ou de seqiiestra-las
(isola-las em uma parte do corpo onde néo exergam efeito tdxico).

Com esta énfase nos aspectos estritamente quimicos da interacio plan-
ta-herbivoro, deu-se menos atengdo a dois outros aspectos: primeiro, os tecidos
vegetals e o proprio material nas quais estas substincias se encontram; segundo,
o comportamento alimentar dos insetos, capaz de alterar sensivelmente o efeito
das substancias sobre individuos ou populacdes dos herbivoros.

Na investigacdo do latex e resinas como defesa vegetal, foi examinada
exaustivamente a quimica de substancias secundarias produzidas por plantas la-
tescentes, descrevendo as proprias substancias e as rotas bioquimicas de sua
producdo.- Alguns estudos examinaram também o acumulo destas substancias
em diferentes 6rgdos da planta (inclusive no latex; por exemplo Seiber et al.,
1982; Brower e al., 1984). Por outro lado, foram estudados os efeitos destas
substancias em diferentes herbivoros, dando especial atengfo a herbivoros espe-
cialistas capazes de detoxificar ou segliestrar tais substdncias. Neste ultimo
caso, investigou-se também o efeito repelente ou toxico que as substancias esto-
cadas (ou transformadas) pelos herbivoros tém sobre seus proprios inimigos na-
turais. Uma questdo especialmente intrigante, na evolugdo de tais relacBes, € a
reversio de funcfo das substincias secundarias que, de defesa da planta, foram
apropriadas por seus inimigos para sua propria defesa (Brower & Brower, 1964).

O sistema Asclepias spp. (planta latescente) - Danaus plexippus (borboleta
monarca, herbivoro) - Cyanocitta cristata (gratha, predador) tornou-se um modelo
para estudos de substéncias defensivas aproveitadas por um herbivoro para tornar-
se impalatavel a seus predadores. Dezenas de trabalhos foram publicados sobre este
sistema (v. por exemplo Brower & Brower, 1964; Brower, 1984). No entanto, pou-
cos pesquisadores se detiveram no comportamento alimentar das larvas nas plantas
e, na verdade, em grande parte estes estudos foram realizados em lagartas alimenta-
das com folhas cortadas e por vezes conservadas em congelador (Dixon ef al,
1978; Steve Malcolm, comunicagio pessoal), sem oportunidade dos insetos mani-
festarem muitos dos modos de comportamento de que trataremos adiante.

Nosso interesse em plantas latescentes e seus herbivoros comecou
quando um de nos {(TML) notou adultos de um coledptero crisomelideo, Fumol-
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pus opacus, perfurando folhas de uma trepadeira asclepiadacea latescente
(Oxypetalum appendiculatum) €, em outros momentos, comendo porgdes de fo-
lhas perfuradas com marcas de latex seco. A explicagio mais simples para este
comportamento parecia ser que 0s besouros estariam reduzindo a quantidade de
latex que ingeriam através do pré-processamento de seu alimento. Esta interpre-
tacdo, caso correta, ofereceria uma alternativa diferente para lidar com defesas
de plantas, além da detoxificagéio ou seqgliestro.

Uma série de experimentos e observagdes de campo serviram para de-
monstrar, primeiro, que a seqiiéncia comportamental de perfurar folhas e depois
alimentar-se delas nfio era casual. Em segundo lugar, verificamos que as perfu-
racdes eram realizadas pelo besouro especificamente para reduzir o ldtex na area
foliar que pretendia comer; por fim, a comparagdo de cortes apicais em folhas
intactas e em folhas perfuradas pelos besouros mostrou que a perfuragio prévia
resultava em forte redugfo no fluxo de latex.

Desde estas observagdes iniciais, em 1979 (Lewinsohn & Vasconcellos,
1980) registramos outros insetos alimentando-se em plantas latescentes de di-
versas familias, e que apresentavam uma variedade de comportamentos de ali-
mentacdo (Lewinsohn & Vasconcellos, 1985a, 1985b). Outros estudos
descreveram insetos que apresentavam comportamento semelhante ou equiva-
lente em plantas laticiferas ou resiniferas (por exemplo, Brewer, 1977; Comp-
ton, 1987, 1989; Dussourd & Eisner, 1987; Dussourd & Denno, 1991;
Dussourd, 1992). No presente trabalho, resumimos as diferentes maneiras para
lidar com esta barreira defensiva que conhecemos até o presente.

