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RESUMO

O processo pelo qual as plantas ajustam seu fen6tipo frente as condicGes abidticas as quais estdo submetidas é denominado
de plasticidade fenotipica. Na interacdo planta-herbivoro, pode ocorrer modificagdes no fen6tipo defensivo em resposta
ao dano por herbivoros. Embora tal resposta seja amplamente documentada, o efeito de repetidos eventos de herbivoria
em diferentes graus ainda é um conhecimento incipiente. Neste estudo, avaliamos se as respostas fenotipicas das defesas
sdo proporcionais a intensidade de dano e se a auséncia da herbivoria leva ao relaxamento das defesas. Na espécie
arbustiva Varronia curassavica, em ambiente natural, aplicamos um experimento de desfolhagdo, utilizando os seguintes
tratamentos: T1: 40% de dano, T2: 80% de dano, TE: plantas isoladas dos herbivoros e controle (C). Os tratamentos de
desfolhacdo foram aplicados trés vezes com intervalo de trés meses entre eles. Atributos quimicos e fisicos de defesa e a
qualidade nutricional foram mensurados e a porcentagem de folhas danificadas por mastigadores ap6s o experimento
quantificada. Os fenotipos dos individuos sob herbivoria simulada diferiram do controle. O indice de plasticidade
fenotipica mostrou que area foliar, concentracdo de taninos, contetido de &gua e concentracdo de nitrogénio foram os
atributos mais plasticos. A analise de componentes principais indicou que os tratamentos T1 e T2 foram similares entre
si em relagdo a area foliar e contetdo de &gua e dissimilares do C e do TE. Varronia curassavica apresentou distintas
estratégias de resposta a herbivoria, as quais sdo multidimensionais e influenciadas pela intensidade do dano.
Palavras-chave: defesa induzida, defesas anti-hebivoria, potencial plastico, restinga, sindromes de defesas

Leaf phenotypic plasticity in Varronia curassavica Jacq. (Boraginaceae) in
response to simulated herbivory

ABSTRACT

The process by which plants adjust their phenotype to the abiotic conditions to which they are subjected is called
phenotypic plasticity. In the plant-herbivore interaction, modifications in defensive phenotype can occur in response to
herbivore damage. Although such response is widely documented, the effect of repeated herbivory events in different
degrees is still an incipient knowledge. In this study, we evaluated whether phenotypic responses of defenses are
proportional to damage intensity and whether the absence of herbivory leads to relaxation of defenses. On the shrub
species Varronia curassavica in the natural environment, we applied a defoliation experiment using the following
treatments: T1: 40% damage, T2: 80% damage, TE: plants isolated from herbivores and control (C). The defoliation
treatments were applied three times with a three-month interval between them. Chemical and physical defense attributes
and nutritional quality were measured and the percentage of leaves damaged by chewers after the experiment quantified.
The phenotypes of individuals under simulated herbivory differed from the control. The phenotypic plasticity index
showed that leaf area, tannin concentration, water content, and nitrogen concentration were the most plastic attributes.
Principal component analysis indicated that treatments T1 and T2 were similar to each other with respect to leaf area and
water content and dissimilar from C and TE. Varronia curassavica showed distinct herbivory response strategies, which
are multidimensional and influenced by damage intensity.

Keywords: induced defense, anti-hebivory defenses, plastic potential, sandbank, defense syndromes

1989

Matilde-Silva, M.; Boeger, M. R. T.; Melo Jr., J. C. F.



Revista Brasileira de Geografia Fisica v.16, n.04 (2023) 1989-2002.

Introducéo

As plantas estdo sujeitas a herbivoria por
diversos organismos, o que causa a perda do tecido
fotossintético, reduz as taxas de recrutamento,
crescimento e reproducdo das plantas e modifica as
interacBes ecoldgicas com polinizadores e com
outros herbivoros (Downey et al., 2018; Santangelo
et al., 2018; Moreira et al., 2019; Quiroz-Pacheco
et al., 2020; Garcia et al., 2021; Kulikowski et al.,
2022). Tais alteracfes nos processos reprodutivos
e de crescimento, se dao por diferentes vias: i)
toleréncia, que significa a capacidade de rebrotar e
reproduzir apdés o dano por herbivoros (Strauss e
Agrawal, 1999); ii) sobrecompensacdo, que traduz-
se em maior fitness em plantas que sofreram dano
por herbivoria, em comparacdo aquelas que nédo
foram herbivoradas (Agrawal, 2000); e por fim, iii)
inducdo de defesas, que se trata da evolugdo de uma
diversidade de caracteristicas foliares que
impedem ou reduzem os danos causados por
insetos herbivoros (Carmona e Fornoni, 2013).

