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INTERACOES ENTRE INSETOS E PLANTAS NO CERRADO:
TEORIA E HIPOTESES DE TRABALHO.

SERVIO P. RIBEIRO & G. WILSON FERNANDES

Resumo

Este capitulo introduz alguns conceitos gerais sobre herbivoria e defesas de plantas,
comenta sobre sua complexidade ¢ avango enquanto ciéncia. Ecologia de interacdes entre insctos e
plantas € a drea que mais cresceu na ecologia, em termos de nimeros de publicacdes, nos titimos
20 anos. Entretanto, a complexidade ¢ multipicidade de sistemas inseto-planta hospedeira, e de
condigdes ampbientais associadas a estes, dificulta excessivamente a elaboracio de teorias gerais so-
bre os padres ¢ processos observados na natureza. Os modelos tedricos e hipéteses mais importan-
tes, desde Feeny, ¢ Rhoades & Cates, ¢ a teoria de aparéncia de plantas, de 1976, sio revistos e
comentados neste capitulo. Em seguida, aspectos tedricos sdo contrapostos com resultados experi-
mentais de projetos de pesquisa no Brasil, em particular sobre plantas do cerrado. Padroes de distri-
buicac de espécies ¢ possiveis mecanismos ecoldgico-evolutivos envolvidos nos mesmos sio
discutidos, particularmente relacionados com diversidade genética de populacdes de plantas, resis-
téncia ¢ defesas contra herbivoria. Projetos de longa duracdo sdo apontados como a solucdo para as
limitagOes experimentais com o gual 0s ecologos em se deparado até o momento, na lentativa de
compreender padroes ¢ mecanismos de evolucdo ¢ co-existéncia de insetos e plantas.

Abstract

in this chapter we explored ecological concepts related (o herbivory and plant defen-
ces, and their complexity and scientific progress. The number of publications in insect-plant inter-
actions is the highest in ecology from the last 20 years. Nevertheless, the diversity and complexity
of insect-host plant systems, as well as its responses to the physical environment, imposc serious
difficulties in constructing a comprehensive theory that could explain the patterns and processes
observed from nature. The most important theoretical models and hypotheses, from Feeny, Rhoa-
des & Cates’s theory of plant apparency (1976) were reviewed and commented. In addition, we in-
vestigated the theory in front of examples from experimental researches made in Brazil, namely in
the Brazilian cerrado vegetation. Species distribution palterns and likely ecological and evolutio-
nary mechanisms are discussed, focusing on plant population genetic diversity, resistance and de-
fence against insect herbivory. Long term projecis are called to generate a kind of data that could
be used to overcome the limitations of our knowledge in the subject.
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Introducéo

As dificuldades de se alimentar de tecidos vegetais representam enor-
mes barreiras & sobrevivéncia de herbivoros (e.g., Price, 1984). Embora, aparen-
temente, as plantas sejam fontes de alimento inofensivas € imdveis, a evolucio
da herbivoria por insetos encontrou diversos problemas, como a localizacio da
planta adequada, a manutencio de populacdes vidveis distribuidas entre diferen-
tes plantas hospedeiras, a resisténcia a condi¢des de dissecago e, principalmen-
te, barreiras fisicas e nutricionais oferecidas pelos tecidos vegetais (Strong et
al., 1984, para uma revisdo mais ampla sobre insetos em plantas). Plantas sdo
menos nutritivas do que alimentos de origem animal, devido a alta concentracio
de fibras e outros compostos a base de carbono, comparativamente ao teor de
protefnas e aminodcidos. Paralelamente, o metabolismo de diversas espécies de
plantas evoluiu de forma a utilizar estes compostos carbénicos como defesas
contra herbivoria, tornando os tecidos vegetais quimicamente impalatdveis ou
adstringentes (Feeny, 1976; Berays et al., 1989). Espécies vegetais, geralmente
herbéaceas e pioneiras, que crescem em solos ricos em nutrientes produzem com-
postos quimicos téxicos contra parasitas e herbivoros (Feeny, 1976).

A hipétese de que a evolugio de compostos quimicos téxicos e inibido-
res de apetite ocorreu a partir da pressdo seletiva exercida por herbivoros vem
sendo estudada intensivamente nas ultimas trés décadas. A complexidade qui-
mica observada nas mais diversas plantas tem sido ha muito relacionada com
processos interativos com insetos e microorganismos. Observagdes empiricas da
acdo de muitos destes compostos como toxinas e inibidores alimentares indicam
que a histéria evolutiva das plantas modernas deve ser entremeada pela pressio
negativa do parasitismo (Zucker, 1983). Por outro lado, a gama de estratégias
adaptativas dos insetos herbivoros (e.g., guildas alimentares bem definidas ¢ es-
pccies altamente especializadas) evidenciam que as barreiras para a sobrevivén-
cia dos herbivoros ultrapassam as restrigdes nutricionais associadas 4 fitofagia.

Ao final da década de 60, em fung¢o de uma melhor compreensio dos
mecanismos de respostas quimicas das plantas contra seus parasitas, surgiram
generalizagOes tedricas sobre os processos interativos entre insetos e plantas.
Estes novos estudos enfocaram os contrastes ambientais que efetivamente in-
fluenciavam as diferentes respostas das plantas hospedeiras, bem como diferen-
tes niveis de pressdo dos insetos sobre as plantas (e.g., Feeny, 1976; Rhoades &
Cates, 1976; Marquis, 1984; 1992). Diversos gradientes de estresses abidticos
para plantas foram propostos como ideais para gerar padrdes contrastantes.
Assim, inumeras generalizagGes e hipoteses surgiram sobre as diferenciagses fi-
siolégicas e estruturais de plantas causadas por variagdes na disponibilidade de
recursos entre habitats.
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Neste capitulo apresentamos uma pequena revisfo sobre a evolugio
destes modelos. Em seguida, discutimos resultados de diversos trabalhos desen-
volvidos no cerrado brasileiro que podem contribuir, empirica e experimental-
mente, para o conhecimento de processos ¢ mecanismos envolvidos na evolucio
da interagdo entre insetos e plantas.

