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RESUMO

O presente estudo objetivou comparar o grau de herbivoria entre os estratos da
copa de Inga edulis (Fabaceae) e conhecer suas estratégias de defesa antiherbivoria.
Cinco espécimes florestais tiveram folhas coletadas em dois estratos de copa. Foram
avaliados atributos morfo-anatdmicos, contetido de clorofila, histoquimica, taxa e
indice de herbivoria. Médias foram comparadas pelo teste 7. Os resultados indicam
maior grau de herbivoria no estrato inferior € mais sombreado da copa, o qual teve
maior investimento em fotoassimilados, maximizando o ganho de carbono.
Metabolitos secundarios foram observados em ambos os estratos. A copa superior,
mais exposta a luz e mais produtiva fotossinteticamente, produziu folhas com menor
area especifica foliar como principal mecanismo de resposta antiherbivoria, redu-
zindo a digestibilidade foliar pelos herbivoros.

Palavras-chave: antiherbivoria, guamo, mata atlantica

ABSTRACT

This study aimed to compare the degree of herbivory between strata of the
crown canopy of /nga edulis (Fabaceae) and to know meet its their antiherbivory
defense strategies. Leaves of five tree specimens were collected in two strata of ca-
nopy. Morphological and anatomical attributes, chlorophyll content, histochemical,
rate and herbivory index were evaluated. Means were compared using the ¢ test. The
results indicate higher degree of herbivory in the lower and more shaded strata of
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the canopy, which had greater investment in photoassimilates, maximizing carbon
gain. Secondary metabolites were observed in both strata. The upper crown, more
exposed to light and more photosynthetically productive, produced leaves with less
specific leaf area as the main mechanism of antiherbivory response, reducing the
leaf digestibility by herbivores.

Key words: anti-herbivory, guamo, rain forest

RESUMEN

El presente estudio tiene como objetivo comparar el grado de herbivoria entre
los estratos de la copa de I. edulis (Fabaceae) y determinar sus estrategias de defensa
antiherbivoria. Se recolectaron hojas en cinco individuos en dos estratos de la copa.
Se evaluaron atributos morfoldgicos y anatomicos, contenido de clorofila, inmuno-
histoquimica y la tasa e indice de herbivoria. Las medias se compararon mediante la
prueba de ¢. Los resultados indican mayor grado de herbivoria en el estrato inferior y
mas sombreado, con mayor inversion en fotoasimilados, lo que maximiza la ganan-
cia de carbono. Se observaron metabolitos secundarios en ambos estratos. El estrato
superior, mas expuesto a luz y mas productivo fotosintéticamente, desarroll6 hojas
con un area especifica mas pequefia como el principal mecanismo de respuesta anti-
herbivoria, lo que reduce la digestibilidad de hojas por herbivoros.

Palabras clave: antiherbivoria, guamo, bosque atlantico

INTRODUCAO

A herbivoria foliar é considerada uma interagao ecoldgica importante
para o ambiente tropical, pois além de contribuir no controle do fluxo de
energia e de nutrientes do ecossistema (Sankaran & McNaughton 2005) ¢
uma das principais forcas que mantém a diversidade de espécies vegetais
nos tropicos devido a alta diversidade de insetos herbivoros (Coley & Baro-
ne 1996). Em contrapartida, os herbivoros causam grandes danos as plantas,
com impactos significativos na sobrevivéncia, crescimento e repovoamento
de espécimes (Del-Claro & Oliveira 2000). Como resultado desta interagao,
as plantas apresentam uma variedade de estratégias e modificagdes que di-
minuem a perda de tecido fotossintético pelos herbivoros (Mello & Silva-
Filho 2002). Estas estratégias de defesa podem ser apresentadas por meio de
modificagdes estruturais, produgdo de compostos quimicos e alteragdes
fenologicas (Coley & Barone 1996).

