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RESUMO 
 

Herbívoros exercem pressão seletiva sobre suas plantas hospedeiras e 
são um fator fundamental no processo de diversificação dos compostos defensivos 
dessas plantas. Esses compostos são eficazes na defesa contra os herbívoros não 
especializados e são responsáveis por aumentar a aptidão das plantas que os 
produziram. Entretanto, insetos especialistas possuem a capacidade de detoxificar 
esses compostos e/ou sequestrá- los e utilizá-los em sua própria defesa contra 
predadores. Portanto, sugere-se que plantas podem responder de forma diferente de 
acordo com o herbívoro que está infligindo o dano. Se o ataque for por herbívoros 
especialistas, espera-se que plantas não invistam em um aumento de defesas 
químicas após o ataque. Se o  ataque for por não especialistas, espera-se um 
aumento das defesas químicas. 

Testamos a indução de compostos defensivos de Crotalaria paulina 
[alcaloides pirrolizidínicos (APs) e compostos fenólicos (CFs)] em resposta ao dano 
por um herbívoro especialista [ Utetheisa ornatrix (Erebidae: Arctiidae)], um herbívoro 
não especialista [ Spodoptera eridania (Noctuidae)] e dano mecânico manual. As 
medidas foram feitas 3 dias após o dano para uma folha intacta da planta (indução 
sistêmica). Em relação ao controle sem dano, Crotalaria paulina induziu a produção 
de APs em resposta ao dano por S. eridania , mas não ao dano por U. ornatrix , 
indicando uma possível resposta adaptativa da planta. A planta discrimina os agentes 
do ataque permitindo que ela responda apenas ao herbívoro que será afetado pelo 
composto. A produção de CFs não diferiu entre os tratamentos. É possível que os 
mecanismos de indução e ação desses compostos sejam mais gerais, ou que CFs 
estejam relacionados a outras funções em C. paulina . 

Em outro experimento, avaliamos o efeito do dano pelo herbívoro 
especialista na indução de respostas nas novas folhas produzidas por C. paulina , e o 
efeito dessa indução no desempenho de U. ornatrix . Folhas novas são valiosas 
devido à sua maior capacidade fotossintética e maior vida útil, em relação a folhas 
mais velhas. Portanto, proteger tecidos jovens pode conferir uma vantagem para as 
plantas. Plantas de C. paulina  foram quase totalmente consumidas por U. ornatrix , e 
separadas para que rebrotassem. As novas folhas produzidas foram utilizadas para 
análise de APs e CFs, e também para alimentar indivíduos de U. ornatrix . As larvas 
foram criadas desde a eclosão do ovo até o estágio de pupa, e medimos as taxas de 
consumo e de crescimento e o peso de pupa. Folhas novas de plantas que haviam 
sido previamente danificadas apresentaram maiores concentrações de APs e CFs 
que folhas controle, e os indivíduos alimentados com essas folhas apresentaram 
menores taxas de consumo e crescimento e maior tempo de desenvolvimento. O 
peso das pupas não diferiu entre os grupos. 

Concluímos que a indução de compostos químicos em C. paulina pode 
ter evoluído em resposta ao ataque de insetos herbívoros. A intensidade de indução 
está relacionada ao tipo de herbívoro responsável pelo dano, sendo maior para o 
herbívoro não especialista. Além disso, a indução de respostas pode ocorrer nas 
próximas folhas produzidas após o dano, garantindo à planta uma proteção em maior 
escala temporal. 

Palavras-chave: herbivoria, repostas induzidas, alcaloides 
pirrolizidinicos, compostos fenólicos. 

 
 

 



 

ABSTRACT 
 

Herbivores are an important selective pressure on their host plants and 
play a major role in the diversification process of plant defensive compounds. These 
compounds are effective against non-specialized herbivores and are responsible for 
increasing plant fitness. However, specialist insects have the ability to detoxify these 
compounds and/or sequester them and use them in their own defense against 
predators. Thus, plants may respond differently according to the herbivore that is 
inflicting damage, optimizing their defenses. When damaged by specialist herbivores, 
plants may invest in an increase in chemical defenses after the attack. However, if the 
damage was inflicted by non-specialists herbivores, an increase in chemical defenses 
is expected. 

We tested the induction of defensive compounds in Crotalaria paulina 
[pirrolizidine alkaloids (APs) and phenolic compounds (CFs) in response to damage by 
a specialist herbivore, the moth Utetheisa ornatrix (Erebidae: Arctiidae) and a 
non-specialist herbivore, the moth Spodoptera eridania (Noctuidae). We made the 
measures 3 days after damage, using a non-damaged plant leaf (systemic induction). 
Crotalaria paulina induced APs production in response to S. eridania damage, but not in 
response to damage by U. ornatrix , indicating a possible plant adaptive response. The 
plant discriminates the agents of attack, and can induce a response only to the 
herbivore that will be affected by the compound. The production of CFs did not differ 
between treatments, and we believe that the mechanisms of induction of these 
compounds are more general, or that CFs are related other functions in C. paulina . 

In a second experiment, we evaluated the effect of damage by the 
herbivore specialist on the induction of responses in new leaves produced by C. 
paulina , and the effect of this induction on the performance of U. ornatrix . Young leaves 
are valuable because of their photosynthetic capacity and longer lifespan compared to 
older leaves. Therefore, protecting young tissues can confer an advantage to plants. C. 
paulina plants were almost totally consumed by U. ornatrix , and then separated to 
regrow. The new leaves produced were used for APs and CFs analysis, and also to 
feed U. ornatrix larvae. The larvae were raised from egg hatching to the pupa stage, 
and we measured consumption and growth rates. New leaves of previously damaged 
plants had higher concentrations of APs and CFs than control leaves, and individuals 
fed with those leaves had lower consumption and growth rates compared to control. 
Pupal weight did not differ between treatment and control. 

We conclude, therefore, that induction of chemical compounds in C. 
paulina may have evolved in response to the attack of herbivorous insects. The 
intensity of induction is related to the type of herbivore responsible for the damage, and 
are higher for the non- specialist herbivore. Furthermore, induction of responses can 
occur in the leaves produced after damage, and confers to the plant a protection in a 
greater temporal scale. 