As defesas anti-herbivoria podem ser
constitutivas (estruturais) ou induzidas (Karban,
2011; Carmona e Fornoni, 2013). As defesas
constitutivas sdo todas as caracteristicas que
ocorrem nas folhas independente da presenca de
herbivoros (Garcia et al., 2021) como por exemplo,
a presenca de espinhos e tricomas nas faces abaxial
e adaxial da epiderme, a dureza da folha que é
resultante dos teores de lignina, celulose, pectina e
outros componentes do mesofilo, entre outras
carcateristicas. Coley et al., (1985) propuseram a
Hipotese da Disponibilidade de Recursos (HDR), a
gual sugere que em ambientes onde a
disponibilidade de recursos é reduzida, as plantas
apresentam maiores niveis de investimento em
defesas anti-herbivoria constitutivas, pois a
substituicdo de tecidos perdidos pela herbivoria
torna-se mais onerosa. Ainda, espécies que
ocorrem sob condi¢Ges ambientais restritivas e em
sistemas nos quais os sinais sobre a ocorréncia de
herbivoria sdo acurados devem apresentar menor
capacidade de induzir defesas (Boege, 2004).

As defesas induzidas, por outro lado, séo
aquelas que ocorrem em resposta ao dano
provocado pelos herbivoros, tal qual o aumento na
concentracdo de metabdlitos secundarios ou a
emissdo de metabdlitos volateis que atraem o0s
predadores dos herbivoros em questdo (Karban,
2020). As defesas podem ser induzidas em questao
de horas, semanas ou meses ap0s 0 evento de
herbivoria (Xiao et al., 2018).
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Na literatura, diversas evidéncias sobre a
ocorréncia de trade-off entre defesas constitutivas
e induzidas sdo relatadas (Dostalek et al., 2016;
Agrawal e Hastings 2019; Watts et al., 2023).
Entretanto, mesmo as defesas constitutivas podem
apresentar modificacbes na sua expressdo, em
resposta aos sinais externos bidticos ou abidticos
que sdo recebidos pelas plantas-recurso (Barton e
Boege, 2017; Tozin et al., 2017; Paudel et al.,
2022). Isso significa que a herbivoria, a qual se
trata de um sinal direto do dano, pode causar
alteracBes no fendtipo defensivo dos vegetais
(Russell-Mercier e Sargent, 2015; Jakobs et al.,
2019). Ou seja, a herbivoria ou auséncia desta pode
acarretar mudancas nas interac@es planta-herbivoro
por trés principais modos: i) apds a herbivoria, a
produgdo de novas folhas (com elevado teor
nutritivo) em substituicdo as folhas perdidas, atrai
outros herbivoros resultando em altas taxas de
herbivoria (Mundim et al., 2012); ii) decorrido um
periodo sem herbivoria, os tecidos vegetais
tornam-se menos defendidos (Karban, 2011) e
podem atrair herbivoros em maior abundancia,
devido ao relaxamento das defesas; iii) apos
elevado dano, as plantas produzem tecido com
maior intensidade de defesas, reduzindo o consumo
por insetos e, consequentemente, alterando as redes
de interacdo (Jakobs et al., 2019).

As modificagdes que acontecem apos a
herbivoria ou ap6s periodos de auséncia de
herbivoria devem-se a plasticidade fenotipica que
permite um genotipo produzir diferentes fenotipos
em resposta aos fatores ambientais (Klingenberg,
2019). De acordo com a teoria da plasticidade de
defesas (ou defesas induzidas), se ha um sinal
externo acurado percebido pela planta, as respostas
em periodos subsequentes a este devem estar
correlacionadas diretamente com o sinal ambiental
(Karban et al., 1999). Portanto, as plantas
submetidas a herbivoria intensa devem em seguida
produzir folhas com atributos defensivos mais
acentuados e 0 oposto é esperado para plantas sob
baixas taxas de herbivoria (Relaxamento de
defesas) (Callis-Duehl et al., 2017; Carley e
Letcher, 2021).

E sabido que podem ocorrer importantes
trade-offs entre as defesas constitutivas e induzidas
em favor de reducdo de custos de producdo de
defesas (Agrawal e Hastings, 2019), bem como, a
literatura apresenta importantes evidéncias sobre
como a historia das interagdes herbivoro-planta
(identidade e sequéncia de espécies de herbivoros
consumindo plantas) influencia na plasticidade do

1990



Revista Brasileira de Geografia Fisica v.16, n.04 (2023) 1989-2002.

fenotipo defensivo (Fernandes de Bobadilla et al.,
2022). Ainda, outros estudos discutem como a
herbivoria altera o perfil quimico defensivo das
plantas. Por outro lado, ainda € incipiente o
conhecimento sobre como a intensidade do dano
influencia na resposta plastica da defesa
constitutiva, embora seja um tema de elevada
importancia para a compreensdo das dinamicas
populacionais de insetos herbivoros e das
interacBes planta-inseto-meio abiodtico (Barton,
2016). A escassez de estudos sobre a relagéo entre
intensidade de herbivoria e resposta das defesas
constitutivas,  deve-se,  possivelmente,  as
dificuldades metodoldgicas para aplicar distintos
tratamentos de intensidade de herbivoria. Neste
sentido, a simulacdo de herbivoria mecanica,
dissociada da estimulagdo quimica presente na

Material e métodos

Area de estudo

O estudo foi realizado no Parque Estadual
Acarai (PEA), uma unidade de conservagdo de
protecdo integral classificada como prioridade alta
para a conservagdo da biodiversidade (Probio,
2003). O PEA esta localizado no municipio de Séo
Francisco do Sul, regido norte do estado de Santa
Catarina (SC), sul do Brasil (48°33°W e 26°17°S).
Possui area de 6,638 ha, abrigando o maior
remanescente continuo de vegetacéo de restinga do
estado, além de outras fitofisionomias, tais quais o
manguezal, floresta submontana e varzea (Fatma,
2009).