Os primeiros modelos: defesa 6tima e aparéncia de planta

As primeiras sinteses tedricas que abordaram aspectos das interacdes
quimicas entre insetos e plantas sob o prisma da ecologia de comunidades surgi-
ram com McKey (1974), Feeny (1976) e Rhoades & Cates (1976). Independen-
temente, estes autores desenvolveram modelos baseados na contraposi¢io entre
previsibilidade de se encontrar a planta hospedeira (no tempo € no espaco) e o
custo energético envolvido na produgio de compostos quimicos de defesa. Estes
modelos partem do pressuposto de que ha uma presséo seletiva exercida pelos
herbivoros, particularmente pelos especialistas, sobre suas plantas hospedeiras.
Para se especializar em uma determinada planta hospedeira, uma espécie de in-
seto precisa superar, fisiologica ou comportamentalmente, barreiras téxicas pro-
duzidas por aquela espécie.

A necessidade de investimento em estruturas ou compostos de defesa
diminui com o aumento da imprevisibilidade da distribui¢do da planta hospedei-
ra na natureza. Assim, a manuten¢éo de populagdes imprevisiveis no tempo ¢
espago (“plantas ndo aparentes”, sensu Feeny, 1976) a partir de bancos de se-
mentes, crescimento e reproducio répida, dificultaria a sobrevivéncia de herbi-
voros especialistas, diminuindo assim a pressdo seletiva dos mesmos. Tal
processo explicaria porqué plantas anuais apresentam compostos téxicos, nor-
malmente nitrogenados e de alto “turnover”, que seriam suficientemente efeti-
vos contra o ataque de herbivoros generalistas (Fig. 1). Por outro lado, certas
estratégias de vida (plantas perenes, populages densas e continuas, monodomi-
nantes, otimizacdo reprodutiva com base na longevidade) estariam associadas
com um aumento da previsibilidade da espécie no tempo e no espaco, favore-
cendo desta maneira a evolugo de herbivoros especialistas (Feeny, 1976; Rhoa-
des & Cates, 1976). As densidades elevadas de taninos e outros polifenéis em
Quercus robur (Fagaceae), bem como em outras espécies de plantas com o per-
fil ecolégico acima descrito, foram interpretadas como investimento em barrei-
ras fisiologicas contra o acesso de insetos aos nutrientes das plantas (Feeny &
Bostock, 1968; Feeny, 1976). Em outras palavras, os limites fisico-mecanicos
impostos pelas altas concentragdes de compostos nio digeriveis (polifenois e
outros polimeros a base de carbono, como lignina) ¢ também de compostos ca-
pazes de provocar a precipitacdo de protefnas (especificamente taninos), confe-
rem um tipo de defesa com menores chances de ser superada pelas adaptacBes
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dos herbivoros do que a das toxinas (Fig. I). Assim, plantas “aparentes” investi-
riam em compostos quimicos caros e de efeito dose-dependentes (deterrentes)
como os taninos. Por outro lado, plantas “néio aparentes” manteriam um investi-
mento baixo em defesas, baseado em substancias de efeito toxico ou farmacold-
gico, como os alcaldides.

ALGALGMDE DE Sc/anum dentissun

GikQ
Gald
Rhal
SOLANINA Xylo DEMISSINA
TANING HIDROLISAVEL TANINO CONDENSADO

CH,O Galt
0,
QGall

Gano\god
QGalt

PENTAGALOBLGUCOSE

PROCIAHIDINA

Fig. 1: Configuracdes quimicas de alcaléides ¢ taninos

O contraste que permitiu tal elaboragdo teérica foi o de plantas pionei-
ras herbaceas versus arvores perenes e abundantes. Feeny (1976) desenvolveu
suas formulacdes contrapondo os padrdes quimicos encontrados em seus dois
principais projetos cientificos: o efeito de taninos condensados de Quercus ro-
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bur sobre a mariposa especialista Operophtera brumata, no Reino Unido, e o
efeito de compostos glicosideos sobre herbivoros em espécies de Cruciferae em
lavouras abandonadas nos EUA. Ambos grupos de compostos sdo provaveis
mediadores quimicos em processos interativos entre planta hospedeira e orga-
nismos parasitas (Zucker, 1983; Chew, 1988).

A despeito de terem causado uma revolugfo no estudo da ecologia qui-
mica, gerando um volume surpreendente de estudos, estes modelos negligencia-
ram aspectos de custo-beneficio na produgfio dos compostos quimicos. Embora
os dados apresentados fossem bastante consistentes para tazer deste grupo de hi-
poteses um dos mais duradouros, a possibilidade de generalizar estas explica-
¢bes para outros sistemas inseto-planta era muito restrita. Todavia, estes
modelos foram consagrados tendo em vista sua utilizagio ampla em livros tex-
tos em todo o mundo.