Latex em plantas

Latex (que significa “fluido”, em latim) ¢ uma suspens@o ou emulsdo
aquosa de substancias quimicas variadas, produzida por células especializadas.
O que distingue o latex de outras secregdes, tais como gomas ou resinas, néo ¢
sua composicio quimica. Gomas ou resinas s3o secretadas em espacos interce-
lulares ou contidas em vasos mortos. O latex, por outro lado, ¢ produzido e
mantido em laticiferos, células secretoras vivas e ativas, capazes de crescimen-
to, divisfio, ¢ capazes também de regular a quantidade e composicdo quimica do
latex que contém (Esau, 1965; Fahn, 1979). Potencialmente, portanto, o latex €
um sistema de defesa mais dindmico do que gomas e resinas que, uma vez pro-
duzidas e secretadas nas estruturas dgstinadas a conté-las, nfo sofrem o mesmo
controle por parte das plantas. '

Os vasos laticiferos podem ser simples ou articulados. Os laticiferos
simples sfo células individuais que se alongam, enquanto que os articulados re-
sultam da fusfo de uma série de células através da perda das paredes que sepa-
ram suas extremidades. Os laticiferos também podem ser lineares ou formarem



284 Lewinsohn & Vasconcellos-Neio

redes, seja por ramificagdo dos laticiferos simples, seja por anastomose de latici-
feros articulados (Esau, 1965; Metcalfe, 1983). Desta forma, em algumas plan-
tas o latex estd contido em tubos independentes, enquanto que outras possuem
um sistema interconectado cuja ruptura em qualquer ponto pode mobilizar o l&-
tex da planta inteira.

A distribui¢do de laticiferos nas plantas é tdo diversificada como sua
composicio (Fahn, 1979, 1990; Metcalfe, 1983). Geralmente acompanham o
floema em caules, raizes e peciolos e ocasionalmente enfeixam também os raios
do xilema. Em alguns grupos de plantas os laticiferos interligam-se com estrutu-
ras interpretadas como idioblastos excretores ou secretores. Nas folhas acompa-
nham comumente as nervuras principais e secunddrias. Em alguns grupos, os
laticiferos ocorrem somente nas nervuras, mas em outros casos, 0 mesofilo e
mesmos a epiderme podem conter uma densa rede de laticiferos muito finos, de
modo que uma lesdo em qualquer ponto do limbo ou dos ramos resulta num flu-
xo0 imediato de latex.

O latex tem aparéncia bastante varidvel: geralmente ¢ leitoso mas pode
ser incolor, marrom ou alaranjado. Entre os diversos compostos secundérios
contidos no latex sdo mais comuns os terpenos, carbohidratos nos quais se in-
cluem resinas, dleos essenciais e, especialmente, a borracha (CSHB), um com-
ponente importante do latex de varios grupos de plantas e principal base para
exploragdo econdmica destas substancias. Além de terpenos, muitas outras sub-
stancias podem ocorrer em latex, como por exemplo alcaléides, ceras, proteinas,
enzimas proteoliticas, cristais, taninos ou amido (Esau, 1965; Fahn, 1979,
Metcalfe, 1983).

O perfil das substancias secundérias de plantas latescentes foi estudado
intensivamente, mas relativamente poucos estudos examinaram sua COMposicio
no latex propriamente dito. Seiber e al. (1982) demonstraram que espécies de
Asclepias com alta concentragdo de cardenolidas tendem a ter significativamen-
te maior quantidade destes alcaldides no latex que em folhas e caules e que,
além disto, as cardenolidas mais comuns no latex s#o mais estaveis que as que
prevalecem na folha. Assim, ha diferengas qualitativas e quantitativas importan-
tes entre o contetido quimico do latex e de outros tecidos vegetais. Dada a natu-
reza dindmica do latex, ndo surpreende que haja variagio acentuada em sua
composicdo entre individuos, estagdes do ano e conforme a fenologia da planta
(v. por exemplo Nelson ef al., 1981).

Muitas das substanmas contidas no latex sdo instaveis. A partir do mo-
mento em que um laticifero € rompido, normalmente o latex exsuda sob pressio
€, uma vez exposto ao ar, ¢ comum o seu aumento de viscosidade e densidade,
terminando em sua solidificacéo.