A herbivoria é suportada na literatura por trés hipoteses. A hipotese do
estresse afirma que plantas sob estresse intenso estdo sujeitas a maior degra-
dacdo de enzimas ricas em nitrogénio (Larcher 1986), reduzindo a sintese de
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proteinas e aumentando a concentracdo de aminoacidos, o que as tornam
mais atrativas aos herbivoros (Price 1991). De acordo com a hipdtese da
abundancia, a intensidade da herbivoria pode estar relacionada a abundancia
das espécies vegetais, ou seja, aquelas encontradas mais facilmente no
ambiente investem mais em defesas uma vez que muitos herbivoros sao
especialistas (Feeny 1976). Por outro lado, a hipdtese da disponibilidade de
recursos propde que plantas em ambientes pobres em recursos investem
mais em defesa, visto que o custo para repor novas folhas seria maior do que
conserva-las (Coley et al. 1985). Em adi¢do, menciona-se a hipotese da
defesa 6tima, a qual estabelece que a defesa diminui quando os herbivoros
estao ausentes (Rhoades 1979).

As produtivas florestas tropicais, dentre as quais esta a Floresta
Atlantica, apresentam como principal caracteristica a pujante riqueza em
biodiversidade animal e vegetal (Klein 1980). Nestas florestas, Fabaceae
destaca-se como uma das familias botanicas mais importantes em riqueza de
espécies (Gentry 1982) com mais de 2700 espécies herbaceas, arbustivas,
lianescentes e arboreas (Souza & Lorenzi 2012).

Pertencente a familia Fabaceae, o género /nga apresenta grande desta-
que na flora neotropical (Lawrence et al. 1995; Llamas 2003). A espécie
Inga edulis Mart. se encontra em diversos ambientes, desde o nivel do mar
até altitudes de 3000 m snm, ocorrendo em toda a zona tropical umida, desde
24° N no México até 34° S no Uruguai (Pennington 1997). No Brasil, o maior
centro de diversidade esta na bacia amazonica, onde o género /nga ¢ o mais
numeroso da familia Fabaceae (Ducke 1949).

Inga edulis € uma arvore pioneira, perenifolia, de crescimento rapido e
tolerante a inundacdo. Pode ser encontrada no dossel e no sub-bosque das
florestas. De copa umbeliforme larga, moderadamente densa e composta por
dois nitidos estratos, atinge até 30 m de altura e um didmetro de 60 cm.
Possui folhas compostas paripinadas de raque alada, com 4-6 pares de folio-
los de 4-8 cm de comprimento (basais) e 12-18 c¢cm (terminais), peciolos
cilindricos e nectario extrafloral entre cada par de foliolos (Possette & Ro-
drigues 2010). Exibe inflorescéncias em espigas axilares, com muitas flores
tubulosas, formadas em outubro-janeiro. Os frutos sdo legumes indeiscentes
de 20-80 cm de comprimento, tomentosos, coriaceos, cilindricos, lineares ou
torcidos longitudinalmente, polispérmicos, com sementes envoltas por den-
so arilo flocoso, de sabor doce e agradavel, muito procurado por passaros e
primatas (Lorenzi et al. 2006).

Apesar de /. edulis estabelecer relagdes com formigas por meio dos
nectarios extraflorais, as quais auxiliam na defesa fisica da planta (Falcao &



104 Thomaz Heerdt y Ferreira de Melo Jr.

Clement 2000), apresenta alguns herbivoros preferenciais como muitas
espécies de besouros que usam suas folhas e flores como fonte de alimento,
além de outros herbivoros que atacam seus frutos, inviabilizando, em alguns
casos, a maior parte das sementes (Garcia & Fernandes 2015). Sendo a folha
o0 6rgdo mais exposto do vegetal, a herbivoria tende a ser, em espécies que se
desenvolvem sob alta intensidade luminosa, mediada pelo efeito deste recur-
s0. Assim, folhas mais expostas a luminosidade desenvolvem caracteristicas
escleromorficas funcionais a economia de dgua (Fahn & Cutler 1992), mas
que podem ser eficientes no controle da herbivoria pelo aumento da densi-
dade e da dureza foliar.

Com base na variagdo de luminosidade ao qual estdo submetidos os
estratos da copa de formato umbeliforme desta espécie, o presente estudo
pretende conhecer as estratégias de defesa antiherbivoria e comparar o grau
de herbivoria entre os estratos da copa de /. edulis. A hipotese testada € que a
parte superior da copa, mais exposta ao sol e com maior produtividade fotos-
sintética, ¢ menos herbivorada que a inferior apresentando maior defesa qui-
mica/estrutural contra a herbivoria.