 
Key-words: herbivory, induced responses, pyrrolizidine alkaloids, phenolic 

compounds. 
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INTRODUÇÃO GERAL 
 

Os herbívoros são considerados uma importante força seletiva na evolução e 

diversificação das plantas (Becerra 1997, Schoonhoven et al.2005). Considerando 
que as plantas competem por recursos limitantes e os herbívoros diminuem a 

capacidade competitiva dos indivíduos atacados, a herbivoria é um fator 
fundamental no estudo das dinâmicas de populações e comunidades de plantas 

(Brown & Allen 1989, Augner et al. 1991, Fine et al. 2004). Em florestas tropicais, a 

perda de biomassa por herbivoria é bem acentuada, e uma árvore pode ter até 92% 
das suas folhas danificadas (Coley & Barone 1996, Smith & Nufio 2004). A perda da 

área foliar compromete a capacidade fotossintética, impede o estabelecimento de 
plântulas, dificulta a aquisição de nutrientes e pode aumentar a mortalidade até 

mesmo entre indivíduos adultos (Louda & Potvin 1995, Warner & Cushman 2002, 

Zangerl et al. 2002, Nabity et al. 2009, Gormley et al. 2012). Um estudo  recente 
avaliou as causas da mortalidade em espécies tropicais de árvores, e os resultados 

indicaram que o ataque por herbívoros foi o fator com maior impacto na mortalidade 
dos indivíduos (Holland et al. 2016). A perda de área foliar pode trazer ainda 

consequências para a atividade reprodutiva das plantas, como diminuição na 

produção de flores e sementes, aumento na inviabilidade de sementes, alteração de 
características morfológicas florais e menor atração de polinizadores (Marquis1984, 

Strauss et al.1996, Mothershead & Marquis 2000). 
Tendo em vista que plantas são massivamente atacadas por herbívoros, e que 

esses ataques têm influência direta na sua aptidão, as plantas desenvolveram, ao 

longo do tempo evolutivo, mecanismos de defesas responsáveis por diminuir o 
consumo dos herbívoros e minimizar a perda de tecidos vegetais. Entre os 

mecanismos de defesas já estudados, encontra-se a produção de compostos 
químicos secundários, que, por serem tóxicos ou inibidores de alimentação para 

grande parte dos herbívoros, atuam como compostos defensivos (Karban & Myers 

1989, Alves et al. 2007, Trigo 2011). Esses compostos caracterizam-se por alterar a 
qualidade nutricional dos tecidos, interferindo diretamente no comportamento 

alimentar do herbívoro. Uma variedade de classes de compostos secundários já foi 
descrita, como os alcaloides, glicosídeos cianogênicos, glicosinolatos, compostos 

fenólicos e terpenoides (Karban & Baldwin 1997, Bennett & Wallsgrove 1994). Seus 
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efeitos nos herbívoros incluem redução da sobrevivência, da taxa de crescimento, 

da fecundidade e da preferência do herbívoro por determinada planta para 
alimentação e deposição de ovos (Havill & Raffa 1999, Bandoly et al. 2016, Biere et 

al. 2016, Cogni & Trigo 2016). 

Sabendo que plantas contam com um conjunto limitado de recursos para 
serem alocados entre todas as suas atividades metabólicas, como crescimento e 

reprodução, por exemplo, possuir compostos químicos de defesa representa um 
custo para a planta (Karban & Baldwin 1997, Howe & Schaller 2008). Fine et al. 

(2006) encontraram uma correlação negativa entre taxa de crescimento e um índice 

que mediu a quantidade de defesas das plantas, apontando para uma demanda 
conflitante na alocação de recursos para crescimento e defesa. Esses autores 

encontraram um efeito indireto, onde as espécies de plantas que apresentaram o 
crescimento mais rápido foram mais atacadas por herbívoros, em comparação às 

plantas de crescimento mais lento, sugerindo que as plantas de crescimento rápido 

fossem menos defendidas (Fine et al. 2006). Além dos recursos gastos na 
biossíntese dos compostos, existe para a planta o custo de armazenamento de 

compostos de alta toxicidade e custos ecológicos associados à sua acumulação 
(Bergelson & Purrington 1996, Strauss et al. 1999, Purrington 2000). Em um estudo 

com Brassica rapa (Brassicaceae) , os pesquisadores evidenciaram que plantas de 

uma população artificialmente selecionada para conter altos níveis da enzima 

mirosinase 1 foram menos visitadas por polinizadores que as plantas da população 

com menores concentrações da enzima.  

Essa alteração nas visitas representa um custo ecológico para as plantas, 

uma vez que pode acarretar em menor transferência e deposição de pólen e diminuir 
o potencial reprodutivo dos indivíduos (Strauss et al.1999). 

A redução dos custos de possuir defesas constitutivas (defesas que estão 
sempre presentes na planta, independente da presença do herbívoro) pode ser 

obtida através da estratégia de indução de defesas (produção de defesas apenas 

após um estímulo inicial que indique a presença do herbívoro). Plantas atacadas por 

1 Mirosinases são uma classe de enzimas que decompõe glicosinolatos em 
glucoseeisotiocianatos.Osglicosinolatoseasmirosinasessãoestocadosemdiferentes 
célulasnotecidovegetal.Quandoaplantaéatacadaporherbívorosamirosinasecatalisa a hidrólise dos 
glicosinolatos, liberando isotiocianatos, nitrilas e tiocianatos, os quais são tóxicos para insetos 
herbívoros (Winde & Wittstock2011). 
 



14  

herbívoros podem induzir mudanças na sua composição química (Baldwin & Schultz 

1983, Hartley & Lawton 1987, Tscharntke et al. 2001), que as tornam menos 
susceptíveis a ataques subsequentes (Risch 1985, Dolch & Tscharntke 2000). 

Plantas de tabaco apresentaram aumento na concentração de metabólitos 
secundários em até quatro vezes, quando danificados tanto nas folhas por 

herbívoros mastigadores, quanto nas raízes por nematódeos, em comparação a 

plantas intactas (Kaplan et al. 2008). As respostas químicas induzidas por herbivoria 
envolvem aumento nas concentrações de compostos relacionados diretamente com 

a digestibilidade do tecido, como taninos, alcaloides e compostos fenólicos (Risch 
1985, Hartley & Lawton 1987, Tscharntke et al. 2001, Babst et al. 2009). Insetos 

alimentados com plantas danificadas tiveram o seu desempenho negativamente 

afetado, quando comparados a insetos alimentados com plantas não danificadas 
(Haukioja & Hanhimäki 1985, Alves et al. 2007). 