Até o final da década de 50, muitos bioquimicos e fisislogos vegetais
ndo encontravam fun¢éo para um grande ntumero de substancias produzidas por
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plantas mas que ndo participavam do seu metabolismo de subsisténcia. Estas
substancias, por isto mesmo chamadas de “secundérias”, chegaram a ser chama-
das de “lixo metabdlico™: subprodutos téxicos do metabolismo das quais as
plantas seriam incapazes de se desfazer (Swain, 1977, revé a historia destas hi-
poteses). Hoje, no entanto, é consenso que substancias secundérias tém princi-
palmente uma fungfo protetora para as plantas que as produzem. O latex, em
especial, é tido como uma defesa tanto contra herbivoros como infecg8es micro-
bianas (Esau, 1965; Crawley, 1983). Além de defesa contra herbivoros, a coagu-
lagdo do latex tem um efeito cicatrizante, promovendo uma barreira contra
infec¢Bes microbianas, as quais também podem também ser dificultadas por
propriedades antibiéticas de diversos componentes.

Ocorréncia taxondmica e geografica em plantas

Espécies latescentes ocotrem em diferentes grupos de plantas superio-
res, especialmente entre as dicotiledéneas. Na literatura cldssica (como Esau,
1965) encontrava-se comumente a estimativa de um total de 12.500 espécies de
plantas latescentes, mas revisdes mais recentes superam 20.500 espécies
{Lewinsohn, 1991). A maioria delas pertence a um ntimero restrito de familias.
Algumas destas familias tém os laticiferos como um cardater diagnéstico, como é
o caso de Sapotaceae, Moraceae, Apocynaceae e Asclepiadaceae. Em outras fa-
milias importantes a ocorréncia de laticiferos ¢ restrita a determinadas subdivi-
sdes, como € o caso das Asteraceae ¢ Euphorbiaceae.

O latex é especialmente prevalecente na regifio tropical (Lewinsohn,
1991). Tanto em nimero como em proporgdo, ha mais familias e espécies de
plantas latescentes nesta regido que em regi@@\s temperadas onde, por outro lado,
espécies resiniferas sdo mais freqlientes.

Como insetos lidam com Jatex

Ha trés maneiras gerais por meio das quais animais herbivoros podem
lidar com defesas de plantas:
Evitar: herbivoros podem evitar uma defesa selecionando, por exemplo, tecidos
ou orgdos em que ela nfo estd presente ou ativa.
Tolerar: a capacidade de ter contato ou ingerir uma substincia defensiva sem
sofrer consequiéncias. Algumas defesas quimicas tém efeito sobre determinados
grupos de herbfvoros, mas outros ndo sfo afetados.
Desarmar: Uma defesa pode ser desarmada através de uma rota metabdlica ou
de um comportamento especializado que a tornem indécua para o herbivoro.
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Apesar de haver uma multiplicidade de variagdes e combinagdes destas
estratégias basicas, qualquer adaptacdo fisioldgica, bioquimica, ou comportamen-
tal para lidar com defesas fitoquimicas pode ser incluida nestas alternativas.

Entre os insetos que evitam contato com o latex podemos incluir afi-
dios, como Aphis nerii, capaz de inserir seu rostro em espagos intercelulares até
atingir as células do floema de que se alimenta por succdo (Botha er al., 1972).
Alguns gafanhotos evitam maior contato com latex com mordidas rapidas partes
intactas da margem da folha; antes que o fluxo aumente, o inseto escolhe ouiro
local intacto para alimentacdo (Steven Compton, observacdes ndo publicadas).
Determinados minadores conseguem direcionar a expansédo de suas galerias sem
terem contato com laticiferos (T. Lewinsohn, observacdes inéditas).

Hé muitas espécies de insetos que aparentemente toleram contato com
latex sem efeitos adversos (Compton, 1989; Dussourd & Denno, 1991; nossas
observagdes). Observacdes mais detalhadas s8o necessdrias para confirmar se
estes insetos sfo efetivamente tolerantes ou se selecionam por¢des ou tecidos
com pouca vascularizagdo de laticiferos. Um caso extremo é o apresentado por
Dixon et al. (1978), que ilustram uma lagarta de Danaus plexippus “bebendo 14-
tex de uma ferida na planta”. Esta questdo serd retomada mais adiante.