Um dos maiores impactos contrarios a estas idéias foi o trabalho pionei-
ro de Coley (1983) em florestas tropicais da América Central, que mostrou di-
vergéncias nos padrGes de investimento em polifendis entre arvores pioneiras e
persistentes com os resultados descritos para plantas aparentes e nio aparentes.
Nenhuma relagdo de previsibilidade no tempo e espago parece estar associada
com estes resultados, e a melhor explicacdo estaria no custo efetivo do tecido
vegetal a ser protegido (Coley, 1983; 1987, mas veja abaixo).

Em um intervalo de quase dez anos foram duas as principais ramifica-
¢Oes tedricas surgidas a partir destas “hipdteses de defesa 6tima™ (Rhoades,
1979): a contestagdo, principalmente por fitoquimicos, da existéncia de uma
evoluglo de fungdes de defesas quimicas destes compostos (Seigler, 1977;
Haslam, 1988; Gottlieb, 1990); e hipdteses alternativas ¢ mais abrangentes, so-
bre a evolugdo das respostas de plantas a herbivoria, desenvolvidas principal-
mente por Bryant e/ al. (1983), Tuomi er al. (1984) e Coley ef al. (1985). As
duas escolas baseiam-se na andlise de custo-beneficio da produciio destes
compostos quimicos secundérios (assim definidos por estarem ligados a prote-
¢do das plantas contra agentes externos, ¢ nfio ao metabolismo bésico), e na con-
traposicdo das rotas bioquimicas da produgéo destes compostos com as rotas
metabolicas primdrias. Apesar de se basearem nos mesmos argumentos, a com-
plexidade e contradigdo dos dados empiricos permitiram que estas correntes de
pensamento caminhassem para conclusdes opostas (veja Herms & Mattson,
1992), discutidas em detalhes nas proximas duas secdes.

A visdo fitoquimica - funcdes fisiolégicas para compostos secundérios
(ou, os insetos sofrem mas as plantas nio)

Haslam (1988) demonstrou que taninos hidrolisaveis em Quercur robur
respondiam de forma quase que inversa aquela descrita por Feeny & Bostock
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(1968) para taninos condensados. Similarmente, ele demonstrou que do ponto
de vista energético era possivel obter compostos mais eficientes que os taninos
na precipitagio de proteinas em estagios iniciais da rota metabdlica de producdo
dos mesmos. Tal informacdo, além de evidenciar a complexidade fisiologica e a
incerteza quanto a origem evolutiva destes compostos, abalou a nogdo existente
sobre o papel de defesa dos compostos fendlicos. Estudos sobre a evolugdo de
sinteses de compostos fitoquimicos, moldados por curso inevitdvel na dire¢do
reducio-oxidacdo, fortaleceu a visfio de que os chamados compostos secunda-
rios poderiam ter fungBes puramente fisiolégicas (Gottlieb, 1990).

Mesmo que a visdo fitoquimica esteja correta, a dificuldade de se ali-
mentar de plantas é um fato incontestavel. Mesmo que néo tenha evoluido como
formas de defesa, grandes quantidades de compostos carbonicos em forma de fi-
bras, ligninas (ambos tendo claras fungdes estruturais) ou taninos se tornaram
barreiras digestivas, sempre em associagio com a caréncia nutricional de plantas
(e.g., plantas esclerofilas) (Loveless, 1962; Medina ef al, 1990). O efeito nega-
tivo dos taninos sobre os insetos ¢ bem conhecido (Bernays ef al, 1989; Ber-
nays, 1998). Entretanto, a evolugdo do actimulo de carbono como polimeros
fenolicos sob intensa luminosidade e baixo teor de nutrientes ¢ dificil de ser
compreendida, e ndo se sabe ainda se os seus efeitos sobre herbivoria sdo mera
conseqiiéncia ou a razéo evolutiva das moléculas. Néo menos confusa ¢ a histé-
ria evolutiva de compostos nitrogenados menores e menos estaveis, como glico-
sideos e alcaloides, e sua dindmica de formagfo, quebra, e realocacdo (Seigler,
1977; Baldwin er al., 1994)

Crescer ou defender: o dilema de Herms e Mattson

Do ponto de vista das plantas, a produgdo de determinados compostos
secundarios estd associada aos processos de diferenciacdo celular, o que implica
por sua vez na reducdo das taxas de crescimento em fungéo do ivestimento em
manutencio da estrutura existente. Em ambientes onde a competigdo € intensa ¢
mais importante a manutengfo da planta ja estabelecida durante varios ciclos re-
produtivos. Por outro lado, em ambientes menos competiiivos o investimento
em reprodugdo e rapida colonizago seria mais vantajoso, mesmo que em detri-
mento da planta-mae, ja que a probabilidade de sucesso das plantulas seria alto
(Herms & Mattson, 1992). Considerando que compostos secundarios atuam
como estruturas de defesa, seria mais ou menos vantajoso produzir defesas (ao
invés de crescer e reproduzir) em fungio do quéo importante seria a pressio de
herbivoria ou parasitismo sobre a capacidade competitiva da planta-mée (Herms
& Mattson, 1992). Abaixo sdo discutidas algumas hipéteses-chave, que conside-
ram que as vantagens adaptativas em crescer ou defender variam em fungéo da
disponibilidade de recursos e do custo de competigdo para o estabelecimento
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das gerac8es futuras. Podemos diferenciar estas hipdteses com base na impor-
tancia que ddo ao papel da herbivoria/parasitismo no sucesso reprodutivo da
planta hospedeira.