Muitos herbívoros são capazes de discriminar entre alimentos com qualidades 
nutricionais diferentes. Estudos demonstraram que folhas não danificadas são 

preferidas pelos insetos para alimentação e até mesmo para a deposição de ovos 

(Karban & Carey 1984, Hartley & Lawton 1987, Bruin et al. 1992). 
Após a indução da resposta, na ausência do estímulo, as plantas podem 

reduzir os níveis dos compostos de defesa, e retornar suas concentrações para os 

valores em que se encontravam antes do dano, relaxando as respostas induzidas 
(Baldwin & Schultz 1983, Tscharntke et al.2001, Mathur et al. 2011). Dessa forma, 

ao induzir respostas apenas após um estímulo inicial e relaxá-las quando esse 
estímulo não está presente, as plantas são beneficiadas por pouparem o gasto 

energético de produzir defesas quando os herbívoros estão ausentes. Utilizar o dano 

causado por herbivoria como pista para a indução de respostas permite ainda que 
haja um aumento na variabilidade das defesas. Ajustes mais finos da interação das 

plantas e seus herbívoros garantem respostas mais eficientes para diferentes grupos 
de herbívoros, tipos de dano e intensidades de ataque (Hartley & Lawton 1987, 

Karban et al. 1997, Tscharntkeetal. 2001). Kaplan et al. (2008) mostraram que a 

magnitude da resposta induzida por herbívoros não especialistas em plantas de 
tabaco foi sempre maior que a resposta induzida pelos especialistas. Outros estudos 

investigaram as mudanças produzidas por plantas atacadas por herbívoros com 
diferentes mecanismos de dano, como mastigadores e sugadores, e encontraram 

uma especificidade de resposta pela planta (Hartley & Lawton 1987, Erbilgin & 
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Colgan 2012). 

Karban & Myers (1989) revisaram as definições envolvendo respostas 
induzidas. Se o estresse ou o dano causado pelo herbívoro afetar a qualidade da 

planta, e essa modificação afeta a aptidão do herbívoro ou da planta, essa alteração 
é considerada uma resposta induzida. Se essa resposta induzida reduzir a 

preferência e afetar negativamente a aptidão do herbívoro, considera-se uma 

resistência induzida. Somente será uma defesa induzida quando a diminuição da 
preferência e do desempenho do herbívoro aumentar a aptidão da planta. 

As mudanças induzidas pela planta após o dano podem afetar de forma 

diferente a comunidade de herbívoros. Entre as espécies de insetos herbívoros,  há 
uma variação no grau de especialização de dieta, que está relacionado com a 

capacidade de cada espécie em lidar com os compostos produzidos pelas plantas 
(Karban & Baldwin 1997). Insetos especialistas possuem menor amplitude de dieta e 

uma relação mais estreita com suas plantas hospedeiras. Esses herbívoros são 

capazes de detoxificar e/ou sequestrar os compostos defensivos das plantas das 
quais se alimentam, e, por isso, são menos afetados por esses compostos (Ali & 

grawal 2012).Herbívoros especialistas que sequestram compostos de suas plantas 
hospedeiras podem utilizá-los em sua própria defesa contra predadores, por isso 

plantas com altos níveis de defesa beneficiariam esses insetos. Insetos não 

especialistas não desenvolveram a capacidade de metabolizar esses compostos, e, 
portanto, são mais afetados pelas defesas das plantas (Ali & Agrawal 2012). Os 

efeitos que os compostos defensivos das plantas têm nos herbívoros com diferentes 
graus de especialização de dieta pode influenciar a preferência desses herbívoros. 

Herbívoros não especialistas preferem se alimentar em plantas com baixos níveis de 

compostos defensivos, enquanto herbívoros especialistas podem preferir se 
alimentar em plantas com altos níveis de defesa ou não apresentar preferência 

alguma (Ali & Agrawal 2012, Hoina et al. 2012, Volf et al. 2015). Dessa forma, 
acredita-se que o padrão de respostas induzidas nas plantas foi moldado pela 

preferência e pelo efeito que essas respostas têm nos herbívoros da comunidade 

local (Lankau 2007, Kaplan et al. 2008, Mooney et al. 2009). 
Neste trabalho, abordamos a indução de respostas químicas em plantas e 

seus efeitos no desempenho dos herbívoros. No primeiro capítulo, investigamos a 

produção de compostos de defesa em folhas da leguminosa Crotalaria paulina 

(Fabaceae) consumidas por um herbívoro especialista, um não especialista e de da 
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no manual. Procuramos encontrar possíveis variações na estratégia de indução de 

C. paulina em relação ao tipo de herbívoro e classe de composto produzido. No 
segundo capítulo, avaliamos a indução de respostas em folhas novas de C. paulina , 
produzidas após o dano pelo herbívoro especialista Utetheisa ornatrix 

(Erebidae:Arctiinae). Posteriormente, avaliamos o efeito da resposta induzida no 

desempenho de larvas de U.ornatrix , quando alimentadas com folhas novas de 

plantas previamente danificadas e não danificadas. 
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os herbívoros serão afetados (Karban  & Myers 1989, Mathur et al. 2011). 

Diferentes herbívoros podem provocar taxas de indução e relaxamento diferentes 
(Hartley & Lawton 1987, Tscharntke et al. 2001). 

Como o dano por herbivoria diminui a aptidão da planta, espera-se que a 
seleção natural favoreça plantas que contenham altos níveis de defesa. Entretanto, 

as populações de plantas existem em comunidades complexas e podem estar sob 

pressões de seleção conflitantes exercidas por múltiplas espécies que interagem 
(Lankau 2007, Moreira et al. 2015). Diante do fato que os insetos apresentam 

preferências diferentes em relação aos compostos químicos presentes nas plantas 
(Hoina et al. 2012, Volf et al. 2015), é possível supor que as respostas induzidas 

pelas plantas se relacionem com as preferências desses herbívoros. Insetos 

polífagos não especialistas, por exemplo, são mais comumente afetados por 
mudanças que alteram a toxicidade dos tecidos foliares (Hartley & Lawton 1987). 