Nosso interesse € voltado para a terceira alternativa, com especial aten-
¢do a comportamentos especializados de insetos para desarmar os efeitos do 14-
tex, e que serdo tratados em maior detalhe no restante deste trabalho.

Comportamentos de sabotagem

Diversos comportamentos de manipulacio de plantas para escapar a
aglio do latex tém sido relatados na literatura. A nomenclatura para tais compor-
tamentos ainda n#io estd completamente assentada. Taticas especificas para lidar
com latex tém sido designadas com nomes diversos, de acordo com a descrigdo
gue cada autor considerou mais evocativa. A designacdo genérica de comporta-
mentos para superar tais defesas tem sido de desativa¢io (“deactivation”, Dus-
sourd & Denno, 1991 ) ou sabotagem ( “sabotage”, Compton 1987), que € a que
também adotamos.

Sangramento dos laticiferos

.

Diversos insetos perfuram com as mandibulas o peciolo ou nervuras
de folthas até lancetar os laticiferos (Fig. 1c). Geralmente, séo feitos diversos
furos (Fig. 1d), promovendo a drenagem do latex de boa parte da folha na
area das pungdes. Conforme a quantidade e pressio do latex, ele pode escor-
rer lentamente ou gotejar em grande volume. As perfura¢Ses geralmente séo
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realizadas em seqiiéncia rapida, com o inseto posicionando-se sobre a nervura e
perfurando-a em intervalos muito curtos, recuando quase continuamente, de
modo a afastar-se sempre do latex que imediatamente flui dos furos. Apés a per-
furagéio, os insetos alimentam-se de porcdes da fotha sempre distais aos pontos
de drenagem,

&

Fig. 1. (a) Larva do ninfalideo Danaus erippus comendo folha de Oxypetalum appendiculatum (As-
clepiadaceae). A larva delimitou uma area da folha em torno de si através de uma série circular de
pungdes que promoveram a drenagem do latex. Em seguida, alimenta-se da por¢do circunscrita da
folha. (b) Larva de uitimo estadio de D. erippus comendo folha de Asclepias curassavica. Note a
regido afinada do peciolo onde houve o dobramento. A larva, antes de se alimentar, 161 parte do pe-
ciolo ¢ depois morde-o seguidamente, produzindo a compresso dos laticiferos. Com o enfraqueci-
mento do peciolo ¢ 0 peso da larva, o peciolo ¢ dobrado em angulo, aumentando a eficiéncia do
torniquete. (¢) O crisomelideo Freudeita cupripennis puncionando a nervura central de uma fotha
de Oxypetalum appendiculatum. Note a goticula de ldtex. (d) Puncdes para a drenagem de latex nas
nervuras central e secundaria de uma folha da mesma planta, feitas pelo mesmo besouro, que se ali-
menta do limbo na parte distal ou exlerna as pun¢oes, somente apos a drenagem do latex. (Dese-
nhos de Paula Eterowick sobre fotografias dos autores).

Sangrias sfo realizadas especialmente por larvas ou adultos de coledp-
teros crisomelideos (das subfamilias Chrysomelinae e Eumolpinae: nossas ob-
servacles; Chrysomelinae: Dussoyrd & Eisner, 1987, Dussourd & Denno,
1991) cerambicideos (Dussourd & Eisner, 1987) e larvas de lepiddpteros, espe-
cialmente esfingideos (Compton, 1987, 1989: nossas observagdes). Uma forma
extrema de drenagem ¢ realizada por coledpteros buprestideos, cujas larvas mi-
nadoras bombeiam o latex para fora das galerias com o protérax (Fiebrig, 1898;
nossas observacdes).
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Estrangulamento por torniquete

Outro comportamento, encontrado tanto em alguns coledpteros como
em larvas de lepidopteros, é o de estrangulamento dos laticiferos. Estes podem
ser comprimidos em um ou mais pontos do peciolo ou das nervuras, reduzindo o
fluxo de latex na regifio da folha distal ao ponto de compressédo, que depois pode
ser consumida. A compressdo néo drena o latex da regifo comida, mas reduz ou
impede seu fluxo. Em plantas com laticiferos articulados e grande presséo inter-
na do latex, a compresséo é eficiente em evitar que o latex interfira mecanica-
mente com a alimentacio do inseto.

