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RESUMO 

A dissertação versa sobre a compreensão das estratégias de resistência à herbivoria apresentadas 

pela conífera Araucaria angustifolia bem como a relação entre essas estratégias e a fisiologia da 

espécie. O trabalho está dividido em duas abordagens: a primeira trata da influência do tamanho 

da semente sobre a tolerância da espécie a um ataque de herbivoria. Na segunda abordagem, a 

ontogenia das plantas é avaliada em relação às diferentes estratégias de resistência. O estudo foi 

realizado em dois locais diferentes (em casa de vegetação na Faculdade de Agronomia e em 

jardins experimentais no Instituto de Biociências, ambos na UFRGS), porém com pinhões de 

mesma procedência (FLONA de São Francisco de Paula, RS, Brasil). Quarenta e oito plantas 

foram utilizadas para cada experimento. No primeiro, foram aplicados os tratamentos GC (planta 

de semente grande, controle), GD (planta de semente grande, danificada), PC (planta de semente 

pequena, controle) e PD (planta de semente pequena, danificada). No segundo, foram aplicados 

os tratamentos PC (plântula controle), PD (plântula danificada), JC (juvenil controle) e JD 

(juvenil danificada). Para os dois experimentos foram medidos e quantificados, após a aplicação 

do dano, parâmetros relacionados à resistência da planta. As análises de variância detectaram 

diferenças significativas entre os diferentes tamanhos de sementes e os diferentes estágios da 

planta. Plântulas oriundas de diferentes tamanhos de sementes possuem capacidade de 

compensar completamente um tecido perdido. No entanto, plântulas de sementes maiores são 

mais tolerantes do que as de sementes pequenas. Enquanto a estratégia de resistência de plântulas 

se dá pela tolerância à herbivoria, as plantas juvenis apresentam uma estratégia de resistência 

através da produção de compostos do metabolismo secundário, os flavonóides. Assim, observa-

se que existe um trade-off entre tolerância e defesa ao longo do desenvolvimento desta espécie. 

Conclui-se que a resistência de A. angustifolia à herbivoria depende da disponibilidade de 

recursos e que esta varia de acordo com o tamanho da semente e com a prioridade da planta ao 

longo de seu ciclo de vida. 
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INTRODUÇÃO GERAL 

 

A herbivoria tem sido caracterizada como uma interação biótica que normalmente gera 

impactos negativos na aptidão das plantas (Crawley, 1997). Sementes e plântulas são 

particularmente vulneráveis ao ataque herbívoro e estas geralmente morrem, especialmente 

quando atacadas por herbívoros mamíferos (Dirzo et al., 2007). Esses impactos negativos 

representam uma força seletiva importante, que favorece a evolução de mecanismos de 

resistência, que permitem às plantas lidar com seus consumidores. A resistência tem sido 

classificada principalmente em: (1) mecanismos de defesa química, que evitam o ataque pelo 

herbívoro (ex.: produção de metabólitos secundários deterrentes); (2) mecanismos de tolerância, 

que reduzem o impacto do dano pelo herbívoro quando ele ocorre (ex.: compensação do tecido 

perdido); e (3) estratégias de escape, que reduzem a probabilidade da planta ser atacada (ex.: 

tamanho da planta, espessura da folha, valor nutritivo da folha) (Dirzo, 1984; Crawley, 1997). 

No entanto, a expressão desta resistência implica em custos que são impostos a outros processos 

fisiológicos e bioquímicos (Strauss et al., 2002). A construção de defesa química, por exemplo, 

pode exigir a alocação de reservas nutritivas valiosas, de modo que as plantas mais resistentes 

crescem mais lentamente, produzem menos descendentes e são competidores fracos contra 

plantas vizinhas (Herms e Mattson, 1992; Agrawal et al., 1999). Assim, os mecanismos de 

resistência variam de acordo com a disponibilidade de recursos, que, por sua vez, podem variar d 

acordo com fatores como a ontogenia e o tamanho da semente da planta. Quando esta 

disponibilidade de recursos é apenas satisfatória, o carbono é alocado à divisão rápida de 

meristemas às custas do metabolismo secundário e vice-versa.  

Araucaria angustifolia (Bertol.) O. Kuntze (pinheiro brasileiro) é uma gimnosperma 

nativa do Brasil. Ela forma agrupamentos densos que abrangem os estados do Paraná, Santa 

Catarina e Rio Grande do Sul, ocorrendo ainda como ilhas esparsas no sul do Estado de São 
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Paulo e na Serra da Mantiqueira, internando-se até o sul de Minas Gerais e Rio de Janeiro (Reitz 

e Klein, 1996). Ocorre também em pequenas manchas na Argentina e no Paraguai (Carvalho, 

1994). Trata-se de uma espécie longeva e de grande porte, podendo atingir de 10 a 35 m de 

altura e 0,5 a 1,2 m de diâmetro à altura do peito (DAP). O fuste apresenta-se ereto, cônico e 

quase cilíndrico em formações campestres, com ramificações pseudo-verticilares com aspecto de 

candelabro nos indivíduos mais velhos (Carvalho, 1994). A espécie é uma conífera dióica, 

apresentando um estróbilo masculino, de formato cilíndrico, ou um estróbilo feminino (pinha), 

de formato esférico. A pinha carrega o pinhão (semente do pinheiro brasileiro) e este possui 

5,1% de conteúdo protéico e 54,7% de amido (Solórzano-Filho, 2001). A dispersão dos pinhões 

é predominantemente autocórica (Carvalho, 1994), resultando em pinhões caídos ao redor da 

planta mãe, sujeitando-os a fatores ligados à densidade (predação e competição). Porém, também 

ocorre a dispersão zoocórica dos pinhões, através da gralha-azul (Cyanocorax caeruleus) e da 

cutia (Dasyprocta azarae). Esta fauna estoca o alimento para posterior consumo ou apenas 

transportam-nos para o consumo em locais mais seguros. Entre as espécies somente predadoras, 

que consomem todo o megagametófito, inviabilizando a germinação, estão os cervídeos do 

gênero Mazama (Mazama goauzoupira e Mazama amaericana) e o bugio (Alouatta fusca). Com 

relação ao papagaio charão (Amazona petrei), este tem o pinhão como principal recurso 

alimentar no inverno (Kindel, 1996). O pico de produção de pinhões ocorre entre os meses de 

maio e agosto no Rio Grande do Sul, época esta em que existem poucas angiospermas 

frutificando, o que torna a A. angustifolia importante fonte de recursos para pequenos animais. 

O pinheiro brasileiro domina a formação conhecida como Floresta Ombrófila Mista 

(FOM), principal formação florestal do Planalto Sul-brasileiro. A exploração devido aos diversos 

tipos de utilização da madeira de A. angusifolia e a expansão agrícola levaram esse ecossistema 

ao estado de conservação de nível crítico (Biodiversity Support Program, 1995) e fez com que o 

pinheiro brasileiro constasse na “Red List” da IUCN (International Union of Conservation of 
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Nature) na categoria criticamente ameaçada. A redução da área original da FOM gerou 

populações isoladas, com baixa variabilidade genética e extremamente vulneráveis sob a ótica da 

conservação (Steffenon et al., 2004). Desse modo, o desenvolvimento de técnicas e práticas 

apropriadas para a conservação de um ecossistema requer informações sobre a ecologia e 

fisiologia das espécies florestais no sentido de auxiliar e promover a regeneração natural das 

mesmas. Assim, a A. angustifolia, espécie chave da FOM, deve ser priorizada nessas iniciativas. 

A FOM está circunscrita a uma região de campos naturais (Castella e Britez, 2004), onde 

foram observados indivíduos adultos portando mais de um caule principal (Mattos, 1994). Esta 

capacidade de rebrote nas coníferas está relacionada à presença dos meristemas presentes nas 

axilas foliares em diversas espécies, como no gênero Araucaria, incluindo A. angustifolia 

(Burrows, 1987). Embora se saiba que existem ataques de pequenos mamíferos roedores no 

interior da floresta, estes se restringem aos pinhões das araucárias, e não há relatos de ataques 

destes herbívoros à parte aérea do pinheiro brasileiro. Já em áreas de campo, Zandavalli (2006) 

observou plântulas apresentando numerosos rebrotes, derivados dos intensos ataques de formigas 

das espécies Acromyrmex crassispinus e Atta sp. As formigas cortadeiras do gênero Atta são uns 

dos herbívoros mais dominantes da região neotropical, tanto numericamente quanto em consumo 

de biomassa total (Wirth et al., 2003). Existem alguns estudos sobre a resistência de plantas 

contra formigas cortadeiras (Howard, 1988; Hubbel et al., 1984) e observações de rebrote de 

plantas após desfolhação. No entanto, a maioria dos trabalhos utiliza uma metodologia que 

envolve a simulação de herbivoria, o que poderia gerar resultados diferentes de uma herbivoria 

real. A desfolhação artificial, no entanto, pode representar a única alternativa viável para impor 

níveis controlados de dano e estudar respostas compensatórias em plantas lenhosas (Boege, 

2005).  