Para insetos especialistas, sejam eles monófagos, oligófagos ou polífagos, há uma 
forte relação evolutiva inseto-planta hospedeira, e a produção de metabólitos 

especializados (= metabólitos secundários, ver Pichersky & Lewinsohn 2011) não 

representa uma defesa tão eficaz quanto para insetos não especialistas, que, ao 
contrário dos especialistas, não desenvolveram mecanismos para superar essa 

barreira química (Risch 1985). Os compostos defensivos da planta que agem como 
deterrentes ou inibidores de alimentação para alguns insetos podem atuar como 

estimulantes de deposição de ovos e estimulantes de alimentação em insetos 

especialistas; esses últimos evoluíram vias para sequestrar esses compostos e 
utilizá-los para proteção química em diferentes estágios de seu ciclo de vida (Sime 

et al. 2000, Ferro et al. 2006). 
 

O dano por herbívoros não especialistas pode levar a um aumento nos níveis 

dos compostos defensivos, o que aumentaria a efetividade da defesa das plantas 
durante o ataque (Karban & Baldwin 1997). Entretanto, alguns herbívoros 

evoluíram a capacidade de sequestrar esses compostos, que muitas vezes 
conferem maior sobrevivência e sucesso reprodutivo para os insetos que os 

sequestram (Brown 1984, Eisner & Meinwald 1995). Em um estudo com a 

mariposa erebídea Utetheisa ornatrix , que sequestra alcaloides pirrolizidínicos 
(APs) de suas plantas hospedeiras, os indivíduos mostraram preferência por dietas 

que continham maiores concentrações desses compostos ou não apresentaram 
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preferência alguma (Hoina et al. 2012). Sendo assim, não aumentar os níveis de 

defesa após o dano por herbívoros especialistas pode ser uma estratégia evolutiva 
em algumas espécies de plantas. Plantas atacadas por especialistas podem até 

mesmo diminuir a produção de compostos de defesa e alocar mais energia para o 
crescimento (Arab & Trigo 2011). Lankau (2007) encontrou que a produção de 

glicosinolatos em Brassica nigra diminuiu na presença do herbívoro especialista 

Brevycorine brassica e aumentou na presença do não especialista Agriliomax 

reticulates . Por meio desse estudo, Lankau (2007) sugere que os herbívoros 

especialistas e não especialistas têm impactos diferentes e geram respostas 
distintas no contexto das defesas químicas em plantas. 

A produção de compostos defensivos pode ainda ser influenciada pela 

ontogenia da planta (Ohnmeiss & Baldwin 2000, Van Damn et al. 2001, Ishida et al. 

2005, Hanley et al. 2007). Plantas muito novas ou plantas em estado reprodutivo 
podem apresentar pouca inducibilidade em decorrência de suas demandas 

conflitantes. Plantas jovens alocam grande parte dos seus recursos para o 
crescimento, podendo investir menos em defesas (Boege & Marquis2005, Ishida et 

al. 2005). Plantas muito novas apresentam menor capacidade de aquisição de 
recursos e menos estruturas para armazenamento de compostos químicos que 

plantas maduras, o que influencia a capacidade de defesa de indivíduos nesse 

estágio de desenvolvimento (Hanley et al. 2007). Ishida et al. (2005) sugeriram que 
ao longo do desenvolvimento de uma planta, o período de transição entre o estágio 

de plântula e o estágio adulto seja marcado pela alteração na prioridade de 
investimento de recursos, de atividade fotossintética para defesa. À medida que as 

plantas se desenvolvem, as taxas de crescimento e atividade metabólica diminuem, 

entretanto surgem novas demandas que podem desviar os investimentos em 
defesa. Plantas adultas investem muitos recursos para reprodução, e durante a 

época reprodutiva, possuem um alto gasto energético com a produção de flores e 
frutos (Boege & Marquis 2005, Hanley et al. 2007).Portanto, plantas em estágios 

intermediários de desenvolvimento podem representar um modelo mais seguro 

para avaliar a indução de respostas, pois os fatores de confusão são minimizados. 
Crotalaria paulina é uma espécie nativa dos Neotrópicos e é atacada pelo 

herbívoro especialista nativo, a mariposa Utheteisa ornatrix (Martins etal.2015, 
Magalhães et al. 2017). A espécie é caracterizada por conter altas concentrações 

de APs tanto em folhas quanto em sementes (Martins et al. 2015, Magalhães et al. 
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especialistas, devido à sua capacidade tóxica e deterrente (Aerts et al. 1994, Macel 

2011, Trigo 2011, Cogni & Trigo 2016). Algumas espécies do gênero Crotalaria 

possuem ainda compostos fenólicos (Mun’im et al. 2003, Uraguchi et al. 2006), mas 

sua atividade em relação a herbívoros ainda é desconhecida. 

Utetheisa ornatrix (Erebidae: Arctiinae) é uma mariposa Neotropical, cujas 

larvas se alimentam somente em folhas e sementes verdes de plantas do gênero 

Crotalaria e especializada em APs (Eisner & Meinwald 1995, Trigo 2011, Martins et 
al. 2015, Magalhães et al. 2017) (Figura1). Entre as espécies de Crotalaria que 

foram observadas como planta hospedeira de U. ornatrix estão: C. balansae, C. 

breviflora, C. incana, C. juncea, C. micans, C. ochroleuca, C. paulina, C. pallida 

(antiga C. mucronata ), Crotalaria pumila, C. rotundifolia, C. spectabilis, C. 

trichotoma e C. vitelina (Eisner and Meinwald 1995, Ferro et al. 2006, Cogni 2010, 

Martins et al. 2015, Sourakov 2015, Magalhães et al. 2017, JR Trigo com.pess.) . Os 

indivíduos de U. ornatrix são quimicamente defendidos pelos alcaloides que 
sequestram dessas plantas (Eisner and Meinwald 1995, Ferro et al. 2006, Trigo 

2011, Martins et al.2015). 