A regido sofre influéncia marinha e
apresenta clima mesotérmico Umido com verdo
guente (Cfa, segundo Koeppen) e chuvas bem
distribuidas ao longo do ano. A temperatura média
anual é de 20,6°C. Os meses de janeiro a margo
apresentam 0s maiores indices pluviométricos,
enguanto 0 més de maio é o més mais seco. A
pluviosidade anual é cerca de 1.847,68 mm
(Climate-Date.Org, 2021) O solo do PEA
apresenta-se como um mosaico de tipologias
edéaficas, classificadas, segundo o Sistema
Brasileiro de Classificacdo de Solos (Embrapa,
2013), como: Neossolo Quartzarénico de origem
marinha e edlica na formacdo vegetal herbacea,
mais  proximo a0  mar; Espodossolo
FerrihumilGvico de origem eolica, de carater ndo
hidromorfico, nas formagdes arbustiva e arbustivo-
arborea, e Espodossolo Ferrihumilivico +
Organossolo Haplico de origem lagunar, de carater
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herbivoria natural, pode constituir uma importante
ferramenta para nosso entendimento  dos
pormenores da produgéo de defesas e as interagdes
planta-herbivoro (Waterman et al., 2019).

Diante disso, o presente estudo objetiva
avaliar como o grau de herbivoria foliar influéncia
na expressao de defesas quimicas e estruturais em
Varronia curassavica Jacq. (Boraginaceae), uma
espécie arbustiva ocorrente em ambiente de
restinga no sul do Brasil. As hipéteses deste estudo
sdo: i) a expressdo de defesas antiherbivoria é
proporcional a intensidade de dano infligido ao
vegetal; e inversamente, ii) individuos vegetais
isolados do contato com herbivoros devem
apresentar folhas com menor grau de protecdo
antiherbivoria (Relaxamento de defesas).

hidromorfico, na floresta de transicdo (Epagri,
2002; Oliveira e Vieira, 2008).

Espécie em estudo

Varronia  curassavica, popularmente
conhecida como erva-baleeira, € uma espécie
arbustiva que ocorre em toda a América do Sul,
América Central e México (Feijo6 et al., 2014). No
Brasil, coloniza as restingas, principalmente as
formacGes mais proximas ao mar como a vegetagdo
de dunas frontais, parabolicas e restinga arbustiva
(Melo Junior e Boeger, 2015). Esta espécie foi
selecionada para este estudo por ser um importante
componente da estrutura da comunidade vegetal da
restinga do PEA (Melo Janior e Boeger, 2015).
Além disso, a espécie possui uma diversidade de
atributos foliares constitutivos defensivos, tais
como: tricomas tectores e glandulares sobre as
faces abaxial e adaxial da epiderme foliar em alta
densidade (Ventrella e Marinho, 2008; Matilde-
Silva et al., 2017) que atuam como defesa primaria
para herbivoros generalistas (Volf et al., 2015) e
baixos valores de Area Especifica Foliar (AEF) que
se traduz em resisténcia/dureza da folha e
representa um importante atributo defensivo contra
insetos (Clissold et al., 2009). Ainda, essa espécie
apresenta alta qualidade nutricional (elevada
concentracdo  de  nitrogénio), caracteristica
associada & preferéncia de insetos herbivoros
(Mendes e Cornelissen, 2017; Nascimento et al.,
2020), quando comparada com demais espécies
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ocorrentes nesse ambiente (Matilde-Silva et al.,
2017). Tais atributos tém sido indicados como
importantes caracteristicas nas interagdes planta-
herbivoros para diversas espécies (Paleari e Santos,
1998; Bardnio, 2012; Fernandes et al., 2015;
Dourado et al., 2016; Massad et al., 2017; Mendes
e Cornelissen, 2017; Nascimento et al., 2019;
Nascimento et al.,, 2020). Além disso, V.