Sabe-se que as interações entre as plantas e seus predadores têm profundas implicações, 

tanto para a ecologia quanto para os processos evolutivos dos mesmos (Basset, 1994). Este autor 
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considera as interações planta-herbívoro bastante interessantes, particularmente nos trópicos, 

onde uma forte seleção, em plantas e herbívoros, tem promovido maiores níveis de herbivoria e 

de investimento para a resistência, comparado a ambientes temperados. Considerando-se que a 

colonização de A. angustifolia ocorre em ambientes onde as plantas são mais suscetíveis a danos 

por herbivoria, um importante aspecto a ser considerado é quais os fatores afetam a resistência 

da mesma a estes danos. 

Este trabalho é uma investigação sobre os aspectos fisiológicos que afetam os 

mecanismos de resistência à herbivoria apresentados por plantas de A. angustifolia. 

Especificamente, buscou-se observar se o tamanho das sementes influencia na capacidade de 

tolerância das plântulas que delas se originam e se a ontogenia da planta influencia a resistência 

da mesma a um dano severo na parte aérea. Assim, este estudo está dividido em dois artigos: os 

artigos 1 e 2 tratam da influência do tamanho da semente e da ontogenia na resistência à 

herbivoria, respectivamente. Especificamente foram testadas as hipóteses de que plantas 

oriundas de sementes maiores devem apresentar maior tolerância ao dano do que plantas 

oriundas de sementes menores e que deve haver um trade-off entre tolerância e defesa ao longo 

da ontogenia da planta. Assim, as plântulas devem ser mais tolerantes e as juvenis mais aptas a 

se defender através de compostos do metabolismo secundário. 
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Influência do tamanho da semente na tolerância à herbivoria em plântulas de Araucaria 

angustifolia  

 
Fernanda Alabarce* 

Lúcia Rebello Dillenburg* 
 

RESUMO 
 

O principal objetivo deste estudo foi investigar a tolerância à herbivoria de plântulas de 

Araucaria angustifolia oriundas de sementes grandes e pequenas. Cinquenta dias após a 

germinação, as plântulas foram separadas em quatro grupos, referentes às quatro combinações 

possíveis entre plântulas oriundas de sementes pequenas (P) e grandes (G) e plântulas controle 

(C) e danificadas (D). Sessenta dias após o dano, os seguintes parâmetros indicativos de 

tolerância foram analisados nas plântulas GD e PD: compensação, incremento em comprimento 

e em massa de parte aérea e massa total da plântula. O conteúdo de amido na semente e em 

diferentes órgãos das plântulas foi também mensurado nesta ocasião nos quatro grupos de 

plantas. Quando danificadas, plântulas de sementes grandes apresentaram maior compensação, 

incremento em comprimento e em massa de parte aérea e massa total da plântula do que as 

plântulas de sementes pequenas. O dano gerou maior mobilização do amido contido nas 

sementes e resultou em quantidades muito maiores de amido nas raízes e no hipocótilo 

subterrâneo. Plântulas oriundas de sementes grandes se mostraram mais tolerantes ao dano por 

herbivoria, mostrando melhor aptidão para se restabelecer após uma perturbação pela 

substituição do tecido perdido do que plântulas oriundas de sementes menores. É possível que a 

alocação de recursos para órgãos subterrâneos seja uma estratégia fundamental de sobrevivência 

desta espécie em seu estabelecimento inicial.  

Palavras-chave: Tolerância, tamanho de semente, herbivoria, alocação de recursos, Pinheiro 

brasileiro. 
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Abstract 

The role of seed size on tolerance to herbivory in seedlings of Araucaria angustifolia 

The major objective of this study was to investigate the vulnerability and tolerance to herbivory 

of Araucaria angustifolia seedlings grown from large and small seeds. Fifty days after 

germination seedlings were separated into 4 groups, comprising the four possible combinations 

between seedlings from large (L) and small (S) seeds and control (C) and damaged (D) 

seedlings. Sixty days later, the following tolerance parameters were measured in the LD and SD 

plants: compensation, shoot length and shoot mass increment and total mass. Starch content in 

the seeds and in different plant organs was also measured in this occasion in the four plant 

groups. When damaged, seedlings from large seeds had greater compensation ability, shoot 

length and shoot mass increment, and total seedling mass than seedlings from small seeds. 

Damage caused a greater mobilization of the seed starch, and also led to a much greater amount 

of starch in the roots and underground hypocotyl. Seedlings from larger seeds were more tolerant 

to herbivory damage showing a greater ability to get reestablished after a disturbance by 

replacing lost tissue than seedling from smaller seeds. Resource allocation to the underground 

parts is likely to be a key survival strategy in this species in its very initial growth.  

Key words: Tolerance · seed size · herbivory · resource allocation · Brazilian pine. 
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Introdução 

 

Pequenas quantidades de herbivoria foliar podem gerar grandes efeitos prejudiciais no 

crescimento da planta, na sua sobrevivência e nas interações competitivas (Hendrix 1988; 

Marquis 1992). Plântulas são particularmente suscetíveis à herbivoria, da mesma forma que 

folhas em expansão em indivíduos maduros, porque órgãos em fase de expansão tendem a ter 

menor resistência mecânica e maior valor nutritivo (Coley e Kursar 1996). Assim, o sucesso no 

estabelecimento de plântulas em condições de alta incidência de herbivoria depende da 

capacidade das mesmas em possuir mecanismos de defesa e em tolerar os danos causados pela 

ação dos herbívoros (Hanley 1998; Weltzin et al. 1998). A capacidade que as plantas possuem 

em resistir à herbivoria sem reduzir a aptidão da mesma tem implicações importantes para a 

ecologia e evolução das interações planta-herbívoro.  

A tolerância à herbivoria pode ser definida como a capacidade que as plantas possuem em 

manter sua aptidão de crescimento e reprodução após sofrerem um dano por herbivoria, ou seja, 

é representada pela diferença entre crescimento e/ou reprodução de plantas danificadas e plantas 

não danificadas (Strauss e Agrawal 1999). Tolerância também está associada com compensação, 

sendo esta a reposição da biomassa perdida por herbivoria (McNaughton 1983). Para tanto, 

ocorre um aumento na mobilização dos recursos estocados de órgãos de armazenamento para 

outros órgãos (por exemplo, de raízes para folhas novas). A desfolhação é bem conhecida por 

resultar na mobilização de amido para o abastecimento de um novo crescimento da planta 

(Kosola et al. 2001), e a presença de reservas estocadas é um fator importante para a 

determinação da sobrevivência pós-desfolhação.    

O dano causado pela herbivoria em plântulas pode variar desde a remoção de uma pequena 

porção do tecido fotossintético da plântula até a completa remoção da parte aérea, resultando em 

incapacidade fotossintética e, neste último caso, plântulas que se recuperam construindo novos 
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ramos (rebrote) têm vantagem sobre as demais (Green e Juniper 2004). As respostas ao dano por 

herbivoria em plântulas são influenciadas por fatores extrínsecos, como disponibilidade de 

nutrientes (Chapin e McNaughton 1989) e de luz (Anten e Ackerly 2001), mas também por 

atributos intrínsecos, como a quantidade de reservas das sementes. A sobrevivência e 

crescimento inicial das plântulas são fortemente influenciados pela disponibilidade de reservas 

das sementes (Westoby et al. 2002; Poorter e Rose 2005). Alguns estudos têm documentado que 

plântulas de sementes grandes podem rebrotar e tolerar a desfolhação melhor que plântulas de 

sementes pequenas. Leishman e Murray (2001) explicam que plântulas de sementes maiores têm 

melhor desempenho porque elas têm mais reservas disponíveis durante um tempo de déficit de 

carbono para um sustento temporário das mesmas, enquanto substituem o tecido fotossintético 

perdido pela herbivoria. Desta forma a quantidade de reservas estocadas na semente e no próprio 

corpo da plântula pode ser determinante na tolerância ao dano causado pela herbivoria, 

principalmente em situações onde a perda de tecido fotossintético é elevada. Assim, uma 

alteração no padrão de alocação de reservas estocadas é esperada em resposta à herbivoria de 

plântulas.  