Hipétese do balango carbono/nitrogénio - BCN

Prediz que o investimento em compostos secunddrios a base de carbo-
no, como por exemplo polifendis, € uma alternativa metabélica vidvel quando a
disponibilidade de nutrientes é menor do que a capacidade fotossintética
(Bryant et al., 1983). Em solos pobres, mas sob uma alta taxa fotossintética,
uma alternativa fisiolégica seria o desvio da rota de produgio de aminoacidos
para a produ¢fo de compostos fendlicos, a partir da fenilalanina. A caréncia de
fésforo e nitrogénio limitam a producéo de proteinas, aumentando, portanto, a
disponibilidade do precursor fenilalanina e a atividade de fenilalanina-amonia-
lase, que entfo sdo realocados para a produgéo de fenéis (Gershenzon, 1984).
Devido a um baixo suprimento de NADPH, os compostos fendlicos sdo armaze-
nados como polifensis (Harborne, 1980). Desta forma, o actimulo de polifendis
por si $6 ndo pode ser associado a um papel de defesa de plantas, embora a es-
rrutura final da molécula possa sofrer pressdes seletivas e alcancar fungdes se-
cunddrias em um préximo momento evolutivo (Gershenzon, 1984; Haslam,
1988; Bernays ef al, 1989). De qualquer forma, mesmo compostos como tani-
nos e ligninas devem ter fun¢des metabdlicas basicas, particularmente no caso
de plantas escleréfilas, que apresentam altas taxas de C/N, e grandes actimulos
de compostos polifenédlicos (Harborne, 1980; Haslam, 1988; Perevolotsky,
1994; Turner, 1994).

A hipétese do balanco C/N néo prevé pressio seletiva de herbivoria ou
de outros fatores externos sobre a producéo de compostos secundarios, além da
caréncia nutricional. Neste caso, a impossibilidade de crescimento efetivo da
planta criaria condi¢Bes fisioldgicas e estruturais desfavoraveis a herbivoria,
mas ndo o contrério.

Hipotese da disponibilidade de recursos - HDR.

Esta hipétese foi desenvolvida como uma alternativa aos modelos ante-
riores, considerando também aspectos de crescimento de planta em fungio da
disponibilidade de recurso, mas contraposto ao custo de defesa do tecido vege-
" tal, numa escala inversa ao custo de crescimento (Coley ef al., 1985). Em outras
palavras, o crescimento rapido de plantas aconteceria associado a produgéo de
tecidos simples e a baixo custo (= sem investimento em compostos ou estruturas
protetoras) devido a alta disponibilidade de luz e nutrientes. Portanto, a perda
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energética devido a danos como os causados pela herbivoria seriam negligencia-
veis. Em contrapartida, o crescimento lento imposto pela caréncia de nutrientes
ou outros recursos (i.e., luz) implicaria em um aumento da importancia relativa
do tecido produzido. Neste caso, a perda pela herbivoria poderia ser relevante
para a sobrevivéncia e reproducfio da planta, requerendo maiores investimentos
em defesas. ’

A limitagfo basica desta hipotese € ser baseada em premissas evoluti-
vas. Assim, o efeito real da perda pela herbivoria ndo pode ser inferido dos pa-
droes observados em campo, pois as plantas ja seriam mais ou menos protegidas
contra estes danos (plantas mais atacadas no campo seriam - pressupostamente -
mais tolerantes, e plantas menos atacadas mais resistentes a herbivoria) (Herms
& Mattson, 1992). Uma das melhores demonstracdes experimentais desta hipé-
tesc ainda € o estudo de Coley (1983) em florestas pluviais no Panama, que € na
verdade o estudo que norteou a sua formulacso. Coley estudou dano, caracterfs-
ticas foliares (teor nutritivo, dureza, pubescéncia, 4gua e concentracio de fe-
nois) e crescimento de 46 espécies de dossel, sendo 22 pioneiras e 24
persistentes, em um mesmo micro-habitat: clareiras de floresta. Embora sob as
mesmas condigbes, as espécies tipicamente persistentes cresciam mais lenta-
mente, e tinham folhas mais duradouras. As caracteristicas desvantajosas para
herbivoros foram correlacionadas positivamente com a longevidade foliar, em
especial dureza, conteudo de fibras ¢ baixos teores nutricionais (Coley, 1983). A
concentracdo de compostos fenolicos ndo influenciou as taxas de herbivoria, e a
suposta atividade de defesa destes compostos foi em parte atribuida a correlagio
entre dureza ¢ teores de fibras (Coley, 1983; 1987), o que também foi a explica-
¢do alternativa que Haslam (1988) encontrou para os dados de Feeny (1970) e
Feeny & Bostock (1968) (Feeny também discute que a dureza atua como parte
do efeito inibidor de herbivoria provocado pelos taninos). Espécies pioneiras
cresciam mais rapidamente quanto tinham uma maior perda de material foliar
por herbivoria do que as plantas persistentes, de folhas longevas (Coley, 1983).

Ao contrario da BCN, a HDR considera a pressfio seletiva da herbivoria
sobre a produgdo de compostos secundarios. Entretanto, ela difere dos modelos
iniciais de defesa otima (Rhoades, 1979) e de aparéncia (Feeny, 1976; Rhoades
& Cates, 1976) por ndo considerar a agfio dos herbivoros na selegfo de aspectos
quantitativos, mas apenas no resultado estrutural destas moléculas. Em outras
palavras, o crescimento limita a producdo de defesas quimicas, mas nio o con-
trario. SO quando néo ha recursos para um crescimento rapido e com reprodugio
eficiente € que a planta investe em sua manutengio, ou seja, na conversio de
carbono em moléculas com fungdes de defesa. Da mesma forma, fatores exter-
nos como a radiagdo ultravioleta e o estresse hidrico poderiam selecionar estru-
turas quimicas que atuassem na manutencdo e na protecdo da planta, embora a
alocagio de recursos para estas fungdes possa ser iniciada apenas pela impossi-
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bilidade de crescer e reproduzir rapidamente (o que, de novo, representa a opcdo
de maior beneficio sob o menor custo).