Desenho experimental

60 individuos de V. curassavica ocorrentes
sobre dunas parabdlicas do PEA foram
selecionados, demarcados com fita colorida e
identificados quanto ao tratamento experimental
aplicado. A distancia minima entre os individuos
amostrados foi de 100 metros, e todos os
individuos ocorriam na formacéao vegetal herbéacea
sobre dunas. Os individuos selecionados
apresentavam folhas jovens, sem danos por
herbivoros, eram adultos e ndo estavam em periodo
reprodutivo. Foram aplicados quatro diferentes
tratamentos de herbivoria contendo 15 individuos
cada: T1) desfolhacdo de 40 % da planta; T2)
desfolhacdo de 80 % da planta; TE) exclusdo da
herbivoria, no qual as plantas foram cobertas com
tela de malha fina a fim de impedir o possivel
contato de herbivoros com a planta e C) controle,
no qual manteve-se os individuos em ambiente
natural, sem desfolhacdo. O tratamento de
desfolhacdo de 40% é frequente em ambientes
naturais e a desfolhacdo de 100% ¢é relativamente
comum em ambientes naturais além de causar uma
resposta mais acentuada e detectavel para fins de
estudos cientificos (Abdala-Roberts e Parra-Tabla,
2005). A desfolhacdo artificial foi realizada
utilizando uma tesoura de poda e toda a folha foi
removida a partir de um corte no peciolo. De cada
ramo das plantas estudadas foram retiradas o
namero de folhas relativo aos tratamentos (40 ou
80%). A desfolhacdo foi realizada trés vezes em
cada individuo com intervalo de 3 meses entre cada
desfolhacdo (1° desfolhacdo: dia 01; 2°
desfolhacéo: dia 90; 32 desfolhacéo: dia 180). Nos
individuos de TE, as redes foram mantidas durante
todo o periodo do experimento, sendo retiradas na
ultima aplicacdo da desfolhacéo, 180 dias apds o
inicio do experimento. A repeticdo e frequéncia da
desfolhacéo foi definida a fim de garantir um sinal
acurado da herbivoria as plantas (Barton, 2016).
No periodo de 240 dias apdés a ultima aplicacdo de
desfolhacdo, folhas dos 60 individuos foram
coletadas para andlise dos atributos quimicos,
estruturais e nutricionais, bem como das taxas de
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curassavica € consumida por diferentes guildas de
insetos em ambiente de restinga, apresentando
interacdo com trés espécies distintas de galhadores
(Arriola et al., 2015), com minadores e com
herbivoros de vida livre mastigadores e raspadores
(Matilde-Silva et al., dados ndo publicados).

herbivoria. As folhas utilizadas para as andlises
foram aquelas produzidas apés o periodo de
experimento, mas estavam totalmente expandidas.

Coleta de material biol6gico e mensuragdo dos
atributos foliares

De cada individuo foram coletadas 50
folhas, as quais estavam inseridas entre 0 2° e 5°
no6s do ramo no sentido apice-base. As folhas foram
acondicionadas em sacos herméticos para evitar
dissecagéo. Destas, 25 folhas foram utilizadas para
a mensuracao dos seguintes atributos: massa fresca
(9) mensurada em balanga analitica de precisao;
massa seca (g) estimada apds a desidratacdo das
folnas em estufa de circulacio de ar sob
temperatura de 47 °C até obtencdo de massa
constante e mensurada em balanga analitica de
precisdo; area foliar (cm?) estimada utilizando
scanner de mesa acoplado ao computador e
software Sigma Pro 5.0 (version 5.0, SPSS Inc.,
Chicago IL, USA); érea foliar especifica (AEF,
cmz2.g-1) calculada pela razéo entre area foliar (cm?)
e massa seca (g); taxa de herbivoria (TH, %) obtida
pela Equacéo 1:

TH = (area foliar consumida/area foliar
total)*100) (Garcia-Robledo, 2005) (1);

contetdo de agua foliar (CA, %) calculada pela
Equacéo 2:

CA = [(massa fresca*massa seca)/massa
fresca]*100  (2);

densidade de tricomas por meio da contagem de
tricomas situados em uma area de 1 mm2, em
microscopio optico acoplado com camera clara e a
concentracdo de nitrogénio (g.kg-1), estimada pelo
método de digestdo (Kjeldahl, 1983) no
Laboratério de Ensaio Quimico da Empresa de
Pesquisa Agropecuaria e Extensdo Rural de Santa
Catarina (EPAGRI). As 25 folhas restantes foram
moidas em cadinho, peneiradas em malha 4 e
granulometria de 50 mm para 0 uso em testes
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fitoquimicos. Para a quantificacdo de alcaloides, 15
mg de material vegetal foram pesados em balanca
analitica de precisdo e os metabolitos foram
extraidos com 100 mL de metanol, trés vezes, com
intervalos de uma hora. Posteriormente, o metanol
foi evaporado em evaporador rotativo sob 90 °C e
rotacdo de 60 rpm. Uma aliquota de 15 mg do
extrato foi tomada e dissolvida com agua
acidificada (pH 2,0-2,5 com HCL 0,01 M). Em
seguida, os alcaloides foram precipitados com 0,4
mL de Dragendorff, lavados com 0,5ml de agua
destilada e precipitado com 0,4 mL de sulfeto de
sodio 1 %. Em cada estégio, os precipitados foram
recuperados por centrifugacéo de 3.800 rpm, por 5-
10 minutos. O material resultante foi novamente
precipitado com &cido nitrico concentrado e diluido
para 1 ml com agua destilada. Posteriormente, 2,5
mL de tiouréia 3% foram adicionados a uma
aliguota de 0,5 mL da solucdo resultante e
finalmente foi medida a absorbancia a 435 nm
(Wong et al., 2011). A curva de calibracio foi
construida utilizando nitrato de bismuto e tiouréia
padrdo. Para a quantificacdo de taninos, 5 g do
material vegetal moido foram submetidos a
extracdo com metanol por 10 dias, seguido de
filtracdo e evaporacédo sob presséo reduzida. Apos,
15 mg do extrato resultante foram dissolvidos em
50 mL agua destilada. Numa aliquota de 2 mL
dessa solugdo, a solucdo de Folin-Denis foi
adicionada. Essa mistura foi agitada e colocada em
repouso por 3 minutos. Em sequéncia, 2 mL de
carbonato de sodio aquoso a 8 % foi adicionado a
solucdo, que posteriormente foi agitada e
submetida a repouso por 2 horas. A solucdo foi
centrifugada para retirada do material em
suspensdo e a absorbancia foi medida em 725 nm.
A curva padrdo foi construida com solugbes de
acido tanico em agua (Perez et al., 1999, Pansera et
al., 2003).