Araucaria agustifolia (Bertol.) O. Kuntze (Araucariaceae), conhecida popularmente como 

pinheiro brasileiro ou simplesmente araucária, é uma gimnosperma de sementes grandes, com 

cerca de 5 a 8g de peso fresco (Tompset 1984). As duas áreas de reserva de alimento em 

sementes desta espécie são o embrião e o gametófito feminino (Panza et al. 2002), sendo que 

este último representa ~70% da massa fresca da semente (Mantovani et al. 2004), com o amido 

representando a reserva mais conspícua. No embrião estão presentes corpos lipídicos, grãos de 

amido e cristais globóides, constituídos principalmente de P, K e Mg, além de S, Ca e Fe (Panza 

et al. 2002). Trata-se de espécie chave da Floresta Ombrófila Mista (Pastore et al. 1986; Pereira e 

Ganade 2008), um tipo de floresta atlântica formada por mosaicos de floresta e campo. O 

período de produção de sementes varia de 3 a 6 meses (Mantovani et al. 2004), e o recrutamento 
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de novos indivíduos pode ocorrer no sub-bosque florestal, em bordas de mata e em formações 

campestres (Garbin et al. 2006). 

Além da intensa predação dos pinhões (Iob e Vieira 2008), observa-se, em condições de 

campo, danos à parte aérea causadas por herbivoria e pela ação de patógenos. A tolerância do 

pinheiro brasileiro à herbivoria pode ser observada tanto em indivíduos maduros quanto em 

plântulas. Mattos (1994) observou, em áreas de campo, a presença de indivíduos adultos da 

espécie portando mais de um caule principal. No caso de plântulas, quando estas têm seu 

meristema apical removido por ação de herbivoria, mais de um broto emerge da base do caule 

(dados não publicados), e tal fato possivelmente resulta em plantas adultas multicaulinares. 

Segundo Burrows (1987), em contraste com a maioria das coníferas, meristemas persistentes 

estão presentes nas axilas foliares de diversas espécies do gênero Araucaria, incluindo A. 

angustifolia. Esses meristemas são capazes de se desenvolver em gemas, dando às coníferas 

capacidade de rebrotar após sofrer um dano (Burrows 1987; 1989; 2003). As grandes sementes 

desta espécie provavelmente desempenham importante papel na tolerância a condições adversas 

durante o seu estabelecimento, incluindo possíveis remoções de tecidos por herbivoria. Além 

disto, a transferência inicial das reservas da semente para o hipocótilo subterrâneo da espécie 

(Dillenburg et al. 2010) aumenta as chances de que estas reservas da semente possam vir a ser 

mobilizadas em períodos de danos ou de baixa disponibilidade de recursos.   

O objetivo deste estudo foi investigar e comparar a tolerância de plântulas de A. angustifolia 

oriundas de diferentes tamanhos de sementes em resposta a um dano severo na parte aérea. 

Especificamente, foi analisada a tolerância da plântula ao dano a ela imposto (ou seja, 

compensação de tecido perdido) e a mobilização de amido na semente e nos diferentes órgãos 

das plantas. Neste sentido, foram formuladas as seguintes hipóteses: (1) plântulas originadas de 

sementes grandes apresentam maior tolerância do que plântulas originadas de sementes 



18 

 

pequenas; e (2) plântulas danificadas mobilizam o amido presente na semente e em órgãos 

subterrâneos de estocagem. 

 

Materiais e métodos 

 

Preparo das sementes e plantio 

Os pinhões foram coletados na Floresta Nacional (FLONA) de São Francisco de Paula e 

classificados em dois grupos, com base na massa fresca, sendo estes: sementes pequenas (P) - 

pinhões de 5,0-6,5 g; e sementes grandes (G) – pinhões de 9,0-10,5 g. Depois de realizada a 

classificação dos pinhões, estes foram desinfetados com hipoclorito de sódio a 2% por 20 

minutos. Para reduzir possíveis perdas de unidades amostrais, foram plantados nos recipientes de 

cultivo pinhões já pré-germinados. Como suporte e substrato para a germinação, foram utilizadas 

bandejas com vermiculita úmida. 

Após a etapa de germinação, foi feito, em 28 de agosto de 2010, o transplante dos pinhões 

pré-germinados e a transferência destes para o Departamento de Plantas Forrageiras e 

Agrometeorologia da Faculdade de Agronomia da UFRGS, localizada no município de Porto 

Alegre, Rio Grande do Sul, Brasil (30º01’59” S e 51º13’48” W). Os pinhões germinados foram 

plantados em garrafas plásticas do tipo PET. O substrato utilizado foi areia de granulometria 

média sendo feita irrigação semanal de água. Após o transplante dos pinhões germinados, os 

vasos foram imediatamente dispostos em gaiolas com sombrite, onde a intensidade de radiação 

fotossinteticamente ativa teve uma média de 250 µmol m-2 s-1, com valores mínimos e máximos 

de 150 e 350, respectivamente.  

 

Delineamento experimental 
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Para avaliar os efeitos da remoção da parte aérea no crescimento subsequente de plântulas 

oriundas de diferentes tamanhos de sementes, plântulas de sementes grandes e de sementes 

pequenas de A. angustifolia foram decapitadas no dia 24 de setembro de 2010 (50 dias após a 

semeadura). A decapitação correspondeu à remoção de aproximadamente 80% da parte aérea e 

foi realizada com auxílio de uma tesoura (Figura 1). Estas plantas então foram comparadas com 

plântulas controle que não sofreram dano. O experimento incluiu 48 plantas, distribuídas em 

quatro tratamentos: plântulas controle oriundas de sementes grandes (GC); plântulas danificadas 

oriundas de sementes grandes (GD); plântulas controle oriundas de sementes pequenas (PC); e 

plântulas danificadas oriundas de sementes pequenas (PD). Cada tratamento foi representado por 

12 plantas (unidades experimentais). Foram coletadas seis plantas de cada tratamento, no dia 0 

(para mensurar a quantidade de tecido perdido) e 60 dias após o dano (para as análises de 

tolerância e mobilização de amido após o dano). 

 

Avaliação da tolerância à herbivoria 

A tolerância, que corresponde à compensação do tecido removido, foi medida no final do 

experimento, no dia 3 de dezembro de 2010. Para tanto foram medidas e coletadas as partes 

aéreas, raízes e hipocótilo das plantas dos tratamentos GC, GD, PC e PD (n = 6 por tratamento). 

Essas partes foram secas em estufa a 60 ºC durante uma semana e pesadas em balança analítica 

(Eletronic Balance FA2104N, Bioprecisa). A compensação foi calculada pela razão entre a 

massa de parte aérea de plantas danificadas e massa de parte aérea de plantas controle, sendo a 

compensação total equivalente a 1 (Strauss e Agrawal 1999). Também foram considerados dados 

relevantes para a tolerância e avaliados neste experimento o incremento em comprimento (a 

soma do comprimento de todos os rebrotes de cada plântula), o incremento em massa de parte 

aérea (soma da massa de todos os rebrotes emitidos por cada plântula) e a massa total da plântula 
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(soma das massas de raízes, hipocótilo e parte aérea). Todos estes parâmetros foram medidos 60 

dias após o dano. 

 

Mobilização de amido após o dano 

Para testar se o dano infligido à parte aérea e o tamanho da semente influenciaram na 

mobilização de amido na planta, o conteúdo de amido foi calculado em indivíduos de cada 

tratamento (GC, GD, PC e PD). Para tanto, sessenta dias após a aplicação do dano, seis amostras 

de cada parte da planta (semente, hipocótilo e raiz principal) (n = 6 por órgão por planta) foram 

coletadas e secas em estufa a 60 ºC até atingir massa constante. Do material seco, foi feita a 

extração do amido, que se deu em ácido perclórico 52%, e as quantificações seguiram o método 

por reação com antrona (Mccready et al. 1950). A mobilização de amido foi considerada como 

sendo a quebra do amido em açúcares simples (Boege 2005). Para verificar a porcentagem de 

mobilização de amido nas sementes, foi comparado seu conteúdo entre plantas controle e 

danificadas, segundo a equação:  

[(conteúdo de amido controle - conteúdo de amido dano)/conteúdo de amido controle] x 100 

 

Análises Estatísticas 

A influência do tamanho da semente na tolerância ao dano foi verificada usando-se 

análise de variância (ANOVA) unifatorial. A influência do tamanho da semente e do dano na 

mobilização de amido foi analisada através de ANOVA bifatorial e, em caso de significância (α 

= 0.05), aplicou-se o Teste Tukey de separação de médias. Para todas as análises utilizou-se o 

pacote estatístico Statistix versão 8.0 (Analytical Software).  
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Fig. 1. O dano imposto à parte aérea em plântulas oriundas de sementes grandes e pequenas foi 

realizado como no esquema acima. Adaptado de Dillenburg et al. (2010).  