O gênero Spodoptera apresenta distribuição tropical e subtropical, ocorrendo 
da América do Sul à América do Norte (Pogue 2002). É composto por cerca de 30 

espécies que possuem grande importância agrícola, por serem consideradas pragas 
devido ao seu amplo espectro de alimentação (Pogue 2002). Spodoptera eridania é 

uma espécie com alto grau de polifagia, com registros indicando a utilização de 

plantas hospedeiras pertencentes a 58 famílias diferentes, incluindo espécies do 
gênero Crotalaria (Montezano et al. 2014). 
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desenvolvimento, as folhas possuem tamanhos suficientes para fixar “clip-cage” e as 

plantas possuem uma altura de aproxidamamente 35cm, e não ultrapassam o limite 
superior do recipiente de vidro em que foram colocadas para a realização dos 

experimentos. As larvas de terceiro instar de U. ornatrix e S. eridania criadas em 
potes plásticos foram acompanhadas diariamente até realizarem a ecdise para o 

quarto instar, quando foram separadas e usadas no experimento de indução de 

respostas por herbivoria em folhas. 

As plantas foram submetidas a quatro tratamentos: (1) controle, (2) folha 

danificada por larvas do quarto instar do herbívoro especialista U. ornatrix e (3) folha 

danificada por larvas do quarto instar do herbívoro não especialista S. eridania e (4) 
dano mecânico manual. As plantas foram colocadas dentro de recipientes cilíndricos 

de vidro (40 cm de altura, 14 cm de diâmetro) apenas com a extremidade superior 
aberta (Figura 2). Esse sistema reduz a possibilidade de que qualquer possível 

volátil emitido pelas plantas seja liberado sem entrarem contato com as outras 
plantas dos tratamentos, e evita possíveis alterações químicas induzidas por esses 

voláteis. As plantas foram aclimatadas nestes vidros em sala de criação 

a 27ºC, com luminosidade controlada 12 horas claro:12 horas escuro por cinco dias 
antes do início dos experimentos. Esse procedimento pode evitar possíveis 

interferências na sua composição química devido à mudança de ambiente.Os 
tratamentos foram aplicados na quinta folha a partir do meristema apical. 
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Figura 2. Esquema do desenho experimental para testar a indução de 

respostas por herbivoria: (A) tratamento com herbívoro especialista, (B) tratamento 

com herbívoro não especialista, (C) tratamento com dano mecânico manual. (D) 

controle com a“clip-cage”. 
 

Nos tratamentos com o herbívoro especialista e o não especialista, as larvas 
de quarto instar de U. ornatrix ou S. eridania foram colocadas em uma“clip cage” 

(Bioquip®) (Figura 3) . A “clip cage” de 2,5 cm de diâmetro permite que os insetos se 

alimentem apenas em uma área de 4,9cm². Esse confinamento, além de padronizar 
a área foliar consumida, evita que as larvas percorram livremente as plantas e 

apresentem um padrão de alimentação disperso (Weisser & Siemann 2008). Para o 
tratamento de dano manual, a “clip cage” sem o herbívoro foi colocada na quinta 
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folha da planta e, utilizando um perfurador, foi removido o mesmo diâmetro da “clip 

cage”. Esse procedimento assegura que a área foliar retirada nesse tratamento seja 
a mesma consumida nos tratamentos que utilizam as larvas. Nas plantas do 

controle, foi colocada uma “clip cage” sem o herbívoro na quinta folha. 

Vinte e quatro horas após o início do experimento, isto é, após a “clip cage” 
ser colocada na folha, a mesma era retirada nos tratamentos 3 e 4, e retirada 

juntamente com os herbívoros nos tratamentos 1 e 2. Nos tratamentos 1 e 2, as 
plantas que, após 24 horas, não tiveram toda a área da “clip-cage” consumida pelo 

herbívoro não foram consideradas. 

Em um experimento preliminar, com 18 plantas, sendo seis para cada 
tratamento, definimos o melhor intervalo de tempo para medir a indução após o 

dano, em cada tratamento as respostas químicas foram analisadas 1 dia, 3 dias e 9 
dias após a inserção do herbívoro, em plantas diferentes. Nesse experimento não 

aplicamos o tratamento de dano manual.Em um segundo experimento, com 40 

plantas, sendo 10 para cada tratamento, usamos o intervalo de 3 dias após a 
aplicação do dano. 

 
Em ambos os experimentos, a sexta folha, que permaneceu intacta, foi 

coletada para análise de APs e CFs. Essas análises fornecem informações sobre a 

resposta induzida sistêmica total, que pode ocorrer tanto via comunicação interna na 
planta, quanto por voláteis liberados pela quinta folha atacada pelo herbívoro (de 

Bruxelles 2001, Heil & Bueno 2007a, Heil & Bueno 2007b). 
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Tabela 2. Resultado da análise de variância de dois fatores sobre a concentração de 
compostos fenólicos em folhas de Crotalaria paulina após dano, em diferentes 

tempos, pelo herbívoro especialista Utetheisa ornatrix , o herbívoro não especialista 
Spodoptera eridania e controle sem danos. (SQ = soma dos quadrados, GL = graus 

de liberdade, QM = quadrados das médias) 
 

 

 SQ Gl QM F P 

Tratamento 18.337 2 9.168 0.625 0.540 

Tempo 
488.75

0 
2 

244.37

5 
16.650 <0.001 

Tratamento x 

tempo 
25.786 4 6.447 0.439 0.780 

Resíduo 
660.46

8 
45 14.677   
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totais observado em C. paulina garante uma estratégia mais eficaz contra S.eridania . 
Não foi observado aumento na concentração de alcaloides nas plantas 

danificadas por U. ornatrix , em comparação ao grupo controle ou ao dano manual. 

Ao contrário de S. eridania , U. ornatrix é um herbívoro especialista que sequestra os 
APs de suas plantas hospedeiras, e os utiliza como precursores na biossíntese de 

feromônios sexuais em machos para reprodução , além de fornecer proteção 

química contra predadores para os ovos, larvas e adultos (Bezzerides et al.2004, 
Ferro et al. 2006, Martins et al. 2015). Sendo assim, os alcaloides não conferem às 

plantas proteção contra esses herbívoros, e altas concentrações de APs mostraram 
não ter efeito no desempenho de larvas de U. ornatrix (Hoina et al.2012). Cogni et al. 

(2012) evidenciaram que, mesmo sob intensa atividade de detoxificação de 

alcaloides, as larvas de U. ornatrix tiveram seu desempenho pouco ou nada afetado, 
sugerindo que os processos de metabolização e sequestro desses compostos não 

representem um grande custo para a espécie. Portanto, não induzir a produção de 
APs após o dano por U. ornatrix permite que C. paulina poupe o gasto energético 

em sintetizar um composto que não afetará o consumo pelo herbívoro. 