MATERIAIS E METODOS

O estudo foi realizado em remanescente florestal urbano de Mata
Atlantica no municipio de Joinville, Santa Catarina, Brasil, localizado sob as
coordenadas geograficas 26°15°07”’S, 48° 51°43,1” W. O clima nesta regido
¢ classificado como mesotérmico, com verdes quentes € sem estacao seca
definida (Cfa de Koppen). A temperatura média anual é de 22 °C, sendo a
maxima de 32,24°C e a minima de 11,87°C. Ja a média anual das chuvas é de
1706 mm (Climate-Data 2015). A cobertura vegetal do remanescente ¢ clas-
sificada como Floresta Ombrofila Densa de Terras Baixas e pertence ao Jar-
dim Botéanico da Universidade da Regido de Joinville. O solo ¢ do tipo
Cambissolo de textura média (SIMGEO 2015) com espessa camada de bio-
massa morta que retroalimenta a floresta pela oferta de recursos nutricionais.

Sob as mesmas condigdes de solo e de fenofase vegetativa foram sele-
cionados cinco individuos adultos de /nga edulis localizados na borda do
remanescente florestal, por conseguinte mais expostos a radiagdo solar.
Mediante caracterizacao da forma da copa (Felfili ef al. 2011), a mesma foi
dividida em estratos superior e inferior. Em cada estrato da copa foram cole-
tadas 15 folhas completamente expandidas e fixadas no 3° ou 4° nds a partir
do apice dos ramos, totalizando 150 amostras. Destas, um conjunto de 50
folhas cada (25 por estrato de copa) foram destinadas a morfologia, anatomia
e conteudo de clorofila.
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Para a biometria de atributos morfologicos foi usado o foliolo mediano,
uma vez que, em espécies de folhas compostas, o foliolo pode ser interpreta-
do como uma folha simples (Bongers & Popma 1990). Foram avaliados os
seguintes parametros: massas fresca e seca (g) obtidas com auxilio de balanga
analitica de precisao (0,0001 g); area foliar completa (cm?), area foliar herbi-
vorada (cm?) e area foliar restante (cm?) mensuradas por meio do software
Sigma Scan Pro 5.0; area foliar especifica (cm?.g-'), resultante da razao entre
a area e a massa seca foliar (Witkowski & Lamont 1991); e indice de suculén-
cia obtido pela diferenca entre a massa fresca e a massa seca dividido pela
area restante.

Foliolos destinados a anatomia foram conservados em solucao fixado-
ra FAA 70% (Johansen 1940). A mensuraga@o dos tecidos fotossintetizantes
(um) (parénquimas palicadico e lacunoso) foi tomada de preparagdes histo-
logicas semipermanentes do ter¢o médio do limbo foliolar, com sec¢des
transversais feitas a mao livre e montadas em agua glicerinada (Kraus & Ar-
duin 1997). Todas as medidas e fotomicrografias foram feitas com auxilio do
Programa Dino Capture 2.0 em fotomicroscopio Olympus CX-31.

Os testes histoquimicos foram realizados com material recém-coletado
no mesmo periodo do dia. Para testar compostos fenolicos e alcaloides
foram usadas solucdes de cloreto férrico (Johansen 1940) e azul de nilo 2%
(Cain 1947), respectivamente. A lignina foi testada com floroglucina (Foster
1949) e o tanino com vanilina (Burns 1971). A avalia¢ao histoquimica consi-
derou o teste branco para posterior comparagao.

A analise do contetido de clorofila foi realizada como forma de verifi-
car qual estrato da copa € mais produtivo. Para tanto, foram maceradas 10
amostras de cada estrato contendo 0,5 gramas cada, e adicionado 5 ml de
acetona 80%. O contetdo foi transferido para tubos de centrifugacao reves-
tidos com papel aluminio. As amostras foram centrifugadas por 10 minutos a
2000 RPM em centrifuga Sigma 3K12. Apos a centrifugagao, dilui-se 0,5 ml
do extrato em 5 ml de acetona 80%, transferindo-se uma parte para cubetas.
As leituras foram realizadas em Espectrofotometro Biospectro SP 22 com
comprimentos de onda de 645 ¢ 663 nm, para estimar, respectivamente, os
conteudos de clorofilas a e b (Linder 1974). O contetdo de clorofila total (a
+ b) foi calculado pela seguinte equagdo: clorofila a+b = (20,2 x A, + 8,02
X Agg;), onde A = absorbancia.