 

 

Resultados 

 

Tolerância 

Todas as plântulas danificadas emitiram rebrotes, porém o número de rebrotes por 

plântula não diferiu estatisticamente entre os diferentes tamanhos de sementes. As plantas de 

sementes grandes apresentaram em média 2.83 rebrotes enquanto que as plantas de sementes 

pequenas emitiram em média 2.33 rebrotes, sendo que 90% de todas as plantas rebrotadas 

apresentaram dominância de altura de um dos rebrotes. Sessenta dias após o dano, as plântulas 

ainda não tinham apresentado compensação total da remoção do tecido fotossintético. O tamanho 

da semente teve um efeito significativo na compensação e no incremento em massa de parte 

aérea e marginalmente significativo no incremento em comprimento da parte aérea. Plântulas 

oriundas de sementes grandes compensaram cerca de 50% do tecido perdido, enquanto que 

plântulas oriundas de sementes pequenas compensaram cerca de 30% deste tecido (Fig. 2A-B). 

Tais diferenças também se refletiram na massa total da plântula após o dano (Fig. 2C-D, Tabela 
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1), onde a produção de biomassa das plantas de sementes grandes foi significativamente maior 

do que das plantas de sementes pequenas.  

 

Tabela 1. Análise de variância para os efeitos do tamanho da semente na tolerância ao dano 

(ANOVA unifatorial) e para os efeitos do tamanho da semente, do dano e da interação entre 

ambos na mobilização de amido (ANOVA bifatorial: amido em raiz, hipocótilo e semente). 

Variável df F P 

Parâmetros de tolerância    
          Compensação 1 27.4 0.0063 

          Incremento em comprimento 1 4.86 0.0634 

          Incremento em massa de parte aérea 1 8.06 0.0469 

          Massa total da plântula 1 11.17 0.0268 
          Nº de rebrotes 1 0.74 0.4105 

Mobilização de amido    

          Amido da raiz principal    
                Dano 1 58.10 0.0003 

                Tamanho da semente 1 10.22 0.0187 

                Dano x Tamanho da semente 1 5.18 0.0631 

          Amido do hipocótilo    
                Dano 1 129.08 0.0000 

                Tamanho da semente 1 0.43 0.5383 

                Dano x Tamanho da semente 1 0.01 0.9209 
          Amido da semente    

                Dano 1 70.35 0.0002 

                Tamanho da semente 1 78.59 0.0001 
                Dano x Tamanho da semente 1 11.08 0.0158 
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Fig. 2. Tolerância de plântulas danificadas de Araucaria angustifolia em termos de (A) 

compensação; (B) incremento em comprimento; (C) incremento em massa de parte aérea; e (D) 

biomassa total da plântula, em plantas oriundas de sementes grandes (G) e de sementes pequenas 

(P) 60 dias após um dano severo. As barras verticais representam o erro padrão. Asteriscos 

indicam diferenças significativas entre os grupos (n = 6; P ≤ 0.05).   
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Mobilização de amido após o dano 

Tanto a decapitação quanto o tamanho da semente tiveram efeito significativo na 

mobilização de amido nas sementes de plântulas. O conteúdo de amido nas sementes de 

plântulas danificadas foi menor em relação ao conteúdo de amido das sementes das plântulas 

controle e a mobilização de amido nessas sementes foi significativamente mais acentuada em 

plântulas oriundas de sementes pequenas, cerca de 78,9 %, enquanto que a mobilização de amido 

em sementes de plantas oriundas de sementes grandes foi de 63,1 %. A decapitação e o tamanho 

da semente não afetaram a mobilização de amido nos órgãos de estocagem. As plântulas 

danificadas, tanto as oriundas de sementes grandes quanto as oriundas de sementes pequenas, 

apresentaram maior conteúdo de amido na raiz principal e hipocótilo quando comparadas com as 

plântulas controle (Fig. 3, Tabela 1).  
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Fig. 3. Conteúdo de amido em semente, hipocótilo e raiz principal de plântulas de A. angustifolia 

de todos os tratamentos 60 dias após o dano. As barras verticais representam o erro padrão. 

Letras maiúsculas indicam diferenças entre os tratamentos controle e dano, e letras minúsculas 

indicam diferenças entre os tamanhos de sementes (n = 6; P ≤ 0.05). 

 

 

 



26 

 

Discussão 

No presente estudo, a capacidade de sobreviver à herbivoria não dependeu do tamanho da 

semente, uma vez que todas as plantas rebrotaram após o dano. Em estudo de comparação 

interespecífica, foi verificado que 13 espécies lenhosas neotropicais de sementes pequenas 

tiveram falhas no processo de rebrotamento após o dano, levando à mortalidade de muitas 

plântulas (Harms e Dalling 1997). Como a A. angustifolia é uma espécie de sementes grandes, as 

variações no tamanho das mesmas não afetaram a sobrevivência das plântulas que sofreram 

dano.  

Embora todas as plantas danificadas tenham sobrevivido e rebrotado, o aumento no 

tamanho da semente aumentou a intensidade com que a plântula compensou a perda do tecido 

fotossintético sessenta dias após o dano. Além disto, plântulas oriundas de sementes grandes 

apresentaram maior incremento no comprimento e na massa da parte aérea, além de atingirem 

uma maior massa total. Estes fatos nos levam a aceitar nossa primeira hipótese: a de que plantas 

oriundas de sementes grandes apresentam maior tolerância à herbivoria do que plantas oriundas 

de sementes pequenas. Bonfil (1998) relatou resultados semelhantes aos aqui obtidos para duas 

espécies de carvalho, onde, para cada espécie, plantas oriundas de sementes grandes acumularam 

mais massa após herbivoria de 50 e 100% do comprimento da parte aérea do que plantas 

originadas a partir de sementes menores. A presença do efeito do tamanho da semente na 

compensação de massa perdida após um dano na parte aérea é consistente também com os 

resultados observados por Armstrong e Westoby (1993), que compararam a sobrevivência e 

crescimento de 40 espécies de angiospermas australianas com diferentes tamanhos de semente 

após remoção de 95% do tecido fotossintético. Embora a comparação destes autores tenha sido 

inter-específica, como a maioria dos trabalhos que tratam das repercussões do tamanho de 

semente, os resultados também demonstraram um maior crescimento pós-dano em espécies de 

sementes grandes do que em espécies de sementes pequenas.  
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Uma das vantagens das plantas de sementes grandes está em sua maior capacidade em 

lidar com um déficit temporário de carbono no início de seu desenvolvimento (Denslow 1980) e 

uma das causas deste déficit é a perda de tecido fotossintético por herbivoria. Plantas de 

sementes grandes contêm grande quantidade de reservas, fornecendo energia e material para a 

reposição dos tecidos e Foster (1986) afirma que a habilidade de uma planta em se restaurar após 

sofrer um dano por herbivoria está ligada à quantidade e utilização das reservas de sua semente. 

Assim, o tamanho avantajado das sementes de A. angustifolia permitiu a retomada do 

crescimento de todas as plantas danificadas, mas este crescimento foi maior quando as reservas 

supridas pelos pinhões eram mais abundantes.  

As plântulas danificadas, oriundas tanto de sementes grandes quanto de pequenas, 

mobilizaram o amido presente nas sementes, e esta mobilização foi maior quando as sementes 

eram pequenas do que quando eram grandes, visto que o decréscimo no conteúdo de amido em 

resposta ao dano foi bem maior naquelas do que nestas. Estes resultados nos levam a aceitar a 

segunda hipótese deste estudo, que predizia que as plântulas danificadas mobilizariam as 

reservas da semente em maior grau do que as controle após o dano. 