Embora a HDR tenha revolucionado a visdo ecoldgica e fitoquimica so-
bre os chamados composios secunddrios, estudos recentes sobre a dindmica de
defesas induzidas mostraram que certos compostos quimicos podem ser produ-
zidos de novo (a partir de moléculas recém introduzidas no sistemas) diante de
dano foliar, contradizendo assim algumas das pressupostos deste modelo
(Baldwin er al,, 1994). A HDR explica que a manutencio de altas taxas de com-
postos téxicos, como alcaldides e glicosideos, ocorre em funciio de um alto “tur-
nover” dos mesmos. Sdo compostos pequenos, de vida curta e a continua quebra
destes quimicos geraria entdo os recursos moleculares necessdrios para sua re-
criagdo, sob um custo extremamente baixo. Entretanto, Baldwin er al (1994)
demonstrou que Nicotiana sylvesiris (Solanaceae) aloca moléculas de nitrato re-
cém incorporadas na produgdo de nicotina (um alcaldide) em resposta a um cer-
to nivel de dano foliar. Baldwin e colaboradores simularam experimentalmente
niveis de dano foliar e mediram as taxas de “turnover” de nicotina e de sua pro-
ducdo de novo, a partir de nitrato marcado com 15N. Os resultados sfio consis-
tentes com as teorias de defesa Otima e ndo com HDR (Baldwin er al., 1993:
1994). Como o dano induziu aproximadamente o dobro de alocagdo de nitrogé-
nio recém assimilado para a produgao de nicotina, ficou demonstrado que, para
este caso, ndo hd uma priorizagdo do crescimento, em detrimento de defesa, ante
uma alta disponibilidade de recursos. Entretanto, o que ainda ndo se sabe ¢ qual
o verdadeiro custo de investimento em producio de nicotina, embora outros es-
tudos tém enfocado este aspecto. Defesas induzidas sio sistemas de alarme (mu-
danga de caracteristicas morfologicas ou fisioldgicas em respostas a estresse
afim de proteger um determinado tecido contra uma nova exposicio a este dado
estresse - Chessin & Zipf, 1990) e podem nfo reproduzir as condi¢des normal-
mente experimentadas ao longo de toda a vida da planta.

Hipdiese do dilema entre crescimento ou defesa

Herms & Mattson (1992) publicaram uma revisdo abrangente sobre os
mecanismos fisiologicos ligados & produgiio de compostos secundérios em plan-
tas, avaliaram as evidéncias empiricas da pressdo de herbivoria sobre plantas em
diferentes circunstancias, e também analisaram os modelos pre-existentes. A par-
tir de formulag@es similares as dos modelos que avaliam “trade-offs” entre cresci-
mento de plantas e investimento em defesa, Herms & Mattson propuseram uma
hipdtese mecanicista baseada no balango evolutivo: a seleciio de gendtipos dentro
de uma populagdo se daria em fungio da importancia evolutiva da herbivoria ver-
sus a importancia evolutiva da competi¢do. Conseqiientemente, a alocacio fotos-
sintética em defesa seria restringida pela alocagéio em crescimento vegetal, J& que
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uma rapida ocupagio do espago fisico (solo e acesso 4 luz) representa maiores
vantagens competitivas. Tal modelo, que traz uma viséo melhorada do BCN e
do HDR, implica na manutenc#o de variabilidade genética em fungéo da intensi-
dade de pressdo bidtica, que aumenta com a drea de ocupagfio da espécie de
planta em quest&o.

Cerrados brasileiros: esclerofilia, guildas alimentares e resisténcia de planta

Um outro enfoque para andlise de processos interativos entre insetos €
plantas € a descri¢do de padrdes de comunidade. Formulagdes tedricas a partir
de comunidades requerem dois estagios: descri¢iio dos padrfes e o estudo dos
mecanismos determinantes dos mesmos. Em particular, os estudos de padrdes
de herbivoria em ecossistemas esclerdfilos podem elucidar certos aspectos do
efeito de taxas de C/N sobre insetos herbivoros e vice-versa.

O cerrado brasileiro é uma vegetagdo esclerofila, marcadamente in-
fluenciada pela pobreza do solo e contaminagdo com aluminio (Goodland &
Ferri, 1979; Giulietti & Pirani, 1988). As altas taxas de fotossintese, resultantes
dos niveis elevados de insolagfo, conduzem a altas taxas C/N (Loveless, 1962).
Plantas escler6filas podem alocar o excesso de carbono de vérias maneiras. Em
geral as folhas tém altos teores de fibra, sdo lignificadas, cerosas e pubescentes
(Grubb, 1986; Turner, 1994; Allain et al., 1998). A alocagdo de compostos poli-
fenolicos parece ocorrer em resposta ao estresse ambiental. Por exemplo, flavo-
noides, que tém propriedades protetoras contra radiagio UV, sfio encontrados ao
longo da epiderme, ou em tricomas glandulares. Este padréio € descrito em espe-
cial para plantas de altitudes elevadas (Lee & Lowry, 1980a,b; Smith & Young,
1987) e é um padrio anatémico tipico das plantas de campos rupestres de Minas
Gerais (M.N.N. Braga, em preparagfo). O aciimulo de fibras e de compostos
quimicos em tricomas parecem ter func¢des adaptativas desde protegdio contra
dissecacdio, radiagfo UV, a protecdo contra herbivoria (Johnson, 1975; Feucht &
Treutter, 1990; Woodman & Fernandes, 1991; Turner, 1994).