A taxa de herbivoria (%) foi obtida por meio da formula: TH =
AH/AC*100, onde: TH = taxa de herbivoria, AH = area herbivorada ¢ AC =
area completa (Garcia-Robledo 2005). Para determinar o indice de herbivoria
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utilizou-se a classificacdo de porcentagem de herbivoria proposta por Dirzo
& Dominguez (1995): 0 (0%), 1 (1-6%), 2 (7-12%), 3 (13-25%), 4 (26-50%)
e 5 (>51%) a partir das éareas foliares consumidas mensuradas pelo Sigma
Scan-Pro. O indice de herbivoria (IH) foi calculado pela formula: IH=)
(C*FO)/n, onde: C corresponde as classes de herbivoria, FO representa a
frequéncia de ocorréncia da classe de herbivoria e n representa o nimero
total de folhas amostradas.

Média e desvio-padrao foram calculados para todos os pardmetros
mensurados. Seguido teste de normalidade dos residuos, as médias foram
comparadas por meio do Teste 7 de Student com p<0,05 (Zar 1999) em am-
biente estatistico R (Crawley 2002).

RESULTADOS

Foi observado que as folhas do estrato superior, submetidas ao sol dire-
to, sendo chamadas de folha de sol apresentaram diferencas significativas
quando comparadas as folhas do estrato inferior, as quais estavam submeti-
das a luz difusa, sendo chamadas de folha de sombra (Fig. 1). Dentre os
atributos morfofuncionais mensurados, diferencas estatisticamente signifi-
cativas entre os dois estratos da copa de /. edulis foram obtidas apenas para
os atributos de area foliar herbivorada, area foliar restante e area foliar espe-
cifica, sendo a predacgao do limbo foliar no estrato inferior superior a 70% do
nivel de predacdo observado no estrato superior. A similaridade observada
para os demais atributos morfoldgicos acenam semelhanga estrutural entre
as folhas dos dois estratos (Tabela 1).

A area foliar herbivorada e a area foliar restante foram inversamente
proporcionais, com maior consumo no estrato inferior e maior preservagao do
limbo no estrato superior. A area foliar especifica (AFE) foi maior no estrato
inferior. Para os atributos anatomicos, também foi obtida relacdo inversa
entre os parénquimas paligadico e lacunoso, com maior desenvolvimento do
tecido em palicada nas folhas do estrato superior e do tecido esponjoso no
estrato inferior (Tabela 1). A andlise do teor de clorofilas a e b e total mostrou
que o estrato que recebe menor radiagdo luminosa produz mais pigmento
fotossintetizante quando comparado com o estrato superior (Tabela 1).

Para a taxa de herbivoria, o estrato inferior apresentou maior grau
de consumo em relacdo ao estrato superior. Por conseguinte, o indice de
herbivoria resultou em grande variacao entre os estratos, denotando que a
herbivoria foi maior nas folhas do estrato inferior, quando comparado as do
estrato superior (Tabela 1).
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Fig. 1. Aspectos morfoanatomicos e histoquimicos de Inga edulis em ambiente florestal.
a. Vista geral da arvore e respectivas folhas dos estratos superior (ES = folha de sol
acima) e inferior (EI = folha de sombra abaixo) da copa. b. Folha de sobra
(esquerda), folha de sol (direita). c-g. Secgdo transversal da nervura central e da
lamina foliar. e. Em teste branco, d. Deteccdo de fendis por cloreto férrico. e.
Detecgao de lignina por floroglucina. f. Deteccao de alcaloides por azul do Nilo. g.
Deteccao de taninos por vanilina cloridrica. Escala: b = 2,0 cm, c-e = 100 pm, f-g =
200 pm.
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Tabela 1. Médias e respectivos desvios-padrdo dos atributos morfo-anatdomicos, teores de
clorofila e taxa e indice de herbivoria entre os estratos da copa de Inga edulis em
ambiente florestal.