Com base nas variações de massa da semente, Löwe (2011) constatou maior mobilização 

de reservas em sementes grandes do que em sementes pequenas de A. angustifolia durante o 

crescimento inicial de plântulas que não submetidas a dano. Nossos resultados não apenas 

mostram que esta mobilização aumenta com a ocorrência de um dano na parte aérea como 

também que esta mobilização ocorre em maior grau nas sementes pequenas do que nas grandes.  

A maior parte dos trabalhos que analisaram a realocação de carboidratos na planta após 

um dano foi feita em plantas que já não dependiam mais da semente, mas sim de órgãos de 

estocagem, especialmente raízes (Boege 2005; Kabeya e Sakai 2005; Rodgers et al. 1995). No 

entanto, com base em variações de massa, Barberis e Dalling (2008) analisaram a realocação de 

reservas cotiledonares de Gustavia superba durante a emergência de plântulas e verificaram que 
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nem o tamanho da semente e nem a existência de dano afetaram a mobilização destas reservas, 

as quais se deslocaram lentamente em direção às raízes das plântulas. Estes órgãos serviriam de 

fonte de recursos para reposição de tecidos perdidos por herbivoria. Estes resultados contrastam 

com os aqui apresentados, que demonstraram que o dano à parte aérea afeta o consumo de 

reservas do pinhão.  

Plantas danificadas apresentaram maior conteúdo de amido em órgãos subterrâneos do 

que plantas controle, indicando a priorização da estocagem de carboidratos em plantas que foram 

colocadas em situação de risco. A estocagem de reservas em órgãos subterrâneos após o 

estabelecimento das plântulas favorece plantas que são propensas à herbivoria, pois, esgotadas as 

reservas da semente, a reposição de tecidos fotossintéticos perdidos dependerá fortemente da 

realocação de reservas a partir de órgãos de estocagem, como raízes e hipocótilo (Bonfil 1998; 

Barberis e Dalling 2008; Alabarce 2010). Em A. angustifolia, a dependência dos recursos do 

pinhão dura cerca de 100 dias após a germinação (Dillenburg et al. 2010; Löwe e Dillenburg 

2011), e o hipocótilo subterrâneo é um importante dreno inicial das reservas da semente. Além 

de um dreno inicial, este hipocótilo, assim como a raiz pivotante da espécie, atua como 

importantes locais de estocagem de carbono, que serão acionados em momentos de perturbações 

do balanço de carbono da planta em desenvolvimento.  

A razão pela qual esta espécie mantém recursos estocados em órgãos subterrâneos pode 

estar relacionada com uma estratégia de sobrevivência, na qual a grande ocorrência de predação 

dos pinhões por roedores durante o desenvolvimento da plântula (Iob e Vieira 2008) constitui 

uma ameaça ao sucesso de estabelecimento da mesma. Dillenburg et al. (2010) mostraram que os 

recursos da semente de A. angustifolia são alocados e estocados como reservas no hipocótilo em 

um período inicial do desenvolvimento da plântula e este mesmo padrão foi encontrado em A. 

bidwilii por Burrows (1992). A alocação dessas reservas para o hipocótilo no período inicial de 
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desenvolvimento pode reduzir o risco das plântulas perderem toda sua reserva através de um 

evento de dano na parte aérea (Kabeya e Sakai 2003).  

 

Conclusões 

Löwe e Dillenburg (2011) recentemente sugeriram que o tamanho avantajado das 

sementes de A. angustifolia representa um importante mecanismo de tolerância ao 

sombreamento intenso. Os resultados do presente trabalho acusaram a importância das reservas 

da semente da espécie para a tolerância da mesma à herbivoria. Como os resultados aqui 

apresentados referem-se a plantas cultivadas sob sombreamento moderado, lança-se a seguinte 

pergunta: será que os efeitos do tamanho da semente sobre a tolerância à herbivoria também se 

expressam quando as plântulas estão submetidas a uma forte limitação fotossintética devido a um 

intenso sombreamento?  
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Influência da ontogenia na resistência à herbivoria em plantas de Araucaria angustifolia  
 

Fernanda Alabarce* 
Lúcia Rebello Dillenburg* 

 

RESUMO 

Mudanças ontogenéticas em reservas de carboidratos e alocação de recursos podem restringir a 

capacidade das plantas em resistir a um evento de herbivoria. Para avaliar as mudanças 

ontogenéticas nesta resistência, plântulas e plantas juvenis da conífera subtropical Araucaria 

angustifolia foram sujeitas à remoção de mais da metade de sua parte aérea e a tolerância e 

defesa química em resposta a este dano foram quantificadas. Além disso, foram avaliados os 

efeitos do dano nas reservas de amido. Plantas de ambos estágios foram capazes de resistir ao 

dano infligido rebrotando, mas enquanto as plântulas apresentaram uma maior habilidade em 

compensar o tecido perdido, as juvenis se apresentaram mais aptas a se defender de um possível 

novo dano. O conteúdo de amido diminuiu em sementes de plântulas danificadas e 

principalmente em raízes de plantas juvenis, o que demonstra que o uso do amido pós-dano é 

dependente do estágio ontogenético. A concentração de flavonóides nas folhas aumentou 

enquanto que a tolerância diminuiu com a ontogenia. Isto sugere um trade-off entre recursos 

alocados para tolerância e defesa. Os resultados deste estudo sugerem que a ontogenia deve ser 

considerada quando se avaliam as respostas da espécie ao dano por herbivoria e que o estágio de 

plântula da mesma, embora mais vulnerável, é mais tolerante a uma drástica remoção dos tecidos 

fotossintéticos do que o estágio juvenil. 

Palavras-chave: Ontogenia, tolerância, defesa química, herbivoria, alocação de recursos, pinheiro 

brasileiro. 
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ABSTRACT 

The influence of ontogeny in resistance to herbivory in plants of Araucaria angustifolia  

Ontogenetic changes in carbohydrate reserves and resource allocation can constrain the ability of 

plants to withstand an herbivory event. To evaluate the ontogenetic changes in such resistance, 

seedlings and saplings of the subtropical conifer Araucaria angustifolia were submitted to a 

removal of more than half of their shoots, and the tolerance and chemical defense in response to 

this damage were quantified. Moreover, the damage effects on the starch reserves were 

evaluated. Plants of both stages were able to resist to the inflicted damage by sprouting, but 

while seedlings had a greater ability to compensate tissue loss, saplings were more able to defend 

themselves from a possible new damage. Starch content decreased in seeds of damaged seedlings 

and mostly in roots of damaged saplings, which demonstrates that the use of starch after damage 

is ontogenetic stage-dependent. The concentration of flavonoids in leaves increased while 

tolerance decreased with ontogeny. This suggests a trade-off between resources allocated for 

tolerance and defense. The results of this study suggest that ontogeny must be taken into account 

when evaluating the species responses to damage by herbivores, and that the seedling stage, 

although more vulnerable, is more tolerant to a drastic removal of the photosynthetic tissues than 

the sapling stage. 

Key words: Ontogeny, tolerance, chemical defense, herbivory, resource allocation, Brazilian 

pine. 
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INTRODUÇÃO 

 

Plantas em populações naturais possuem variados níveis de resistência à herbivoria, com 

alguns indivíduos relativamente mais resistentes e outros mais suscetíveis (Donaldson e 

Lindroth, 2007). A maioria dos estudos voltados para a compreensão da evolução da resistência 

das plantas tem se centrado em características que evitam um evento de herbivoria (Berembaum 

et al., 1986). Tais características de “defesa” deveriam ser benéficas às plantas, uma vez que 

inimigos naturais geralmente reduzem a aptidão das plantas das quais eles se alimentam 

(Marquis, 1984). No entanto, muitos estudos têm questionado o pressuposto de que o dano por 

herbivoria sempre reduz a aptidão das plantas em populações naturais (McNaughton, 1983; 

Paige e Whitham, 1987; Mauricio et al., 1993). Estes estudos sugerem que algumas plantas 

reduzem os efeitos prejudiciais da herbivoria desenvolvendo uma estratégia alternativa: a 

tolerância ao dano por herbivoria. Tolerância, ou compensação, é a capacidade de uma planta em 

tolerar diversos ataques de herbívoros sem reduzir sua aptidão (McNaughton, 1983). Ao 

contrário da defesa, a tolerância não evita a herbivoria, mas permite à planta compensar o dano 

já infligido pelos inimigos naturais. 