Anélise de dados

A Anélise de Componentes Principais
(PCA) de correlagdo foi realizada a fim de explorar
a como os individuos de V. curassavica estdo
distribuidos entre os tratamentos em relagdo aos
atributos defensivos estudados, utilizando o pacote
vegan (Verséo 2.5-7) utilizando a fungéo pricomp
no software R. Para a realizacdo da PCA os dados
foram padronizados. As médias e desvios-padrdo
para todos os atributos foliares foram calculadas.
Para verificar se houve variagdes nos atributos
defensivos entre os tratamentos utilizou-se teste
multivariado ndo-paramétrico para comparacao de
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medianas (Kruskal-Wallis) com teste post-hoc de
Dunn, realizado em software R versdo 4.0.3
(Borcard et al., 2011). O indice de Plasticidade
Fenotipica (IPF) foi calculado para verificar a
magnitude de inducdo de cada atributo defensivo.
Para calcular o IPF, utilizou-se a Equacéo 3:

IPF= (Média individual méxima-média individual
minima/média individual maxima) (Valladares et
al., 2006) (3)

Esse indice varia de 0 a 1, sendo que O significa
“sem plasticidade fenotipica para o atributo” e 1
representa o maior grau de plasticidade (Valladares
et al., 2006).

Resultados e discussao

Os atributos defensivos estruturais,
nutricionais e fitoquimicos foliares de Varronia
curassavica apresentaram diferencas significativas
entre os tratamentos. Entretanto, tais variagcGes néo
responderam proporcionalmente as intensidades de
herbivoria aplicadas. Em comparacdo ao
tratamento C, os individuos do tratamento T1
apresentaram  menor qualidade nutricional,
representada por menor concentracdo de
nitrogénio, menor contetido de agua disponivel no
mesofilo e menor quantidade de recurso disponivel
ao herbivoro (menor &rea foliar). A densidade de
tricomas nos individuos do tratamento T1 também
diferiu dos individuos do tratamento C,
apresentando uma tendéncia de maior densidade de
tricomas, mas com alto desvio-padrdo, indicando
resposta variada para este atributo entre os
individuos do tratamento. Por outro lado, as plantas
do tratamento T1 apresentaram menores
concentragdes de defesas quimicas (Tabela 1).

Nos individuos do tratamento T1 a
qualidade nutricional e as defesas quimicas foram
menores 0 que resultou em um fendtipo similar a
“sindrome da baixa qualidade nutricional” descrito
por Agrawal e Fishbein (2006). Essa sindrome esta
associada principalmente a baixa concentragéo de
nitrogénio e alto teor de carbono nos tecidos que
compdem o mesofilo (Agrawal e Fishbein 2006,
Silva e Batalha 2011).

Neste tratamento (T1), os individuos ndo
investiram fortemente em defesas, mas na reducéo
da qualidade nutricional. Essa estratégia tem sido
apontada como uma importante fonte de regulacao
da herbivoria (Mendes e Cornelissen, 2017;
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Nascimento et al., 2020), pois influencia
negativamente nas taxas de crescimento e/ou
fecundidade de herbivoros que se alimentam de
plantas com baixos teores de Nitrogénio (Chen et
al., 2004; Staley et al., 2009). No entanto, outros a
reducdo da qualidade nutricional pode ser uma
defesa eficaz contra herbivoros mamiferos, sendo
gue, para insetos herbivoros a reducdo da qualidade
nutricional pode ter efeito inverso com aumento
linear da herbivoria com a reducdo dos
componentes nutricionais dos tecidos vegetais
(Perkovich e Ward, 2022). Como demonstrado
para larvas de Lymantria dispar, sob dietas menos
nutritivas as taxas de consumos eram elevadas, em
comparacdo a dieta com maior qualidade
nutricional (Perkovich e Ward, 2020). Por outro
lado, a associacdo de baixa qualidade nutricional
com alto investimento em atributos defensivos

estruturais ou quimicos reduz a taxas de herbivoria
(Nascimento et al., 2019).