A densidade e complexidade de tricomas em folhas do ipé amarelo de
cerrado, Tabebuia ochracea (Bignoniaceae), reduzem significativamente a her-
bivoria sobre folhas jovens e pequenas, e causam uma distribuicfo agrupada de
insetos sobre a planta, principalmente sugadores, podendo criar areas sob baixa
pressdo de herbivoria dentro da arvore (Ribeiro ef af., 1994). A ontogénese foli-
ar determina que as folhas pequenas apresentem maior densidade de tricomas do
que folhas grandes, j& que a epiderme ¢ totalmente diferenciada antes da expan-
sfio foliar. A escolha de folhas maiores de 7. ochracea por insetos mastigadores
- Oedionychus spp. (Chrysomelidae: Coleoptera) - ou sugadores especialistas -
Tingis tecomae (Tingidae: Heteroptera) e Rhabdotalebra spp. (Cicadellidae:
Homoptera) - foi observada no campo e testada em laboratério. Rodelas de fo-
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Ihas com diferentes densidades de tricomas foram oferecidas para ninfas de
Rhabdotalebra spp. e adultos de T. recomae em pequenas gaiolas. Apbs uma
hora eram registradas a escolha de cada inseto. A escolha por rodelas de menor
densidade de tricomas corroborou o padrio observado no campo (Ribeiro er ul.,
1994), indicando uma busca ativa pelas superficies foliares maiores, em funcéio
da concentracdo de tricomas.

Embora bem estudado do ponto de vista botdnico, até recentemente
pouco se sabia sobre os padrdes de comunidade de herbivoros no cerrado, com
exce¢do da guilda de galhadores (Fernandes & Price, 1988; 1991: 1992: Lara &
Fernandes, 1996; Carneiro ef @l.. 1998). Diniz & Morais (1995) e Price er al.
(1995) descreveram padrdes de distribui¢iio de lepidépteros em diversas espéci-
es arboreas em cerrados de Brasilia. Estes autores encontraram uma distribuicdo
similar a descrita para dossel de florestas tropicais: alta diversidade, porém pou-
cas espécies por planta e também baixissima abundancia (Basset, 1992: Basset
& Samuelson, 1996).

A diversidade de herbivoros de vida livre em cerrado pode ser restrita
em condi¢Ses mais extremas. Por exemplo, estudando a distribuicéio de insetos
herbivoros de vida livre sobre a folhagem, ao longo de um gradiente de cerrado
a campos rupestres em Minas Gerais (com o uso de rede de varredura), Ribeiro
et al. (1998) encontraram baixa riqueza e abundancia de espécies ao longo de
todo ano, tanto em habitats xéricos (cerrado, campos e campos rupestres) quanto
em habitats mésicos (matas de galeria e matas mesofiticas). A pobreza generali-
zada do solo ao longo deste gradiente, do cerrado de Lagoa Santa, 4 800 m, ao
pontos elevados do Parque Nacional da Serra do Cipé, a 1500 m, deve ser asso-
ciada a uma intensa esclerofilia nas plantas, com altos niveis de polifendis e bai-
Xos teores nutricionais em folhas, mesmo nos sitios mésicos (Ribeiro ef al.
1998). Tais condigdes nutricionais extremas, além da dissecacdo intensa sobre
as folhas, poderiam restringir severamente a sobrevivéncia e diversificagdo des-
ta guilda de insetos herbivoros (Fernandes & Price, 1988; 1991).

Padrdes de distribui¢fo e estrutura de comunidade de insetos herbivoros
tém sido obtidos a partir de comparagio entre gradientes ambientais e guildas
alimentares. Inferéncias sobre 0s mecanismos geradores destes padrées podem
ser feitas a partir de pressupostos envolvendo aspectos de biologia de cada guil-
da. Por exemplo, os insetos acima denominados herbivoros de vida livre sio su-
gadores e mastigadores que tém seu desenvolvimento sobre a planta hospedeira,
sem desenvolver estratégias de internalizacio dentro do tecido vegetal, como
acontece com minadores, gathadores e brocas.

Uma guilda de grande interesse que tem demonstrado os contrastes no
cerrado € a dos galhadores. Galhas sdo tumores induzidos pela larva do inseto
(Mani, 1964). O tecido vegetal em torno da larva se torna mais nutritivo e o ta-
nino produzido na regifio galhada é acumulado no entorno desta, o que lhe con-
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fere uma aparente fungdo de protegdo (o dcido galico, um dos precursores de
taninos hidrolisaveis, tém este nome por ter sido estudado inicialmente de teci-
dos galhados, onde pode ser encontrado em altas concentragdes, Mani, 1964).
Assim, tanto o aumento da qualidade nutricional do tecido quanto a realocacio
dos taninos para as paredes externas podem ser solugBes intimamente relaciona-
das com herbivoria sobre plantas esclerofilas. Riqueza e abundéncia de espécies
galhadoras ao longo dos mesmos gradientes acima descritos foram extremamen-
te elevadas, principalmente nos sitios xéricos (Fernandes & Price, 1988; 1991).
O evidente contraste destes dados com os de herbivoros de vida livre evidencia
a grande vantagem adaptativa desta guilda diante de condi¢es nutricionais e fi-
sicas adversas. Similarmente, a alta diversidade de galhas na Serra do Cipo,
comparada com diversos sitios no mundo inteiro, reforcam a hipétese de que
esta é uma regidio particularmente adversa 2 herbivoria (Lara & Fernandes,
1996 Price ef al., 1998). Fernandes & Price (1992) demonstraram que doengas
causadas por fungos, parasitismo, predagdo ¢ resisténcia da planta hospedeira,
seriam mecanismos de reducdo de riqueza e abundancia de espécies de galhas
nos sitios mésicos, embora as plantas nestes sitios também possam ser esclero-
filas (Ribeiro et al., 1999).