Durante sua ontogenia, ou seja, enquanto elas se desenvolvem de sementes para 

plântulas, juvenis e estágios maduros, as plantas podem ser expostas a diferentes níveis de 

herbivoria (Tiffin, 2002). Como resultado, o impacto seletivo de herbívoros na resistência das 

plantas irá variar com a ontogenia das mesmas, promovendo mudanças na quantidade e tipo de 

resistência durante o desenvolvimento da planta. Tais mudanças estão diretamente ligadas com 

prioridades demográficas (estabelecimento, crescimento, reprodução) e restrições de alocação de 

recursos no decorrer da vida da planta (Weiner, 2004). Em geral, as teorias de alocação de 

recursos supõem que as plantas têm um limitado pool de recursos e que recursos alocados para 
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uma função ou estrutura não podem ser usados para outra, promovendo trade-offs e determinam 

as restrições de alocação de recursos (Weiner, 2004).  

Existem dois processos principais associados com a ontogenia das plantas que podem 

influenciar a alocação de recursos: o aumento do tamanho da planta e a mudança de prioridades 

funcionais ao longo do desenvolvimento da mesma. Por exemplo, o aumento no tamanho da 

planta produz maiores órgãos de aquisição de recursos (raízes e área foliar). Assim, plantas 

menores apresentam maiores restrições em relação à alocação de recursos para produção de 

defesa contra herbivoria. Já as prioridades funcionais de crescimento, defesa, estocagem e 

reprodução também mudam ao longo do desenvolvimento da planta, e essas mudanças também 

podem influenciar conflitos de alocação de recursos (Zhang e Jiang, 2002). Por exemplo, quando 

as plantas atingem a idade reprodutiva, flores e frutos podem necessitar de recursos 

anteriormente estocados para sua produção ou para sua defesa. 

No entanto, esses padrões ontogenéticos de resistência variam com outros fatores. Por 

exemplo, a longevidade do estágio juvenil pode apresentar um importante papel em discriminar 

padrões ontogenéticos de resistência. Plantas lenhosas frequentemente sobrevivem por vários 

anos, até mesmo décadas, como juvenis, antes que fachos de luz permitam a elas crescer e 

amadurecer, tornando-as altamente atrativas aos herbívoros (Feeny, 1976). A defesa química 

durante o estágio juvenil é então muito importante na sobrevivência e é provável que conduza a 

níveis maiores em juvenis comparando com lenhosas maduras. Em contraste, os estágios de 

plântula e juvenil são tipicamente breves em ervas e gramíneas porque elas germinam em densas 

comunidades onde o crescimento rápido é essencial para o sucesso no estabelecimento (Berendse 

e Elberse, 1990). Limitados tecidos de raízes e parte aérea em herbáceas juvenis e plântulas 

limitam ainda mais a aquisição e alocação de recursos para a defesa. Portanto, em ervas e 

gramíneas, devemos esperar que a defesa aumente de plântula/juvenil para o estágio maduro. 

Além disso, o tipo de herbívoro (mamíferos, insetos, moluscos e pássaros) representa outro fator 
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que gera uma variabilidade nos padrões ontogenéticos de resistência, devido às diferenças de 

acesso do herbívoro à planta em cada estágio ontogenético. Por exemplo, vários mamíferos 

herbívoros não podem ter acesso às folhas de plantas maduras e como resultado podem 

estabelecer diferentes pressões de seleção em padrões ontogenéticos na defesa das plantas 

comparado com insetos que possuem acesso tanto a plantas juvenis quanto maduras (Barton e 

Koricheva, 2010). 

No pinheiro brasileiro (Araucaria angustifolia) a capacidade de tolerar um dano à parte 

aérea pode ser observada em indivíduos maduros e em plântulas. Alabarce (2010) observou que 

plântulas de A. angustifolia alocam os recursos presentes na semente para a produção de nova 

parte aérea e que os recursos de suas grandes sementes desempenham um papel fundamental no 

sucesso do estabelecimento da plântula. Já a defesa desta espécie contra herbivoria é 

representada pela presença de flavonóides em suas acículas (Yamaguchi et al., 2009), porém o 

papel ecológico da produção destes compostos ainda é pouco estudado.  Como espécie lenhosa, a 

A. angustifolia possui um período longo no estágio juvenil apresentando um crescimento lento. 

Esta espécie domina a formação conhecida como Floresta Ombrófila Mista e dentro desta 

formação está situada a região dos campos naturais (Castella e Britez, 2004). Em meio à floresta, 

podem ocorrer ataques de mamíferos herbívoros de pequeno porte e ação por patógenos em 

plântulas. Já em campo aberto e bordas de mata, é possível encontrar indivíduos adultos 

portando mais de um caule principal, provavelmente devido aos intensos ataques de formigas 

nesses ambientes enquanto plântulas (Zandavalli, 2006). 

O objetivo geral deste estudo foi investigar como a resistência à herbivoria é influenciada 

pela ontogenia em A. angustifolia, comparando-se o estágio de plântula com o estágio juvenil 

inicial. Mais especificamente, pretendemos responder as seguintes questões: (1) Em qual estágio 

a planta é mais tolerante à herbivoria? (2) Em qual estágio a planta está mais apta a se defender 

quimicamente da herbivoria? (3) Existe um trade-off entre tolerância e defesa? (4) O padrão de 
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mobilização e amido após o dano varia com a ontogenia? A teoria da alocação de recursos 

pressupõe que a fase de plântula é mais tolerante e produz menos compostos de defesa e, sendo 

assim, existe um trade-off entre tolerância e defesa. As plântulas devem alocar recursos da 

semente para a reposição da parte aérea e as juvenis, por não possuírem mais sementes devem 

alocar preferencialmente o amido presente em seus órgãos de estocagem. 

 

 

MATERIAIS E MÉTODOS 

 

Sistema de estudo – Araucaria angustifolia (Bertol.) Kuntze é uma gimnosperma da 

família Araucariaceae, nativa do sul do Brasil. As razões pelas quais nós estudamos esta espécie 

são várias. Primeiro, o fato de ela ocorrer em uma área restrita ao sul da América do Sul e estar 

criticamente ameaçada de extinção segundo a IUCN (International Union of Conservation of 

Nature). Segundo, esta espécie é uma espécie-chave em seu ecossistema que também sofreu uma 

redução drástica ao longo dos anos, ocorrendo atualmente populações isoladas, com baixa 

variabilidade genética e extremamente vulnerável sob a ótica da conservação (Stefenon et al., 

2004). Terceiro, observações de estudos em campo documentaram a existência de intensos 

ataques de herbívoros nesta espécie, principalmente em plântulas estabelecidas em áreas de 

campo e borda de mata. 

Apesar do grande interesse na ecologia de A. angustifolia, poucos estudos têm sido 

publicados acerca da resistência da mesma aos ataques de herbívoros. Esta espécie possui 

capacidade de tolerar um dano severo à parte aérea no estágio de plântula (Alabarce, 2010), 

porém, não existem estudos que confirmem se essa capacidade varia de acordo com a ontogenia 

da planta. 
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Estudo da ontogenia - Estudos em jardins experimentais foram conduzidos na primavera 

de 2010 (plântulas) e na primavera de 2011 (juvenis). As sementes foram coletadas na Floresta 

Nacional (FLONA de São Francisco de Paula, Rio Grande do Sul, Brasil), submetidos ao teste 

de imersão em água e desinfetados com hipoclorito de sódio a 2% por 20 minutos. Foram 

germinadas em recipientes de cultivo contendo vermiculita úmida e quando todas as sementes já 

estavam germinadas elas foram transplantadas para garrafas plásticas do tipo PET com 

capacidade para 2 litros. O substrato utilizado foi areia de granulometria média sendo 

quinzenalmente aplicada uma solução de Hoagland modificada (Taiz e Zeiger, 2004) a 10% de 

sua força. Após o transplante dos pinhões germinados, os vasos foram imediatamente dispostos 

em gaiolas com sombrite, onde a intensidade de radiação fotossinteticamente ativa teve uma 

média de 600 µmol m-2 s-1. As plântulas foram separadas em dois grupos de estágios, para serem 

danificadas aos 2 e 11 meses após a germinação. Estes estágios foram selecionados porque eles 

incluem um estágio óbvio de plântula (2 meses) assim como o estágio juvenil, onde certamente 

as reservas da semente já estão esgotadas (11 meses). De acordo com Lowe (2011), o período em 

que esta espécie não depende mais das reservas das sementes se dá cerca de 100 dias após a 

semeadura. A aplicação do dano, feito nas plântulas aos 2 meses de idade e nas juvenis aos 11 

meses de idade, foi realizado com um único corte na parte aérea utilizando-se uma tesoura. A 

aplicação do dano (simulando um ataque severo de herbivoria) correspondeu a ~ 80% da massa 

total da parte aérea. Plântulas e plantas juvenis foram separadas então em grupo controle e grupo 

de danificadas, totalizando 4 tratamentos: (1) Plântulas controle (PC); (2) Plântulas danificadas 