Outro fator importante observado ao final
do experimento foi a morte de trés individuos do
tratamento T1, indicando que a herbivoria intensa
e repetidas vezes, associada ao ambiente limitante,
como a restinga, pode elevar a taxa de mortalidade
dos individuos de V. curassavica.

Os individuos submetidos ao tratamento
T2, por sua vez, apresentaram maior qualidade
nutricional, indicada por maior concentragdo de
nitrogénio foliar em comparacao aos individuos do
tratamento C. Simultaneamente, os individuos do
T2 apresentaram maiores concentragdes de
alcaloides e taninos em relacdo aos individuos do
tratamento T1 (Tabela 1).

Tabela 1. Valores médios e desvios-padrdes dos atributos morfoldgicos, nutricionais e quimicos das folhas de
Varronia curassavica sob tratamentos TE, T1 e T2 (0, 40% e 80% de herbivoria respectivamente) e controle
(C), na restinga do Parque Estadual Acarai, Sdo Francisco do Sul, SC.

Tratamentos

TE (Sem

Atributos defensivos foliares herbivoria) T1 (40 %) T2 (80 %) C p

AEF (cm?.g?)

78,84 +1826 7517+1059 7621+1517 7582+1239  0.09

AF (cm?) 1251+565 819+262 875279  1045+2,94 <0,0001
Contetido de Agua (%) 1540+548 10,74+325 1149+366 13,63+340 <0.0001
Densidade de tricomas 1108,33 + 1320,00 + 1358,92 + 1238,33 + <0,0001
(n.mm-?) 81,01 132,01 106,34 79,54

Teor nitrogénio (g.kg™?) 2141+316 17,61+256 2174+404 1940+3,32 <0,0001
Concentracdo de alcaloides (%) 6,98+038  4,85+0,16 816+087  9,16+042  <0.0001
Concentragdo de taninos (%)  0,01+0,002 0,009+ 0,003 0,02+0,009 0,02+0,002 <0.0001
TH: 4rea foliar consumida (%)  1,47+248  184+354 167+310  1,49+299 0,64

AEF: Area especifica foliar; AF: Area foliar; TH: Taxa de herbivoria; p: significancia da estatistica de Kruskal-
Wallis; *as comparagOes entre pares estdo apresentadas na Tabela 2.

O fendétipo das plantas do tratamento T2 foi
caracteristico ao descrito para a ‘“‘sindrome de
nutricdo e defesa” (Agrawal e Fishbein, 2006).
Essa sindrome pode ser caracterizada neste estudo
pela qualidade nutricional em associacdo com as
defesas quimicas (taninos e alcaloides) e fisicas
(alta densidade de tricomas), o0 que garantiu
protecdo contra uma ampla diversidade de
herbivoros. Isso porque a alta densidade de
tricomas atua como uma barreira primaria contra
herbivoros generalistas, pois sdo 0s primeiros
apéndices com os quais 0s herbivoros tém contato
ao acessar as plantas para alimentarem-se e sdo,
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deste modo, eficazes contra uma ampla gama de
insetos (Kariyat, et al. 2020; Andama et al., 2020;
Kaur e Kariyat, 2023). Comparando a herbivoria
sobre duas espécies de Curcubitaceae, Kaur e
Kariyat (2023) registraram que Cucumis sativa L.,
espécie com menor densidade de tricomas, abriga
maior abundancia de insetos e sofre maiores taxas
de herbivoria em comparacdo com Lagenaria
siceraria (Mol.) Standi. Além disso, sobre L.
siceraria, 0 tempo para inicio do consumo é maior,
devido a alta densidade de tricomas, 0 que atua
como uma defesa pré-digestiva.
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Por outro lado, a maior concentracdo de
nitrogénio foliar em resposta a herbivoria simulada
corrobora ao demonstrado em espécies do Cerrado
(Mundim et al., 2012). Segundo o autor, essa é uma
resposta que representa uma maior alocacdo de
recursos para producdo de tecidos fotossintéticos,
uma vez que as proteinas e estruturas associadas a
fotossintese sdo constituidas majoritariamente por
nitrogénio (Mundim et al., 2012; Leghari et al.,
2016). Nos individuos do tratamento T2, a perda de
tecido fotossintético pela herbivoria simulada foi
duas vezes maior que o aplicado em individuos do
tratamento T1 e a maior concentracdo de nitrogénio
pode ser uma estratégia de alocacdo de recursos,
como constatado por Mundim et al., (2012) e
predito por Karban e Myers (1989). Portanto, pode-
se sugerir que, sob intensa herbivoria (tratamento
T2) e condi¢Bes abidticas limitantes, a principal
estratégia de protecdo a herbivoria é a tolerancia,
gue se traduz na substituicdo permanente dos
tecidos perdidos pela herbivoria, mantendo uma
taxa de crescimento constante (Retuerto et al.,
2004; Burghardt, 2016; Kessler, 2016).