Muitos estudos se empenharam em testar o efeito de diferentes tipos de dano 
na indução de respostas pela planta(Haukioja & Neuvonen 1985, Hartley & Lawton 

1987, Voeckel & Baldwin 2004, Lankau et al. 2007, Mooney et al. 2009), entretanto, 
os mecanismos através dos quais ocorrea indução diferencial ainda são pouco 

conhecidos. Voeckel & Baldwin 2004 encontraram diferenças no padrão de resposta 

expresso pela planta, quando atacada por herbívoros especialistas e não 
especialistas. Os pesquisadores encontraram ainda que essas diferenças se 

correlacionavam com os perfis dos FAC (fatty acid amino acid conjugates), 
aminoácidos presentes na saliva dos insetos e que são responsáveis por elicitar as 

respostas nas plantas. Os perfis de FAC eram idênticos para os herbívoros não 

especialistas e diferentes do herbívoro especialista (Voeckel & Baldwin 2004). Esses 
resultados nos permitem imaginar um cenário onde as plantas são capazes de 

utilizar elementos característicos de cada tipo de herbívoro como pista química para 
gerar uma resposta específica e adequada. Esses elementos seriam peças-chave 

no entendimento da evolução das defesas químicas, moldando a interação entre 

herbívoros especialistas e não especialistas e suas plantas hospedeiras. 
O aumento na concentração de alcaloides das plantas danificadas por S. 

eridania foi observada no terceiro dia após o dano. Entretanto, as análises feitas no 
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teste de premissa com as plantas nove dias após terem sido danificadas não 

mostraram diferenças entre nenhum dos quatro tratamentos. A partir desses 
resultados, é possível inferir que existem taxas de indução e relaxamento que 

permitem que as plantas, mesmo gerando uma resposta após o dano pelo 
herbívoro, desacelerem a síntese de alcaloides algum tempo após a retirada do 

estímulo. Resultados similares já haviam sido encontrados em outros trabalhos para 

outros organismos, e são diferentes de acordo com o herbívoro e o composto 
analisado (Karban & Myers 1989, Agrawal1998). 

Encontramos que as plantas induziram sistemicamente a produção de 

alcaloides. Acredita-se que uma resposta local mais expressiva pode ser necessária 
para reparar o dano no tecido da folha e proteger o local danificado da entrada de 

patógenos (Babst e tal. 2009). Entretanto, em relação ao efeito nos herbívoros, a 
ação desse tipo de resposta é bastante pontual e direcionada apenas para o 

herbívoro agente do ataque. Aumentar as defesas químicas localmente, mas não 

sistemicamente, pode deslocar o herbívoro para se alimentarem outras partes, não 
protegidas, da mesma planta, e, dessa forma, dispersar o dano sem 

necessariamente reduzi-lo (Karban&Myers1989).Portanto, a indução sistêmica de 
respostas levaria o herbívoro a procurar outra planta para se alimentar. Além disso, 

pode ser mais vantajoso para a planta investir na defesa de folhas que ainda não 

estão sob ataque, ao invés de investir em folhas que já tiveram suas funções 
prejudicadas pelo dano e, por consequência, sua contribuição para a aptidão da 

planta reduzida. Dessa forma,a produção sistêmica de alcaloides em C. paulina 

garante à planta uma proteção mais eficiente. 

Tanto a concentração de APs quanto a concentração de CFs aumentou nos 

quatro tratamentos ao longo do tempo. Esse aumento não se relaciona com a 
ocorrência de dano, e pode estar relacionado à ontogenia da planta. Plantas mais 

jovens podem investir mais em crescimento que em defesa (Boege & Marquis 2005, 
Ishida et al. 2005). Além disso, plantas adultas já possuem as estruturas de 

produção de compostos químicos bem estabelecidas, sendo, portanto, mais capazes 

de sintetizá-los (Hanley et al 2007). 
Não houve indução de compostos fenólicos para nenhum dos quatro 

tratamentos.Os CFs são compostos de defesa bastante comuns e cuja ação no 

contexto da herbivoria é pouco específica (Waretal. 2012, Fürstenberg-Hägget al. 
2013). Ajustes finos dos compostos químicos de defesa que regulam as interações 
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de herbivoria são resultado de um processo evolutivo entre os insetos e suas plantas 

hospedeiras (Ehrlich & Raven 1964, War 2012), e são mais prováveis quanto mais 
estreita for a história compartilhada pelos organismos. Abaixa especificidade nos 

mecanismos defensivos dos CFs pode não fornecer um cenário que facilite a 
evolução de sistemas de defesa tão particulares. 

O conjunto de defesas químicas de uma planta reflete os processos evolutivos 

aos quais foi submetida, que, por sua vez, relacionam-se com a comunidade de 
organismos com a qual interagiu durante sua evolução (Ehrlich & Raven 1964, 

Becerra 1997, Mauricio & Rausher 1997, Lankau 2007). O padrão de respostas 
encontrado para C. paulina pode representar o modelo de maior eficiência para a 

defesa da planta, moldado ao longo do tempo evolutivo. É possível que os CFs não 

constituam o principal componente do sistema de defesa dessas plantas, e, assim, o 
investimento nos mecanismos de sua indução não foi selecionado. Além disso, os 

CFs possuem outras funções no metabolismo da planta, como atração de 
polinizadores, proteção contra radiação ultravioleta e suporte estrutural (War et al. 

2012, Fürstenberg-Hägg et al. 2013). Os APs, no entanto, são compostos 

característicos do gênero Crotalaria , altamente tóxicos e cuja ação anti-herbivoria é 
reconhecida (Aerts et al. 1994, Trigo 2011). Todos esses fatores contribuem para 

determinar o padrão de resposta encontrado em C. paulina . 
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moldar as estratégias de defesas induzidas das plantas. A indução de respostas nas 

folhas novas pode ser uma vantagem para plantas perenes atacadas por herbívoros 
cuja locomoção é restrita ou cujo ciclo de vida é muito mais rápido que o de suas 

plantas hospedeiras, como por exemplo espécies de Lepidoptera (Karban et 
al.1999). A produção de folhas novas com maiores níveis de defesas químicas 

garante às plantas proteção contra um herbívoro que passa grande parte do seu 

ciclo se alimentando em um único indivíduo, e também contra os herbívoros das 
gerações subsequentes à geração do herbívoro que realizou o dano. 