(PD); (3) Juvenis controle (JC); e (4) Juvenis danificadas (JD). Para a condução desse 

experimento, foram feitas duas coletas em cada tratamento, uma no dia da aplicação do dano e 

outra sessenta dias após o dano (N = 6 por tratamento, totalizando 48 plantas). Em cada coleta, as 

plantas foram medidas e separadas em parte aérea, raiz lateral, raiz principal, hipocótilo e 

semente. As partes foram secas em estufa a 60ºC por uma semana e pesadas em balança analítica 
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(Eletronic Balance FA2104N, Bioprecisa). A tolerância à herbivoria foi considerada como sendo 

a compensação da remoção do tecido fotossintético 60 dias após o dano, através da razão entre 

massa de parte aérea de plantas danificadas e massa de parte aérea de plantas controle, sendo a 

compensação total equivalente a 1 (Strauss e Agrawal, 1999). Outros parâmetros considerados 

relevantes na análise de tolerância são os incrementos em massa de parte aérea, de comprimento 

e de área foliar, tanto de plantas controle quanto de plantas danificadas. Nas plantas controle, o 

incremento seguiu o cálculo: Pf – Pi (sendo Pf = valor do parâmetro final, 60 dias após o dano; e 

Pi = valor do parâmetro inicial, no dia 0 da aplicação do dano). Nas plantas danificadas, o 

incremento em massa de parte aérea foi considerado a massa total dos rebrotes e o incremento 

em comprimento total como sendo a soma do comprimento de todos os rebrotes de cada planta 

danificada no final do experimento. O incremento em área foliar nas plantas danificadas seguiu a 

equação Pf – Pi. Para o incremento em área foliar, a área total de cinco acículas foi medida com 

medidor automático de área foliar (modelo LI-3100, Licor Inc.). Para caracterizar a defesa 

química das plantas, das partes aéreas coletadas 60 dias após o dano, foi analisado o teor de 

flavonóides: foram separadas acículas de seis plantas de cada um dos quatro tratamentos (N = 6 

por tratamento). Do material seco foi feita a extração em etanol 95% e a quantificação seguiu o 

método do complexo cloreto de alumínio descrito por Zhishen et al. (1999). A distribuição de 

biomassa em cada plântula (de todos os tratamentos) foi calculada no final do experimento. Para 

verificar a mobilização de amido após o dano (quebra de amido em açúcares solúveis, segundo 

Boege, 2005), foi quantificado o conteúdo de amido no eixo principal de indivíduos dos quatro 

tratamentos, e ainda em sementes de plântulas, sessenta dias após o dano. Para tanto, seis 

amostras de sementes, raízes e hipocótilo (N = 6 por órgão por planta) foram separadas. Do 

material seco foi feita a extração do amido que se deu em ácido perclórico 52% e as 

quantificações seguiram o método por reação com antrona (Mccready et al., 1950).  
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Análises estatísticas - A influência da ontogenia e do impacto do dano na mobilização de 

amido, na produção de flavonóides e nos incrementos em massa de parte aérea, em comprimento 

e em área foliar, foram analisadas usando-se análise de variância (ANOVA) bifatorial e, em caso 

de significância (α = 0.05), aplicou-se o teste Tukey de separação de médias. Foi realizada 

ANOVA unifatorial (α = 0.05) considerando-se apenas a ontogenia como o único fator para a 

compensação e o dano como o único fator para análise de amido de sementes em plântulas, uma 

vez que as plantas juvenis já não exploravam mais o pinhão. No caso da distribuição de biomassa 

o fator considerado foi a parte da planta. Para todos os testes foi utilizado o pacote estatístico 

Statistix versão 8.0 (Analitycal Software). 

 

 

RESULTADOS 

 

Parâmetros de tolerância – O número de rebrotes emitidos por planta foi significativamente 

maior nas juvenis (4.25 ± 0.25) do que nas plântulas (2.5 ± 0.28) (Tabela 1) não havendo 

dominância em relação a um dos rebrotes para o estágio juvenil e com 85% de dominância de 

um rebrote sobre outro nas plântulas (Fig. 1). A ontogenia e o impacto do dano não afetaram o 

incremento em comprimento. No entanto, enquanto as plantas controle apresentaram aumento 

em área foliar em relação à área foliar do dia da aplicação do dano, as plantas danificadas 

apresentaram uma diminuição na área foliar em relação ao dia 0 sendo que esta diminuição foi 

significativamente maior nas juvenis. Já o incremento em massa de parte aérea foi afetado 

apenas pelo dano, onde o grupo das plantas danificadas apresentou incremento inferior ao das 

plantas controle (Tabelas 2 e 3). A ANOVA unifatorial detectou um efeito significativo do 

estágio na compensação da remoção de tecido fotossintético (Fig. 2a, Tabela 1).  
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TABELA 1. Análise de variância unifatorial para os seguintes parâmetros em plantas de A. 

agustifolia. 

Fator/Variável df F P 
Estágio ontogenético    
          Nº de rebrotes por planta 1 21.0 0.004 
          Compensação 1 81.5 0.0003 
Parte da planta    
          Contribuição relativa PC 2 13393 0.0000 
          Contribuição relativa PD 2 15016 0.0000 
          Contribuição relativa JC 2 15675 0.0000 
          Contribuição relativa JD 2 38413 0.0000 
Dano    
          Amido da semente 1 90.1 0.0002 
 

 

 

Fig. 1. Aspecto de plantas de A. angustifolia ao longo do experimento: plântulas antes (A), logo 

após (B) e 60 dias após o dano (C); e juvenis antes (D), logo após (E) e 60 dias após o dano (F). 
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TABELA 2. Médias (Erro padrão) de variáveis morfométricas e massa de parte aérea em plantas 

controle e danificadas de Araucaria angustifolia de diferentes estágios ontogenéticos ao longo 

do experimento. Letras maiúsculas e minúsculas diferentes representam diferenças significativas 

(P ≤ 0.05) entre estágios ontogenéticos e dano, respectivamente.  

Tratamentos Incremento em massa 
de parte aérea (g) 

Incremento em 
comprimento (cm) 

Incremento em área 
foliar (cm2) 

n 

Plântula contole 1.33 (0.2)Aa 17.0 (0.76)ns 0.53 (0.2)Aa 12 
Plântula danificada 0.42 (0.06)Ab 14.37 (1.47)ns -0.51 (0.16)Ab 12 
Juvenil controle 0.89 (0.12)Aa 14.0 (1.51)ns 0.22 (0.25)Aa 12 
Juvenil danificada 0.33 (0.02)Ab 11.3 (0.3)ns -2.08 (0.06)Bb 12 
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Fig. 2. Mudanças ontogenéticas em: (A) tolerância à herbivoria (compensação) e; (B) defesa 

contra herbivoria (concentração de flavonóides). As barras verticais representam o erro padrão. 

Asterisos indicam diferenças significativas entre os estágios ontogenéticos (n = 6; P ≤ 0.05). 
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TABELA 3. Análise de variância bifatorial de parâmetros medidos em plântulas e plantas 

juvenis de A angustifolia intactas e danificadas no final do experimento. 