Estratos da copa
Variaveis morfo-anatomicas
Inferior Superior
Peso fresco (g) 0,98 (£0,32) 2 1,12(£0,43)2
Peso seco (g) 0,4 (£0,11)* 0,62 (£0,17)
Area foliar completa (cm?) 59,59 (£17,20) 62,93 (£20,45)?
Area foliar restante (cm?) 50,3 (£ 15,51)° 57,2 (+18,20)2

Area foliar herbivorada (cm?)
Area foliar especifica (cm¥g)
Indice de suculéncia
Parénquima pali¢adico (nm)
Parénquima lacunoso (pm)
Clorofila a (mg.cm™)
Clorofila b (mg.cm™)
Clorofila total (mg.cm™)
Taxa de herbivoria (%)

Indice de herbivoria

9,27 (+11,79)
156,92 (+ 51,97)
0,97 (+0,32)
75,85 (+ 6,39)
87,67 (£ 11,19)
5,04 (+11,14)®
432 (£2,10)®
9,56 (£2,16) ¢
14,48 (+ 4,90) ®
0,8 (+0,18)°

2,59 (£ 1,53)°
101,5 (+ 15,40)®
1,11 (+£0,43)2
87,6 (£8,83)8
74,52 (+6,98) ®
5,14 (£0,73)°
2,04 (£0,85)°
7,18 (£0,72)®
4,99 (+3,28)®
0,51 (+0,10)"

Letras diferentes na mesma linha indicam diferenga estatisticamente significativa, com p <0,05.

Para os testes histoquimicos observou-se a presenca de metabolitos
secundarios em diferentes partes do mesofilo de /. edulis com a mesma dis-
tribuigdo em ambos os estratos (Tabela 2, Fig. 1). Compostos fendlicos
foram evidenciados em todos os tecidos foliares, incluindo epiderme, teci-
dos clorofilianos e feixes vasculares. Compostos fenélicos em células do
floema e em algumas porgdes dos parénquimas palicadico e lacunoso reagi-
ram positivamente. Resultado positivo para alcaloides foi obtido em todo o
parénquima clorofiliano, na epiderme das faces adaxial e abaxial e nas fibras
e floema do feixe vascular da nervura principal. A presenca de lignina foi
evidenciada nas areas dos feixes vasculares ocupadas por fibras e células
condutoras do xilema primario. Tanino foi detectado no floema, na epider-
me e na calota de fibras da nervura principal.
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Tabela 2. Testes histoquimicos realizados nas folhas de /nga edulis em ambiente florestal
para os dois estratos de copa.

Tecido/Estrutura
Parénquima Feixe Vascular
Compostos Teste Coloraco Epiderme Paligddico Lacunoso Floema  Xilema  Fibras
ES EI ES EI ES EI ES EI ES EI ES EI
Fenois Cloreto férrico preta T e
Lignina Floroglucina vermelha - - - - - - + + o+ 4+
Alcaloides  Azul de nilo azul S T T T T
Taninos Vanilina cloridrica  laranjada + + - - - - + + - - + +

ES = estrato superior, EI = estrato inferior.

DISCUSSAO

A Hipotese de Defesa Otima (Rhoades 1979) prevé que a alocagio efi-
ciente dos mecanismos de defesa deve ser mais intensa nas partes mais
valiosas e vulneraveis da planta (Heil et al. 2002). Desta forma, as folhas
que sofrem maior herbivoria deveriam ter maior defesa, o que ndo ocorreu
em Inga edulis, pois as folhas do extrato inferior, que sofreram maior herbi-
voria, investiram menos em defesa estrutural. Tal fato se deve ao efeito do
nivel de luminosidade recebida por cada estrato da copa de 1. edulis. As fol-
has mais expostas a radiacao direta apresentaram-se mais escleromorficas, o
que se tornou uma defesa estrutural mais efetiva ao ataque dos herbivoros
quando comparadas com as folhas expostas apenas a radiacao difusa. Além
disso, as folhas do extrato inferior investiram mais em atributos fotossintéti-
cos do que em defesa.

De forma geral, as espécies de borda possuem crescimento rapido e
apresentam folhas menos duras e com menor concentragao de substancias
toxicas por investirem menos em defesas contra herbivoria, tornando-as
mais palataveis e digeriveis pelos herbivoros (Alves et al. 2009). Muitas
dessas espécies distribuidas em ambientes de borda de florestas sdo mais
abundantes, como ¢ o caso da espécie aqui estudada. Conforme a hipotese
do estresse (Rhoades 1979), plantas abundantes investem mais em manuten-
¢do e menos em defesa, ou seja, a herbivoria ¢ diretamente proporcional a
abundancia das plantas, a qual pode explicar o alto nivel de herbivoria em /.
edulis, pelo menos em parte de sua copa estratificada. Ele também alega que
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a defesa € maior quando os herbivoros estdo presentes do que quando estao
ausentes de acordo com a Hipétese de Defesa Otima.