O estudo de defesas induzidas pode elucidar a relagdo evolutiva exis-
tente entre a pressdo de herbivoria e as respostas das plantas hospedeiras (Ches-
sin & Zipf, 1990; Baldwin et al.. 1994). Respostas induzidas mais complexas
podem ter, intrinsecamente, mecanismos de memoria. Hipersensitividade € uma
reacdo localizada e induzida comumente encontrada contra fungos e galhas de
insetos (Chessin & Zipf, 1990; Fernandes, 1990). A planta realoca compostos
quimicos e nutrientes de forma a matar o tecido em torno do parasita e assim
aborta-lo (Fernandes, 1990; 1998). Estudos de galhas de Contarinia sp. (Dipte-
ra: Cecidomyiidae) em Bauhinia brevipes (Leguminosae) evidenciaram a exis-
téncia de mecanismos de meméria de hipersensitividade (Cornelissen &
Fernandes, 1998). Plantas susceptiveis ao ataque de galhas de Contarinia sp.
tornaram-se resistentes a partir de um determinado nivel de infestagdo. Plantas
resistentes tendem a permanecer resistentes se infestadas e plantas ndo infesta-
das permanecem susceptiveis no ano seguinte. Estes dados foram obtidos por
simples monitoramento de infestacdo e reacio de hipersensitividade nos mes-
mos individuos, por um periodo de quatro anos. Estudos experimentais poderdo
confirmar os padrdes observados até o momento.

Diversidude genética e herbivoria
Finalmente, um aspecto inerente a existéncia de resisténcia de planta é

o aumento da diversidade genética dentro das populagdes. Como previsto em al-
gumas teorias de evolugdo do sexo (Hamilton et al, 1990; Hamilton, 1991), a
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necessidade de escape ao reconhecimento por parasitas, ou aos maleficios des-
tes, provoca diferenciagdo entre os individuos. A evolugio de estratégias de re-
sisténcia ocorre através de um maior sucesso reprodutivo de alguns gendtipos
que, isentos do desgaste causado por algum parasita, aumentam sua aptidéo es-
pecifica relativa aos demais genotipos daquela populacio. Basicamente, este
processo equivale ao que se chama de “soft selection” (Christiansen, 1974;
1975; Wallace, 1975; Karlin & Campbell, 1981; Hamilton, 1991). A presséo se-
letiva causada pelo desgaste da aptidfio especifica pode ser inferida a partir de
estudos comparativos de subtipos, ou populagdes de plantas sob diferentes ni-
veis de herbivoria (Floate ef al., 1993; 1996).

Certos ecossistemas sucessionais ou sob disturbios ciclicos podem apre-
sentar baixa pressfo de herbivoria ou parasitismo ao longo de um tempo evolu-
tivo. Igualmente, estes ambientes apresentam baixa diversidade de plantas e
maiores oportunidades para o estabelecimento de novos individuos (Pickett,
1976). Espécies bem sucedidas em tais habitats seriam entfio geneticamente
mais homogéneas por ndo serem selecionadas para investirem em resisténcia,
mas em eficiéncia competitiva; e portanto em gendtipos que apresentam cresci-
mento rapido e reprodugdo abundante (Wallace, 1975; Karlin & Campbell,
1981). Assim, estas espécies seriam mais aptas para colonizacio de novos habi-
tats, de acordo com as hipbtese de custo/beneficio descritas anteriotmente e com
modelos de evoiugio de diversidade genética (Christiansen, 1974; 1975; Karlin
& Campbell, 1981; Hamilton, 1991).

Condi¢des similares a estas descritas acima sio encontradas no Panta-
nal Matogrossense, onde diversos disturbios climaticos e hidrologicos ocor-
rem de forma estocastica. O Pantanal Matogrossense, embora sob a influéncia
de diversos biomas, € considerado como um sistema sucessional complexo,
em grande parte em funcéo da ocorréncia cronica de disturbios naturais ao lon-
go de toda sua histéria evolutiva (Adamoli, 1986; Ab’Saber, 1988). Como
conseqiiéncia, e em concorddncia com o modelo acima apresentado, ocorrem
no Pantanal diversas monodomindncias de espécies de drvores, normalmente
ocupando grandes extensdes. Algumas destas arvores, como o “paratudo”, Ta-
bebuia aurea (Bignoniaceae), tem sua distribui¢fio estendida até os cerrados
de Minas Gerais e dreas semi-aridas do nordeste (Gentry, 1992). Entretanto,
comparando-se os niveis de diversas formas de herbivoria em individuos de
“paratudo” no Pantanal e no cerrado, foram encontrados danos significativa-
mente menores em plantas do Pantanal (S.P. Ribeiro, em preparacdo). O su-
cesso reprodutivo destas plantas foi maior no Pantanal do que no cerrado,
onde o niimero de sementes produzidas foi extremamente baixo (quase nulo
em um dos dois anos de estudo; S.P. Ribeiro, em preparacio). Estes dados cor-
roboram a hipdtese de que esta espécie seja estritamente pioneira. Quando
ocorre em comunidades em estagio sucessional avangado, 7. qurea existe
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como relictos ou como subpopulagdes isoladas com muito baixo sucesso repro-
dutivo, como em manchas de habitats sob disturbios naturais ou antrépicos, ou
em ambientes semi-inundados, e mais abertos.