Os individuos do tratamento TE
caracterizaram-se por menor intensidade da
expressdo dos atributos defensivos, visto que
apresentaram maiores valores de AEF (folhas mais
tenras), de area foliar, de contelldo de &gua e de
concentracdo de nitrogénio nos tecidos foliares,

além de menores valores de concentracdo de
alcaloides, em relagdo aos individuos do
tratamento C (Tabelas 1 e 2). Esses resultados
sugerem que as defesas foram relaxadas,
suportando nossa hipotese sobre o relaxamento de
defesas na auséncia da herbivoria. No terceiro més
apos o término do experimento, as variagcdes dos
atributos fisicos e quimicos foram detectaveis.
Poucos estudos tém demonstrado o efeito de
relaxamento das defesas em um curto do periodo.
Este efeito foi demonstrado em Cnidoscolus
aconitifolius (Mill.) 1.M.Johnst. (Euphorbiaceae)
sob herbivoria simulada (Abdala-Roberts e Parra-
Tabla, 2005).

Em adicdo, avaliando o efeito de de
agroquimicos sobre populagfes vegetais nao
agricolas, Carley e Letcher (2021) identificaram
gue as plantas nativas no entorno de plantios
agricolas, tem suas defesas relaxadas em
decorréncia da reducdo da abundancia e riqueza de
herbivoros em resposta aos agroquimicos. Ainda, a
nivel de comunidade o relaxamento das defesas foi
observado com a elevagdo altitudinal, onde a
pressdo por herbivoria é reduzida (Callis-Duehj et
al., 2017). Neste sentido, o resultado do presente
estudo indica que devido a reducdo de herbivoria
ocorre a reducdo de defesas antiherbivoria em
comparagdo aos individuos vegetais sob forte
pressdo de herbivoria.

Tabela 2. Comparagdo entre pares dos tratamentos pelo teste de Dunn, post-hoc realizado para analise de

Kruskal Wallis.
Comparacéo entre pares
Atributos Estatistica TE-C TE-T1 C-T1 TE-T2 C-T2 T1-T2
z 1,909 2,183 0,4 2,164 0,276 -0,139
AEF p 0,33 0,17 1 0,18 1 1
z 2,615 10,684 8,835 9,382 7,357 -1,898
<0,
Area foliar p 0,05 <0,0001  <0,0001 0001 <0,0001 0,34
z 2,707 11,528 9,65 10,145 8,085 -2,027
Contetdo de 4gua p 0,04 <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001 0,25
z -2,661 -4,192 -1,530 -4,976 -2,361 -0,856
Densidade de Tricomas p 0,04 <0,0001 <0,0001 <0,0001 0,109 1,00
z 7,035 14,499 8,416 1,629 -5,876 -13,96
Teor de nitrogénio p <0,0001 <0,0001 <0,0001 0,162 <0,0001  <0,0001
z -2,661 -4,192 -1,530 -4,976 -2,361 -0,856
Teor de alcaloides p 0,04 0,0001 0,75 <0,0001 0,10 1,00
z -3,156 2,070 5,226 -1,645 1,645 -3,581
Teor de taninos p 0,009 0,230 0,0004 <0,0001 1,00 <0,0001
z 1,536 1,551 -0,329 0,951 -0,636 -0,269
Avrea foliar perdida p 0,74 1 1 1 1 1
z 0,931 -0,003 -0,959 -0,134 -1,159 -0,133
Taxa de herbivoria p 1 1 1 1 1 1

C: Controle; TE: Exclusao de herbivoria; T1:
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Tratamento 1 (40%); T2: Tratamento 2 (80%).
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Em sintese, sugere-se que em relacdo aos
tratamentos C e TE, os individuos dos tratamentos
de dano simulado (T1 e T2) apresentaram
variacbes fenotipicas, mas em diferentes
magnitudes entre os atributos foliares. Isso torna-
se evidente a partir da analise de componentes
principais (PCA), a qual explicou 64,81 % da
variancia dos dados (Figura 1, Tabela 3). O eixo 1
explicou 38,02 % da varidncia com base na &rea
foliar, AEF e conteldo de 4&gua, 0s quais
contribuiram positivamente neste eixo. O eixo 2,
que explicou 26,61 % da variabilidade dos dados,
teve maior contribuicéo da concentracdo de taninos
e alcaloides e da concentracdo de nitrogénio
(Tabela 3). Todos os atributos foliares
apresentaram correlacGes fortes e significativas
com os scores dos eixos 1 e 2 da PCA, indicando
contribuigdo na composigdo dos eixos (Tabela 4).

Conforme esperado, os individuos submetidos aos
tratamentos de herbivoria (T1 e T2) foram
dissimilares do TE e C, sendo que o T1 se
apresentou mais dissimilar dos demais tratamentos,
enquanto os tratamentos T2, C e TE apresentaram
os individuos distribuidos ao longo do eixo 1,
indicando respostas ambiguas em relacdo aos
atributos  defensivos (Figura 1). Conforme
discutido acima, a &rea foliar € um importante
indicador de disponibilidade de recursos aos
herbivoros e pode estar relacionada com as taxas de
consumo por insetos (Gongalves-Alvim et al.,
2010; Francoso et al., 2013; Matilde-Silva et al.,
dados ndo publicados). Do mesmo modo, o
conteudo de agua é um importante componente da
qualidade nutricional e a densidade de tricomas
atua como uma defesa contra o consumo por
insetos.