A proteção química das folhas jovens das plantas pode ser explicada pela 

Teoria da Defesa Ótima, que diz que os organismos alocam suas defesas de forma 
a maximizar sua aptidão (Rhoades 1979). Folhas em desenvolvimento são um dreno 

de nutrientes e demandam um alto gasto energético para sua manutenção, por isso 
são tecidos bastante valiosos para as plantas (Harper 1989, Anderson & Agrell 

2005). Há, frequentemente, uma maior concentração de metabólitos secundários 
nas folhas jovens, pois a perda desses tecidos pode afetar mais negativamente a 

aptidão das plantas, em comparação a folhas mais velhas (Bowers & Stamp 1993, 

Karban & Baldwin 1997). Assim, as defesas nas plantas serão alocadas 
proporcionalmente ao risco de herbivoria e ao valor do tecido para a planta (Stamp 

2003), e uma maior proteção química de tecidos jovens em ambientes com alto risco 
de herbivoria futura é esperada. 

Sabendo do caráter defensivo dos compostos induzidos, a proteção química 

das folhas jovens deverá afetar o desempenho dos herbívoros, beneficiando a planta 
que os induziu. Muitos estudos evidenciaram a influência negativa dos metabólitos 

secundários das plantas no desempenho dos herbívoros. Herbívoros alimentados 

com plantas contendo altos níveis de defesa apresentaram menores taxa de 
crescimento e consumo, maior tempo de desenvolvimento e menor peso de pupa 

(Blau et al.1978, Krug & Proksch 1993, Anderson & Agrell 2005, Macel et al. 2005, 
Cogni et al. 2012). 

Tendo em vista que folhas jovens são importantes para a aptidão da planta, e 

que o dano sofrido é uma pista confiável do risco de dano futuro, avaliamos nesse 
capítulo o efeito da herbivoria na produção de defesas químicas em folhas 

produzidas após o dano, e o desempenho de herbívoros alimentados com folhas 
novas de plantas danificadas e não danificadas. Esperamos que as plantas que 

foram danificadas produzam folhas novas com maiores concentrações de CFs e 
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por U. ornatrix apresentaram maiores concentrações de alcaloides pirrolizidínicos e 

compostos fenólicos que as plantas não danificadas. A herbivoria sofrida é 
considerada a pista mais direta sobre o risco de herbivoria futura de um ambiente 

(Karban et al. 1997, Karban et al. 1999). O dano sofrido por C. paulina é indicativo 
de um ambiente potencialmente perigoso, e a indução dos compostos químicos nas 

folhas a serem produzidas pode reduzir o dano futuro por herbívoros em um 

ambiente com alta probabilidade de ataque (Agrawal 1999, Anderson & Agrell 2005). 
Cornelissen et al. 2011 encontraram que as folhas de Bauhinia brevipes produzidas 

no início da temporada de rebrota, antes de qualquer dano, apresentaram menores 
concentrações de tanino que folhas produzidas mais tardiamente, quando as plantas 

já haviam sido atacadas por herbívoros. O aumento na concentração de tanino nas 

folhas foi acompanhado de um decréscimo na sobrevivência de herbívoros 
galhadores. Os autores atribuíram esses resultados a uma possível capacidade das 

plantas de, a partir do dano sofrido no início da temporada, avaliar o risco de 
herbivoria do ambiente e responder sistemicamente através do aumento de taninos 

no final da temporada. 

As altas concentrações de compostos defensivos encontradas nas folhas do 
tratamento rebrota podem ainda estar relacionadas com o valor desses tecidos para 

a planta. A Teoria da Defesa Ótima postula que as plantas devem proteger as partes 

mais importantes para sua aptidão futura (McKey 1974). Dessa forma,é gerada uma 
variação da distribuição de defesas químicas entre as partes da planta, com 

estruturas reprodutivas e tecidos em desenvolvimento sendo mais fortemente 
protegidos (Faeth 1991, Anderson & Agrell 2005, McCall & Fordyce 2010). Folhas 

jovens possuem maior valor fotossintético que folhas velhas da mesma planta, além 

de vida útil maior e, por consequência, maior tempo de contribuição para a aptidão 
da planta (Harper 1989, Kitajima et al. 2002). Assim, o investimento em defesas 

dessas folhas pode ser vantajoso para as plantas, principalmente em um ambiente 
com alta probabilidade de dano. Além disso, os ciclos de vida de muitas espécies de 

insetos herbívoros são marcados por surtos de reprodução. Muitos estudos 

demonstraram que o desempenho de insetos herbívoros era pior quando 
alimentados com folhas de plantas que haviam sido danificadas na estação anterior. 

A esse fenômeno de indução, foi dado o nome de resistência induzida tardia 
(Neuvonen et al. 1987, Ruohomaki et al. 1996, Nykonen & Koricheva 2004). Quando 

a planta está sob alta intensidade de ataque, a indução de resistência tardia pode 
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garantir que a planta escape desses “outbreaks”, e não invista em folhas já 

danificadas em um ambiente com grandes populações de herbívoros. Alguns 
estudos reportaram a preferência de herbívoros por folhas jovens e em expansão, 

em comparação a folhas mais velhas (Rodrigues & Moreira 1999, Kursar & Coley 
2003, Pinto et al. 2009). Por exemplo, larvas jovens de Heliconius erato , quando 

posicionadas em folhas maduras, procuravam os ramos terminais para começar a se 

alimentar (Rodrigues & Moreira 1999). Pinto et al. (2009) observaram que fêmeas de 
Battus polydamas archidamas preferiam depositar os ovos em folhas jovens de 

Aristolochia chilensis, ao invés de folhas maduras e ramos. Em florestas tropicais, as 
taxas de consumo de folhas jovens podem ser mais de vinte vezes maiores que de 

folhas maduras (Coley & Barone 1996). Folhas jovens apresentam menor dureza e 

maior conteúdo de proteínas, e essas características as tornam mais atrativas para 
os herbívoros (Rausher 1980, Kursar & Coley 2003, Pinto et al. 2009). O elevado 

risco de herbivoria do ambiente em conjunto com o alto valor dos tecidos de folhas 
jovens e a preferência dos herbívoros por esses tecidos podem explicar o padrão de 

alocação de defesas nas plantas (Stamp 2003). 