Entre os insetos que realizam torniquetes, destacam-se lepiddpteros nin-
falideos (diversas subfamilias: nossas observagdes; Brewer, 1977; Dussourd &
Eisner, 1987) e alguns crisomelineos (nossas observagdes).

Em alguns casos, o peciolo ou nervura tem um didmetro demasiada-
mente grande para ser comprimido pela mandibula do inseto. Lagartas de lepi-
dépteros, neste caso, podem posicionar-se no superficie inferior da folha e roer
o peciolo ou nervura por baixo, até proximo dos vasos condutores. Depois disto,
iniciam a compressio através de mordidas sucessivas, até que a folha se dobre
com o peso de seu corpo, o que completa o torniquete, bloqueando portanto o
fluxo de latex (Fig. 1b). Lagartas dos tltimos estadios de Danaus gilippus e de
vérias espécies de esfingideos por vezes firmam-se no caule com as (falsas) per-
nas abdominais e, em seguida puxam a folha com as pernas tordcicas, for¢cando
ainda mais o dobramento e compresséio do peciclo enquanto consomem o limbo.

Trincheiras

Dussourd (1990) empregou este termo para descrever cortes lineares ou
circulares, feitos por mordidas sucessivas, que isolam completamente uma por-
¢do de folha. A porgdio recortada pode ser uma porgéo transversalmente destaca-
da do épice, um semicirculo voltado para a margem lateral, ou um circulo
completo (Fig. 1a). A regifio destacada pode ficar unida ao resto da folha por
nervuras secundarias que sfo perfuradas e drenadas (Fig. la), ou apenas pela
nervura principal, que pode ser comprimida e dobrada pelo peso da larva no api-
ce, tal como descrito acima para os torniquetes.

O recorte de trincheiras podé ser tratado como um modo especial de
sangria, uma vez que, tal como esta, promove a drenagem do latex da regido que
sera comida. Este comportamento aparece com maior treqiiéncia em lagartas de
mariposas noctuideas (Dussourd & Denno, 1991) e de borboletas danaineas
(nossas observacdes).
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Modalidades intermedidrias e plasticidade comportamental

Os diferentes comportamentos para contornar as barreiras do latex -
sangria, torniquete, trincheiras - apresentam variantes entre espécies de inseto
fitéfago ou, por vezes, entre estadios diferentes da mesma espécie, ou entéio
quando esta se alimenta de plantas distintas.

Tais variantes estfio relacionadas, por um lado, & morfologia da folha ¢
anatomia dos laticiferos dos diferentes orgdos e espécies de planta hospedeira
(Dussourd & Denno, 1991); podem também variar conforme o tamanho da plan-
ta ou o estado de desenvolvimento das folhas. Por outro lado, o tamanho do her-
bivoro e, especialmente, de suas pecas bucais, também impdem restricdes as
possiveis maneiras de lidar com o problema do latex.

Pelas descrigdes precedentes, entende-se que as trés categorias princi-
pais de comportamento que distinguimos mostram intergradagdes, embora ge-
ralmente sejam claramente separaveis. A feitura de um torniquete pode também
resultar no rompimento de alguns laticiferos, especialmente quando o inseto re-
corta nervuras ou peciolos antes de comprimi-los de fato. Entretanto, neste caso
o extravasamento de latex € pequeno em relagdo ao que as sangrias, com perfu-
ragdes repetidas, produzem. Também constatamos um continuo desde trinchei-
ras completas, com recorte ¢ separagio fisica de uma porgéo da folha, passando
por seqii€ncias lineares de mordidas justapostas, que isolam uma regido da folha
sem destacd-la por completo (mas que ainda consideramos trincheiras), até a
sangria difusa de uma regido do limbo através de cortes esparsos em toda a su-
perficie, concentrando-se ou nfo em nervuras secundérias e terciarias.

Na maioria dos casos, cada herbivoro exibe um comportamento estereo-
tipado no tratamento de plantas latescentes. No entanto, ha algumas excecdes,
em que o herbivoro pode apresentar tanto 0 comportamento de sangria como o
de torniquete durante seu ciclo de vida. Esta plasticidade comportamental dentro
de uma mesma espécie foi registrada por nos apenas em larvas de determinados
lepidopteros.