Tabela 3. Contribuicdo de cada atributo defensivo estudado na Analise de Componentes
Principais. Os valores em negrito indicam os atributos com os maiores valores de contribuig&o.

Atributo Comp. 1(38,02%) Comp. 2 (26,61%)
Area foliar 0,559 0,261
Area especifica foliar 0,378 0,214
Conteldo de agua 0,522 0,206
Concentragéo de nitrogénio 0,231 -0,279
Densidade de tricomas -0,253 -0,234
Concentragdo de alcaloides 0,254 -0,558
Concentragdo de taninos 0,254 -0,632

Tabela 4. Coeficientes de correlacio de Pearson entre os atributos foliares estudados.

Comp. 1 Comp. 2
Coeficiente de p Coeficiente de p

Atributo correlacdo correlacdo

Area foliar 0,01 <0,0001 0,35 0,008
Area especifica foliar 0,61 <0,0001 0,29 0,03
Contetdo de agua 0,85 <0,0001 0,28 0,04
Concentragéo de nitrogénio 0,37 0,005 -0,38 0,004
Densidade de tricomas -0,41 0,002 -0,31 0,01
Concentracdo de alcaloides 0,49 0,0001 -076 <0,0001
Concentracéo de taninos 0,41 0,001 -0,86 <0,0001

Entre os atributos defensivos avaliados, a
concentracdo de taninos, area foliar, contelido de
agua e a concentracdo de nitrogénio foram os
atributos que apresentaram o maior indice de
plasticidade fenotipica, enquanto a densidade de
tricomas e AEF apresentaram baixa capacidade
plastica (Tabela 5). Esses resultados sugerem a
existéncia de uma combinacdo de atributos
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defensivos estruturais e fitoquimicos. Moles et al.,
(2013), em wum estudo com 261 espécies
pertencentes a 80 familias, originadas de diferentes
75 locais do globo terrestre, evidenciaram que a
falta consistente de uma sindrome de defesa pode
ser adaptativa, resultado da pressdo seletiva que
leva a diferentes combinacbes de defesas de
espécies coexistentes.
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Tabela 5. indice de Plasticidade Fenotipica (IPF) dos atributos foliares defensivos estudados em V.
curassavica na restinga do Parque Estadual Acarai, Sdo Francisco do Sul, SC.

0.11

0.01

-0.11

Componente principal 2 (26,61%)

Atributo IPF
Area foliar 0,70
Avrea especifica foliar 0,35
Conteldo de agua 0,61
Concentragéo de nitrogénio 0,64
Densidade de tricomas 0,29
Concentragdo de alcaloides 0,51
Concentracdo de taninos 0,85
0.2 @ x
Tratamento

c

* T1

e T2

TE

02 0.0 0.2 0.4

Componente principal 1 (38,20%)

Figura 1. Andlise de componentes principais (PCA), indicando dissimilaridade dos atributos avaliados entre
os tratamentos de herbivoria aplicados. Legenda: Tratamentos — C: controle, T1: herbivoria simulada de 40%,
T2: herbivoria simulada de 80%, TE: exclusdo da herbivoria; AF: area foliar; CA: conteldo de agua; N:
concentracdo de nitrogénio; Tanin.: concentracdo de taninos; Alcal.: concentragdo de alcaloides; Trico.:

densidade de tricomas.

Embora atributos plasticos tenham sido
observados em resposta a herbivoria simulada em
V. curassavica, estes ndo sdo denominados de
resisténcia induzida ou defesas anti-herbivoria
(Burghardt, 2016), pois a herbivoria registrada
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ap6s o experimento ndo diferiu estatisticamente
entre os tratamentos e controle (Tabela 1).
Corroborando tal conclusdo, ndo houve correlagao
estatisticamente significantes entre os atributos
foliares e a taxa de herbivoria por mastigadores nas
plantas estudadas (Tabela 6).
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Tabela 6. Coeficiente de correlagdo de Pearson entre os atributos foliares defensivos e as taxas de herbivoria
em V. curassavica sob experimento na restinga do Parque Estadual Acarai, Sdo Francisco do Sul, SC.

Taxa de herbvoria

Atributo Coeficiente de correlacio p
Area foliar 0,09 0,0005
Area especifica foliar 0,08 0,001
Conteldo de agua -0,03 0,20
Concentracéo de nitrogénio 0,00 0,98
Densidade de tricomas 0,13 0,29
Concentragdo de alcaloides -0,03 0,85
Concentracéo de taninos -0,06 0,69

Concluséao

Os resultados deste estudo indicaram que a
herbivoria em alta intensidade e repetidas vezes
pode induzir variacdes fenotipicas na qualidade
nutricional e nas defesas anti-herbivoria em V.
curassavica. Os individuos dos dois tratamentos de
desfolhacdo apresentaram, em relacdo aos
individuos dos tratamentos C e TE, variagdo do
fendtipo defensivo. Tais variagdes ocorreram em
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