Os indivíduos de U. ornatrix alimentados com plantas que haviam sido 
previamente danificadas consumiram menos tecido foliar e ganharam menos peso 

que os indivíduos alimentados com plantas controle. Além disso, os indivíduos 
alimentados com folhas do tratamento rebrota apresentaram maior tempo de 

desenvolvimento. Esse atraso para entrar no estágio de pupa expõe a larva por mais 

tempo a predadores e parasitoides, podendo aumentar a taxa de parasitismo entre 
indivíduos (Benrey & Denno 1997, Thaler 1999). É possível que a diferença no 

desempenho dos herbívoros esteja relacionada com a diferença na concentração de 
compostos químicos observada. U. ornatrix é uma mariposa especialista em APs, 

portanto, provavelmente o efeito negativo no desempenho dos indivíduos não se 

deve ao aumento na concentração desses compostos isoladamente. Hoina et al. 
2012 encontraram que indivíduos de U. ornatrix previamente alimentados em dietas 

com baixos níveis de APs apresentaram, posteriormente, preferência por dietas 
artificiais com altas concentrações de APs. Os indivíduos alimentados previamente 

em dietas com alta concentração de APs não apresentaram preferência, e 

consumiram igualmente as dietas com baixos e altos níveis de APs. Dessa forma, os 
APs sozinhos não devem ser responsáveis pelo comportamento alimentar 

observado no experimento. 
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Além dos APs, as plantas do tratamento rebrota apresentaram maiores 

concentrações de compostos fenólicos. Os compostos fenólicos constituem um  dos 
grupos de metabólitos secundários mais comuns e dispersos filogeneticamente em 

plantas (War et al. 2012, Fürstenberg-Hägg et al. 2013). Seus efeitos defensivos são 
bastante gerais, e são eficazes não só contra herbívoros, mas também contra 

patógenos e plantas competidoras vizinhas (Bennet & Wallsgrove 1994, Cheynier et 

al. 2013). Os mecanismos de indução desses compostos também são bastante 
gerais e apresentam baixa especificidade. Diferentes herbívoros se alimentando de 

uma mesma planta podem gerar o mesmo padrão de resposta química (Moreira et 
al. 2015). Sendo assim, é provável que os compostos fenólicos sejam defesas 

químicas eficazes contra um amplo espectro de herbívoros, inclusive insetos 

especializados em determinadas classes de compostos, como é o caso de U. 

ornatrix . 
A indução de respostas contra herbivoria pode envolver a produção de várias 

classes de compostos simultaneamente (Hartley & Lawton 1987, Tscharntke et al. 

2001). É possível que, além de APs e CFs, C. paulina produza outros compostos 

defensivos que não foram medidos no experimento, mas que também influenciam o 
comportamento alimentar de U. ornatrix. O efeito desses compostos no desempenho 

dos herbívoros pode variar quando atuam isoladamente ou em conjunto com outros 
compostos (Bloem & Duffey 1989, Duffey & Stout 1996, Steppuhn & Baldwin 2007). 

Duffey & Stout (1996) encontraram que alcaloides, inibidores de protease e 

compostos fenólicos tem um efeito mais negativo no crescimento de larvas de 
noctuídeos quando ocorrem em conjunto, em comparação aos seus efeitos isolados. 

Os compostos defensivos das plantas também podem interagir com outras 
substâncias, como proteínas ou colesterol, e assim ter seu efeito alterado (Bloem et 

al. 1989, Bloem & Duffey 1989). Os efeitos sinergísticos entre os diferentes 

compostos químicos das plantas contribuem para melhorar o sistema de defesa 
contra herbívoros (Wittstock & Gershenzon 2002). O desempenho reduzido de 

U.ornatrix pode não ser resultado da ação de apenas um composto, mas da 
combinação de vários componentes de defesa do metabolismo de C. paulina , como 

por exemplo lectinas e inibidores de proteases. 
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CONCLUSÕES GERAIS 

A indução de respostas em Crotalaria paulina após o dano por herbívoros 
especialistas e não especialistas evidenciaram que as plantas podem ser capazes 

de responder de forma diferente de acordo com o agente do ataque. O dano pelo 
herbívoro não especialista Spodoptera eridania gerou maior intensidade na resposta 

que o dano pelo herbívoro especialista Utetheisa ornatrix . Esses resultados 

fornecem fortes evidências que a indução de compostos do metabolismo secundário 
em plantas pode ter surgido em resposta ao ataque por herbívoros, e que as plantas 

podem responder diferencialmente a esses ataques. A partir desse experimento, 
sugerimos que as plantas são capazes de discriminar os agentes do ataque, ainda 

que os mecanismos através dos quais as plantas realizam essa identificação não 

tenham sido avaliados. 

Concluímos ainda que as estratégias de resposta podem variar 

temporalmente. C. paulina respondeu ao ataque sofrido por U.ornatrix produzindo 
folhas novas com maiores concentrações de compostos defensivos, em relação ao 

controle não danificado . Essas alterações nas folhas de plantas previamente 

danificadas tiveram efeitos negativos diretos no desempenho de larvas de U. 

ornatrix , reforçando o papel desses compostos e a importância da indução de 

repostas para o sistema de defesa das plantas. 

. C. paulina mostrou responder diferencialmente ao ataque de herbívoros 
especialistas e não especialistas em relação à produção de alcaloides 

pirrolizidínicos, mas não houve diferença em relação à produção de compostos 
fenólicos. Além disso, C. paulina induziu tanto respostas em curto prazo, após três 

dias, como em longo prazo, na produção das próximas folhas. As estratégias e 

mecanismos que garantem às plantas proteção contra seus inimigos naturais são 
muito diversos. As plantas podem contar com um conjunto dessas estratégias em 

seu sistema de defesa, que confere melhor desempenho e explica melhor a história 
evolutiva de cada espécie. Portanto, estudos acerca da produção de compostos do 

metabolismo secundário em plantas continuam revelando a diversidade dos 

sistemas de defesa, e são necessários para fundamentar o debate que pretende 
esclarecer a relação de insetos herbívoros e suas plantas hospedeiras. 
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