As larvas das borboletas monarcas, Danaus erippus e D. gilippus ( Da-
nainae, Nymphalidae) quando muito jovens delimitam trincheiras circulares em
folhas de Asclepias curassavica (Asclepiadaceae) através de uma série de pun-
¢Bes, promovendo a sangria do latex para depois consumir a por¢o circunscrita
da folha (Fig. 1a). Nos demais estadios larvais, o comportamento muda, passan-
do a compressdo por torniquete, seja na nervura principal, seja no peciolo das
folhas (Fig. 1b). !

As larvas de ao menos duas mariposas esfingideas apresentam plastici-
dade comportamental semelhante. Erynnis ello, nos dois primeiros estadios lar-
vais, 1sola uma 4rea da folha cortando-a obliquamente da margem para dentro,
entre as nervuras secundarias com os respectivos vasos laticiferos; depois, pro-
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move a sangria junto a nervura principal. Nos demais estadios larvais o compor-
tamento usual ¢ o de torniquete para bloquear o latex. Outro esfingideo,
Isognathus caricae, também apresenta estes dois tipos de comportamento. Suas
larvas jovens puncionam nervuras secundarias, ou a regifio apical da nervura
principal da folha, para sangria do latex, enquanto que larvas maiores fazem tor-
niquetes bloqueando o latex de suas plantas hospedeiras, geralmente Himan-
tanthus obovaia (Apocynaceae).

O mesmo tipo de mudanga de comportamento entre estadios larvais foi
registrado em um esfingideo africano alimentando-se em uma figueira (Mora-
ceae) por Compton (1989); outras alteragdes entre estadios larvais, menos extre-
mas, foram notadas em diversos outros insetos por outros autores e por nos.

Algumas consideracdes evolutivas

Comportamento acidental ou adaptativo?

Uma das primeiras questdes que se coloca ¢ se a redugo do fluxo de la-
tex é conseqiiéncia acidental de comportamento alimentar néo especifico, ou se
¢ um comportamento adaptativo selecionado para sobrepor-se a esta barreira de-
fensiva das plantas. Perante as formas mais elaboradas de comportamento de sa-
botagem esta questdo ¢ gratuita. O comportamento de sangria, entretanto,
poderia ser tido como acidental: o inseto morde a folha, € repelido pelo latex ex-
sudado ¢ faz novas tentativas até que se encontre numa parte da folha distal as
suas mordidas precedentes, onde consegue finalmente se alimentar.

A descricio precedente € uma hipotese plausivel para a origem evoluti-
va deste comportamento mas, por varias razdes, pode ser descartada em relacao
aos insetos aqui referidos. Duas observacdes se aplicam sem excegdo aos inse-
tos sangradores que observamos. Primeiro, a separagdo entre o local de sangria
e o de alimentagiio; as perfuragdes sdo sempre feitas nas nervuras principal ou
secundarias da folha, enquanto que os insetos comegam a comer a folha sempre
pela borda, jamais no local da sangria. Segundo, a freqiiente defasagem de tem-
po entre a sangria ¢ a alimentago; coledpteros, em particular, costumam san-
grar uma ou mais folhas e depois permanecer parados no caule por um periodo
de meia hora ou mais, antes de retornar para iniciar a alimentagéo.

Varios insetos somente realizam sangrias ou torniquetes em folhas que
de fato produzem latex quando cortadas."Entre as espécies que somente sabotam
o latex quando necessario, observamos especialmente Danaus spp. € 0 crisome-
lideo Cryptostetha notatifrons (entende-se assim porque, alimentando as larvas
ou adultos destas espécies em ramos ou folhas cortados no laboratério, ndo seria
possivel observar seu comportamento de sabotagem). O mesmo padréo foi obti-
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do experimentalmente por Dussourd (Dussourd & Eisner, 1987). Especialmente
interessantes sdo seus resultados com uma mariposa generalista, Trichoplusia
ni, que inclui plantas latescentes e ndo-latescentes em sua dieta, ¢ apresenta
comportamentos de sabotagem apenas nas primeiras (Dussourd & Denno,
1994); entretanto, quando suas pegas bucais foram tocadas com uma gota de la-
tex sobre uma planta nfo-latescente, a lagarta imediatamente passou a cortar
trincheiras na folha (Dussourd, 1997).

Podemos concluir que todos os comportamentos sabotadores que obser-
vamos sdo adaptacdes especificas para superar o latex (ou resinas, no caso dos
registros de Dussourd & Denno, 1991).