Como os espécimes amostrados compartilhavam o mesmo ambiente e,
por conseguinte, 0o mesmo tipo de solo foi desconsiderada a nutri¢ao edafica
como fator condicionante a um possivel desenvolvimento diferenciado entre
os mesmos. Entretanto, as folhas da copa estavam submetidas a diferentes
intensidades luminosas, sendo as folhas do estrato superior mais expostas a
radiagdo luminosa quando comparadas as folhas sombreadas do estrato in-
ferior. Segundo Dickison (2000), o nivel de luminosidade recebido pelas
folhas provoca ajustes estruturais distintos entre as folhas mais expostas
(folhas de sol) e as mais protegidas (folhas de sombra). Folhas de sol sdo
menores, mais espessas, com maior numero de estobmatos por unidade de
area, com venagdo mais densa e parénquima paligadico mais desenvolvido.
Ja as folhas de sombra sdo maiores, mais delgadas e com parénquima lacu-
noso mais abundante.

A area foliar especifica (AFE), atributo também relacionado a radiagdo
incidente, aumentou significativamente no estrato inferior, indicando um
menor investimento em tecidos mecanicos quando comparado ao estrato
superior. Boeger ef al. (2006) comentam que isso acontece devido ao
aumento nos niveis de sombra, pois em condi¢des de baixa luminosidade, as
plantas investem mais em fotoassimilados, apresentando folhas com menor
densidade de massa e maior AFE, maximizando o ganho de carbono por uni-
dade de massa foliar (Evans & Poorter 2001). Van Arendonk & Poorter
(1994) encontraram que a menor densidade de massa foliar esta associada a
menor propor¢do de material denso como o tecido esclerenquimatico. Tal
modificacao associada diretamente a radiacao luminosa recebida indica o
maior investimento em tecidos mecéanicos ocorrido nas folhas do estrato
superior da copa de /. edulis que, provavelmente, confere maior dureza a
folha (Coley & Barone 1996). Como folhas mais duras sdo evitadas pelos
herbivoros (Baraza et al. 2007), a AFE pode ser entendida como o elemento
de maior controle sobre a agao dos herbivoros na copa superior de /. edulis.

Em termos anatdmicos, as folhas do estrato superior apresentaram
maior desenvolvimento do parénquima pali¢adico em relacdo ao estrato
inferior, o que ¢ reconhecidamente uma resposta a maior incidéncia de luz
direta recebida, sendo melhor aproveitada pelas células em palicada
(Lambers et al. 1998). Relagao inversa para o parénquima lacunoso foi
observada neste estudo e corresponde aos ajustes esperados para o desenvol-
vimento de tecidos clorofilianos em diferentes graus de exposicdo a luz
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(Evert 2013). A proporgao relativamente maior de parénquima lacunoso nas
folhas sombreadas aumenta a absorcao de luz pela folha devido a sua maior
dispersao interna (Vogelmann et al. 1996; Ivanova & P’Yankov 2002). As
células de formato irregular do tecido esponjoso absorvem a luz difusa, cuja
propor¢ao € maior na sombra (Healey er al. 1998). Estas alteracdes tém por
objetivo aumentar a captacao da luz, aumentando a eficiéncia fotossintética
nesta drea mais sombreada da planta (Lambers et al. 1998), o que sugere que
o estrato inferior da copa de 1. edulis também investe em ajustes estruturais
para otimizar a produgao fotossintética.

Por outro lado, alteragdes na anatomia foliar, resultantes do efeito do
nivel de luminosidade recebida, como a compactagao de tecidos, agem dire-
tamente sobre os fitofagos (Peeters 2002) na forma de defesas mecanicas
reduzindo a palatabilidade e dificultando a digestao foliar pelos herbivoros
(Wei et al. 2000), uma vez que conferem maior dureza a folha (Edwards &
Wratten 1981).

Os testes histoquimicos realizados mostraram qualitativamente que em
ambos os estratos da copa ha a presenca de metabolitos secundarios, porém
localizados em diferentes tecidos ou estruturas do mesofilo. As defesas
vegetais contra a herbivoria incluem uma série de estratégias desenvolvidas
pelas plantas para aumentar sua sobrevivéncia e reprodug@o por meio da
reducdo dos impactos provocados pelos herbivoros, sendo os metabdlitos
secundarios os meios mais eficazes para as plantas se protegerem dos insetos
herbivoros (Mello & Silva-Filho 2002).