A melhor evidéncia de que esta espécie evoluiu predominante como
uma espécie pioneira veio do estudo comparativo da estrutura genética de suas
populacdes com T. ochracea. Tabebuia aurea, tanto no Pantanal quanto no cer-
rado, apresentou uma diversidade genética menor que 7. ochracea, (Ribeiro &
Brown, 1999). A diversificacdo genética encontrada em 7. ochracea foi em par-
te devido a grande diferenciacdo entre individuos dentro de cada subpopulagio
estudada. Este padriio evidencia uma resposta evolutiva a pressdes seletivas di-
fusas, como as causadas por herbivoria, e previstas nos modelos anteriores (veja
também Futuyma & May, 1992; Turner, 1992). Embora individuos de T. ochra-
cea sejam atacados por um numero maior de guildas e espécies de herbivoros
que 7. aurea, esta espécie teve um sucesso reprodutivo médio significativamen-
te maior que a ultima, nos sitios de cerrado (S.P. Ribeiro, em preparago). Di-
versas caracteristicas anatdmicas e quimicas sugerem que 7. ochracea seja uma
espécie bem adaptada ao cerrado e as pressdes de parasitismo ¢ herbivoria asso-
ciados a este habitat (Ribeiro ef al., 1994).

A co-ocorréncia de populagdes de 7. qurea geneticamente homogé-
neas, com baixo sucesso reprodutivo e altas taxas de herbivoria no cerrado, em
contraste com uma populagfio extremamente bem sucedida no Pantanal, sfo
evidéncias indiretas da importéancia da pressdo de herbivoria na evolucdo de
espéeies vegetais no cerrado (Ribeiro & Brown, 1999). Espécies arbdreas do
cerrado devem ser geneticamente tdo diversificadas quanto s&o as guildas de
herbivoros associadas a elas (Hamilton, 1991; Shoen & Brown, 1991; Char-
lesworth & Charlesworth, 1995). Embora a reproducéio vegetativa seja muito
freqilente, e importante para a manutengéo dos genodtipos estabelecidos (T.A.
Gontijo, com. Pess.; S.P. Ribeiro, em preparacéio), ndo ¢ provavel que ela seja
responsavel pela dispersfio e estabelecimento de populagdes arboreas neste
ecossistema. A diversificacdo genética através de reproducfo sexuada, sob
uma significativa pressdo de herbivoria, parece ser um mecanismo mais plau-
sivel na evolucdo da estrutura de comunidades de cerrado.

Conclusoes

A discusséo sobre causa ¢ origem de compostos secundarios se estende
as condig¢des especificas do cerrado (veja Salatino, 1993). Como ja discutido, de-
terminar qual € a participac@o da herbivoria na evolugdo destes compostos ¢ um
trabatho dificil. Entretanto, estabelecendo-se padrdes de respostas das plantas a
herbivoria, e vice-versa, da-se um primeiro passo para a compreensdo do papel de
componentes quimicos e estruturais das plantas hospedeiras nestes processos.
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A herbivoria no cerrado tem se mostrado extremamente importante sob
o ponto de vista evolutivo. A intensidade dos danos causados por térmitas, em-
bora nio explorada em detalhes neste capitulo, € bem documentada (Gontijo &
Domingos, 1991), bem como a diversidade de espécies de herbivoros galhado-
res (Fernandes & Price, 1991; Lara & Fernandes, 1996). Neste capitulo introdu-
zimos resultados recentes que demonstram como a estrutura genética de
populagdes de plantas do cerrado podem refletir uma longa histéria coevolutiva
destas com seus herbivoros. Hipersensitividade e diversificacdo genética séo
fortes evidéncias do papel da herbivoria na evolugio desta comunidade vegetal,
e o0s padrdes de distribuicdo de espécies de insetos herbivoros no cerrado res-
pondem primariamente as caracteristicas quimicas e nutricionais das plantas
hospedeiras. Entretanto, muito mais precisa ser feito para compreendermos os
mecanismos envolvidos na interacdo quimica entre insetos e piantas e na evolu-
cio da esclerofilia. Mais ainda, além das observacdes de campo e estudos de
historia natural, precisa-se de estudos experimentais e de longo prazo para que a
ecologia tropical retorne ao lugar de prestigio que ocupou na época dos grandes
exploradores e naturalistas do passado (veja Price er al, 1991). Para compreen-
sfo de processos ecoldgico-evolutivos estudos de longo-prazo, e em grande es-
cala, sdio necessarios. Por exemplo, efeito de mudanca climatica sobre fisiologia
de plantas e respostas de herbivoros a estas mudancas sé podem ser exploradas
manipulativamente, e em experimentos de vérios anos de dura¢do (Masters ef
al., 1998; Fox et al, 1999). Tais estudos tem sido desenvolvidos em regides
temperadas, mas 0s contrastes tanto climéticos quanto ecoldgicos entre trépicos
e zonas temperadas certamente envolvem diferentes escalas de respostas que
ndio serfio compreendidas por pura e simples extrapola¢@o. Considerando-se que
as regides tropicais tem grande probabilidades de serem afetadas negativamente
diante do aquecimento global (Pearce ef al. 1995; Beniston ef al., 1995), urge a
necessidade de investimento em pesquisa desta escala nos tropicos, particular-
mente em ecossistemas dridos ou semi-aridos e sazonais.
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