Defesa quimica, mecdnica, ou obstrucdo de defesas induzidas?

O latex de muitas plantas € veiculo de numerosas substancias toxicas,
repelentes e/ou irritantes. Tais substdncias credenciam o latex primariamente
como parte do arsenal de defesas quimicas das plantas. Entretanto, a elevada
viscosidade e aderéncia podem ser igualmente importantes para repelir insetos.
O contato mecénico com uma substéncia viscosa ¢ incémodo e, mais que isto,
pode obstruir a boca de um inseto ou até aprisiona-lo.

Para herbivoros que néo se alimentam normalmente de plantas latescen-
tes, generalistas ou ndo, esta questdo € impossivel de responder por completo;
mas ¢ sugestivo o fato de que alguns insetos pegiLem carona ha sabotagem
alheia e comam folhas drenadas de latex por insetos especialistas (Dussourd &
Denno, 1991). Em relacdo a insetos conhecidos como especialistas, a questio
parece mais simples. Poderfamos presumir que especialistas em plantas lates-
centes tenham o necessério repertério bioquimico e fisiologico para detoxificar,
ou sequestrar, substdncias secundarias. Restaria, portanto, a barreira mecanica.

O efeito irritante do latex sobre diferentes insetos ¢ facil de observar.
Em muitos casos o contato com o latex leva o inseto a interromper imediata-
mente qualquer outra atividade para limpar suas pe¢as bucais ou pernas, as ve-
zes por um periodo prolongado. O risco de ficar preso em uma gota major que
se solidifica rapidamente também € bem real (Dussourd, 1995), e pudemos ob-
servar coledpteros menores (crisomelideos e curculionideos) que demoraram em
conseguir se liberar quando apanhados por um fluxo subito de latex. Portanto,
mesmo para insetos especializados em plantas latescentes, o contato direto com
o latex pode ser incodmodo ou arriscado.

Uma exceclo é relatada por Dixon ef al. (1987) que, baseando-se em
Rothschild (1977), mencionam que lagartas de Danaus plexippus pareciam cor-
tar vasos laticiferos para beber o latex extravasado. Segundo supdem, como o
latex tem maior concentragio de cardenolidas (alcaldides toxicos) que outros te-
cidos, as lagartas estariam buscando ativamente aumentar a quantidade de car-
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denolidas ingeridas, para tornar-se mais toxicas a predadores. Entretanto,
Rothschild ndo forneceu uma descri¢do completa do comportamento, ou experi-
mentos que comprovassem o aumento de ingestdo de cardenolidas através do 14-
tex. Sua interpretagfio ¢ contrdria & de Brewer (1977), que fornece figuras e
descriges semelhantes as nossas (Figuras la, b) para esta espécie de borboleta,
entendendo que em conjunto a intervengdo da lagarta serve para reduzir a inges-
tdo de latex. E possivel que Miriam Rothschild tenha notado especialmente o re-
corte de peciolos para drenagem ou torniquete, sem relaciona-lo talvez com a
posterior alimentacfo na folha. Note-se, também, que estudos recentes mostra-
ram que fémeas de Danaus plexippus discriminam e selecionam plantas com ni-
veis intermedidrios de concentra¢do de cardenolidas, em espécies hospedeiras
nas quais esta concentragio varia acentuadamente (Zalucki ef al., 1990).

Devemos considerar ainda a semelhanga de comportamentos de sabota-
gem com os exibidos por outros insetos herbivoros perante a inducio de defesas
nas suas plantas de alimentagfio. Carroll & Hoffman (1980) relatam o corte de
trincheiras por coledpteros crisomelideos, Epilachna spp., em folhas de pepinos;
através de experimentos, demonstraram que havia translocagio de cucurbitaci-
nas para folhas danificadas pelos besouros, e que estas substancias tinham efeito
inibidor e/ou afetavam a fecundidade e longevidade dos insetos. Assim, trin-
cheiras representam um obstaculo a translocagdo de substéncias defensivas para
folhas em resposta ao dano causado pelos herbivoros. Estudos posteriores, no
enfanto, t€m acrescentado dados conflitantes com a hipétese de bloqueio de in-
dugdio por Epilachna, levando a possibilidade de que estes insetos estejam res-
tringindo a mucilagem que extravasa do floema, que parece ter propriedades
inibidoras de ingestio (McCloud et al., 1995). Isto tornaria o comportamento de
Epilachna spp. andlogo ao da sabotagem de latex.