Vegetais sintetizam compostos fenolicos em resposta a pressao ecolo-
gica, formando-se em condi¢des de estresse como ataque de patdogenos e
insetos e exposicao as radiacdes UV (Naczk & Shahidi 2004). A presenca de
fenois no parénquima ¢ tida como importante defesa dos tecidos de sintese
que, por serem toxicos, tém a fungdo de protecao contra os insetos herbivo-
ros (Meijer et al. 1993). Ja a produgao desse composto pelo floema atua co-
mo agente de desintoxicagao e transformagao simples de outras substancias
nocivas a planta, desempenhando, portanto, fungdo importante na sobrevi-
véncia da planta (Sottomayor 1998).

A lignina desempenha funcdo importante na resisténcia das plantas ao
ataque por patdogenos por promover o fortalecimento da parede celular
(Hatfield & Vermerris 2001). A evidéncia de lignina nas paredes do xilema
e fibras do mesofilo aumenta a resisténcia fisica e durabilidade quimica difi-
cultando a sua ingestdo por herbivoros, assim como a digestibilidade ¢ dimi-
nuida por estar ligada covalentemente com celulose e proteinas (Philipp &
D’Almeida 1988).
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A presenca de alcaloides na epiderme das folhas de /. edulis tem fungdo
de defesa antiherbivoria, uma vez que sua toxicidade reduz a palatabilidade
do recurso vegetal, repele os herbivoros e minimiza os danos causados a
planta (Peeters 2002). Os alcaloides também oferecem protecao contra a
radiacdo ultravioleta (Ellis 1998), o qual pode explicar o menor indice de
herbivoria no estrato superior. Sabe-se que por estar mais exposto, o estrato
superior recebe maior concentracdo dos raios ultravioleta induzindo a planta
a produzir mais alcaloides neste estrato (Ellis 1998). Entretanto, ndo foram
feitos testes quantitativos para afirmar tal fato.

Os taninos representam um meio de protecdo do vegetal contra o ata-
que de herbivoros (Trugilho et al. 1997), sendo evidenciados no tecido epi-
dérmico de /1. edulis. Este composto é responsavel pela adstringéncia de
varios orgaos do corpo vegetal. Interfere nos processos fisiologicos dos her-
bivoros (Rhodes 1994) e atua através da complexagdo entre taninos e prote-
inas inibindo a digestdo (Aerts ef al. 1999), o que reduz o forrageamento
pelos herbivoros (Silva & Silva 1999).

A produgdo de clorofila total foi maior no estrato inferior e a proporgao
entre clorofilas a e b foi maior para a clorofila b no estrato inferior. Com
base em Vieira (1996), a concentracgdo de clorofila e a proporgao entre as
clorofilas @ e b sao um indicador da suscetibilidade da planta a intensidade
da luz. As diferencgas entre os estratos de copa para os niveis de clorofila
mostram os ajustes feitos pela planta para adaptar e otimizar seu aparato
fotossintético. Segundo Boardman (1977), as folhas de sombra apresentam
maior concentracdo de clorofila em relacao as folhas de sol. A clorofila b
atua como pigmento acessorio (Taiz & Zeiger 2004) convertendo-se em clo-
rofila a e auxiliando na absor¢ao de luz (Xu et al. 2001). Tais alteragdes
atuam para que o estrato inferior incremente a assimilacdo de carbono em
luz difusa, uma vez que por ser mais sombreado apresenta menor taxa fotos-
sintética, o que afeta negativamente o investimento em defesa contra herbi-
voros (Lambers ef al. 1998).

As caracteristicas distintivas apresentadas pelos atributos morfoanato-
micos e fisioldgicos entre os estratos da copa de Inga edulis corroboram o
pressuposto de que o nivel de luminosidade recebida por uma folha durante
o seu desenvolvimento constitui o recurso ambiental mais influente sobre a
estrutura das folhas maduras (Dickison 2000). Em adi¢do, o efeito da lumi-
nosidade sobre a estrutura foliar e a economia de dgua reflete também no
desempenho de outras fungdes, como a defesa antiherbivoria, aqui supor-
tada, principalmente, pelo escleromorfismo foliar indicativo do trade-off
entre crescimento e defesa.
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