Associagdo e coevolugdo entre insetos e plantas

Dado a natureza adaptativa, especifica e altamente especializada dos
comportamentos de sabotagem, uma hipdtese que se coloca de imediato ¢ que,
uma vez superada esta barreira em uma planta hospedeira, seria relativamente
simples colonizar outras plantas hospedeiras latescentes, relacionadas ou n#o
com a hospedeira original. Esta colonizagio poderia se dar como extensdo do
conjunto de plantas hospedeiras de um inseto ou por radiagio evolutiva, resul-
tando em espécies aparentadas utilizando plantas latescentes distintas. O ponto
mais importante desta hipétese ¢ que o latex, uma vez superado em qualquer
planta, torne-se o elemento-chave de ligagdo entre grupos de planta nao-relacio-
nados que passam a ser hospedeiros seja do mesmo inseto, seja de insetos filo-
geneticamente proximos.
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Ainda nfio temos elementos suficientes para avaliar esta hipétese ade-
quadamente na maioria dos insetos sabotadores de latex, tanto por falta de infor-
magdo sobre o espectro de plantas hospedeiras dos insetos sabotadores
conhecidos, como por ignorarmos em geral as plantas de alimentacéio das de-
mais espécies dos géneros, ou taxa superiores, dos sabotadores. Assim, em gru-
pos como os coledpteros crisomelineos e eumolpineos, ndo ha elementos
suficientes para reconhecer as circunstdncias evolutivas em que estes modos de
comportamento surgiram.

A excegdo importante a esta escassez de informagio séo os lepiddpteros
esfingideos. As plantas de alimentagdio de muitas destas mariposas de grande ta-
manho, com lagartas freqiientemente aposemdticas, sdo conhecidas. Harris
(1972), discutindo dificuldades no arranjo taxonémico desta familia, reconhece
cinco subdivisGes na subfamilia Semanophorinae, apoiando-se principalmente
em suas plantas de alimentagdo. O seu “grupo A” inclui sete géneros da subtribo
Dilophonotae, considerada primitiva na famflia. Todas as plantas hospedeiras
destes géneros (exceto um registro anémalo) pertencem as familias Asclepiada-
ceae, Caricaceae, Apocynaceae, Euphorbiaceae, Sapotaceae e Moraceae - todas
elas latescentes. Este fato ¢ reconhecido por Harris, que comenta /¢ is probable
that the common denominator between plants in this group is a chemical subs-
tance used as host recognition or feeding stimulant by the sphingids. All the
plants attacked (...) have a milky latex " (Harris, 1972:74). Dois destes géneros,
Erynnis e Isognathus, incluem diversas espécies de sabotadores conhecidos; h4
registros em um terceiro, Pseudosphinx, a confirmar. Podemos predizer, portan-
to, que os demais géneros deste grupo associado a familias latescentes deverio
também apresentar comportamento de sabotagem.

Conclusdes

Laticiferos e latex constituem uma das formas de defesa mais elabora-
das que encontramos nas plantas superiores. O seu sucesso ecolégico e evoluti-
vo ¢ indicado pelo grande numero de espécies das familias latescentes, cujo
tamanho supera significativamente o de grupos-irmaos filogenéticos nio-lates-
centes (Farrell er al., 1991), e também pela observacio de herbivoros aprisiona-
dos em latex (Dussourd, 1995; nossas observacdes). Ainda assim, em diferentes
grupos de insetos verificamos o surgimento independente de comportamentos
para superar esta defesa altamente efetiva. A julgar pela sua recorréncia e pelo
diversidade de plantas em que ja foram registrados, a sabotagem do latex deve
ser tida como uma resposta também bem-sucedida.

Tais modos de comportamento sio especificamente direcionados para
superar esta defesa em particular. Trata-se de adaptacdes relativamente comple-
xas, que envolvem ndo s6 a superagio dos componentes mecénicos e/ou quimi-
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cos do latex, mas também aposematismo, defesa de predadores visuais e de
parasitdides, entre outros fatores. Certamente as interagdes entre insetos sabota-
dores e suas hospedeiras ndo poderdo ser elucidadas como um problema estrita-
mente quimico, ignorando o componente comportamental, igualmente
importante e merecedor de investigacfo.
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