Variável df F P 
Incremento em massa de parte aérea    
     Estágio 1 4.64 0.0683 
     Dano 1 31.22 0.0008 
     Estágio x Dano 1 2.11 0.1895 
Incremento em comprimento    
     Estágio 1 6.25 0.0670 
     Dano 1 4.80 0.0599 
     Estágio x Dano 1 0.00 0.9735 
Incremento em area foliar    
     Estágio 1 25.04 0.0010 
     Dano 1 77.51 0.0000 
     Estágio x Dano 1 9.54 0.0149 
Amido do hipocótilo    
     Estágio 1 110.46 0.0000 
     Dano 1 6.47 0.0345 
     Estágio x Dano 1 85.38 0.0000 
Amido da raiz principal    
     Estágio 1 130.18 0.0000 
     Dano 1 43.17 0.0002 
     Estágio x Dano 1 69.49 0.0000 
Flavonóides    
     Estágio 1 920.63 0.0000 
     Dano 1 0.00 0.9921 
     Estágio x Dano 1 228.89 0.0000 
 

Distribuição de biomassa na planta – Houve uma diferença significativa na distribuição de 

massa nas plantas de todos os tratamentos: no estágio de plântula, as plantas controle investiram 

significativamente mais massa em parte aérea do que em raízes e no estágio juvenil as plantas 

controle investiram igualmente em raízes e parte aérea. Em concordância com os resultados de 

reposição de massa perdida, a contribuição em parte aérea nas plântulas danificadas foi maior do 

que em raízes em contraste com o modelo de partição em juvenis danificadas (Fig. 3, Tabela1).  
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Fig. 3. Distribuição de biomassa nas diferentes partes (raízes, hipocótilo e parte aérea) das 

plantas de A. angustifolia no final do experimento nos tratamentos: (PC) plântula controle; (PD) 

plântula danificada; (JC) juvenil controle; e (JD) juvenil danificada. Letras minúsculas diferentes 

indicam diferenças significativas entre as partes da planta (n = 6; P ≤ 0.05).  

 

Defesa química – O dano não apresentou efeito significativo na concentração de flavonóides, 

tanto em plântulas quanto em juvenis. Porém, a concentração deste composto aumentou com a 

ontogenia nas plantas danificadas (Fig. 2b, Tabela 3). 

 

Mobilização de amido após o dano – As plantas juvenis responderam ao dano reduzindo o 

conteúdo de amido do hipocótilo e, principalmente, da raiz, enquanto que as plântulas 

responderam ao dano ao reduzir significativamente o conteúdo de amido da semente mantendo 

altas quantidades (talvez aumentando) em hipocótilo e raízes (Fig. 4, Tabela 3). 
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Fig. 4. Conteúdo de amido em semente, hipocótilo e raiz principal de plantas de A. angustifolia 

de todos os tratamentos 60 dias após o dano. As barras verticais representam o erro padrão. 

Letras minúsculas indicam diferenças significativas entre os tratamentos (n = 6; P ≤ 0.05). 
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DISCUSSÃO 

 

As plântulas apresentaram maior tolerância ao dano do que as plantas juvenis, ou seja, 

foram capazes de compensar rapidamente o tecido perdido. As plântulas apresentaram uma 

melhor resposta ao dano: elas repuseram cerca de 50% do tecido perdido em dois meses 

enquanto que as juvenis repuseram cerca de 10% em um mesmo período de tempo, o que 

responde a nossa primeira questão: plântulas são mais tolerantes do que plantas juvenis aos 

danos causados pela herbivoria. Este resultado concorda com o observado em Prosopis 

glandulosa por Weltzin et al. (1998), onde foi encontrado alto grau de tolerância após a remoção 

da parte aérea durante o período inicial de vida da espécie. Boege (2005), ao comparar a 

capacidade de tolerância em plantas juvenis e adultas danificadas de Casearia nitida, verificou 

que o impacto da desfolhação foi mais negativo nas adultas. Assim, a autora concluiu que a 

ontogenia diminuiu a capacidade de tolerância e que esse impacto negativo em plantas adultas se 

deve às restrições de alocação de biomassa, que deve ser direcionada para a produção de frutos e, 

portanto, a reposição de parte aérea é sacrificada. Os custos das diferenças ontogenéticas na 

resistência podem ser causados por mudanças de prioridade de funções nas plantas (defesa 

química, crescimento e estocagem para reprodução) (Weiner, 2004). Dessa forma, as plantas 

devem atender suas prioridades em face de um dano severo.  

Espécies lenhosas, como A. angustifolia, apresentam um padrão de contínuo decréscimo 

na razão parte aérea:raiz ao longo do desenvolvimento (Wilson, 1988). Estas mudanças na razão 

parte aérea:raiz durante o ciclo de vida de uma planta estão relacionadas com a ontogenia, que é 

controlada por genes. Uma visão alternativa é que taxas de crescimento de raízes e parte aérea 

continuamente se ajustam em resposta à captura de recursos com biomassa alocada com “base 

nas necessidades” (Atwell et al., 1999). No caso de A. angustifolia, o padrão de alocação de 

biomassa em seu desenvolvimento inicial envolve um crescimento pronunciado da parte aérea, 
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que se inicia cerca de 35 dias após a germinação e é sustentado tanto pelas reservas da semente 

quanto do hipocótilo (dreno inicial das reservas do pinhão). Assim, a priorização no crescimento 

da parte aérea em plântulas levou a uma reposição mais rápida do tecido perdido nestas do que 

em juvenis. Esta priorização no crescimento da parte aérea e a tolerância ao dano infligido à 

mesma durante o estágio de plântula estão diretamente ligadas às abundantes reservas do pinhão. 

Desprovida destas reservas iniciais e com severo dano aos seus tecidos fotossintéticos, a planta 

juvenil tem menor capacidade de reposição da massa removida.  

No entanto, as plântulas do pinheiro brasileiro, ao investirem sua energia na rápida 

reposição do tecido perdido, produziram menores níveis de compostos de defesa do que as 

plantas juvenis, o que responde nossa segunda pergunta: as plantas juvenis estão mais aptas a se 

defenderem quimicamente da herbivoria do que as plântulas. Espécies lenhosas nos estágios de 

plântula, juvenil e madura podem diferir na defesa química contra herbívoros. Esse resultado é 

consistente com o observado em Pinus ponderosa por Wagner (1988), onde a defesa induzida 

está restrita a plantas juvenis. Sanches-Hidalgo et al. (1999) também concluíram que existe um 

aumento na produção de defesa química com a ontogenia na lenhosa tropical Nectandra 

ambigens. O custo energético da produção de defesa anti-herbívoro deve ser maior em períodos 

do ciclo de vida quando a competição por carbono entre defesa química e outras funções é 

intensa (Bryant e Julkunen-Tiitto, 1995). No estágio de plântula, a alocação de fotossintatos para 

substâncias como defesas químicas que não sustentam o crescimento seria seletivamente 

desvantajoso (Bryant et al., 1992). Assim, nossos resultados de tolerância e defesa química 

sugerem a presença de um ‘trade-off’ entre essas estratégias ao longo dos estágios de vida de A. 

angustifolia, o que responde nossa terceira questão. Assim, as plântulas mobilizaram suas 

reservas para a reconstrução do tecido fotossintético perdido às custas de baixos níveis de 

flavonóides, enquanto que as plantas juvenis apresentam maiores níveis de defesa química às 

custas de um ritmo mais lento de reposição da biomassa perdida. De acordo com Boege et al. 
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(2007), ‘trade-offs’ podem ocorrer quando as mudanças ontogenéticas na aquisição e 

disponibilidade de recursos determinam o custo-benefício de uma estratégia sobre a outra em um 

dado estágio ontogenético.  

A resistência à herbivoria levou à mobilização de amido das sementes nas plântulas e, no 

caso das juvenis, à mobilização do amido principalmente das raízes, já que estas não possuíam 

mais as reservas da semente. Sendo assim, a mobilização de amido após o dano varia com a 

ontogenia, respondendo à nossa quarta pergunta. Barberis e Dalling (2008) relataram resultados 

muito semelhantes para Gustavia superba, onde o rebrotamento das plantas foi sustentado por 

reservas cotiledonares logo após a emergência da plântula e por reservas radiculares após o 

período de estabelecimento. Existem, porém, poucos estudos que avaliam o impacto do dano em 

plântulas. Como estas possuem ainda as reservas de suas sementes para sustentar o crescimento, 

nós sugerimos que haja um efeito “estabilizador” das reservas nutritivas do pinhão sobre o 

impacto da herbivoria em A angustifolia. A maioria dos estudos com herbivoria em estágios 

iniciais de crescimento aponta para a importância de carboidratos não estruturais presentes nas 

raízes para um evento de desfolhação (Boege, 2005; Kabeya e Sakai, 2005). O primeiro 

observou uma tendência à diminuição de amido de raízes da lenhosa Casearia nitida com o 

aumento nos graus de dano. Já o último constatou que o estoque de carboidratos é mais 

importante do que a disponibilidade de nutrientes no sucesso de rebrote em Quercus crispula. 

Rodgers et al. (1995) simularam o ataque do herbívoro específico de Cedrela odorata aplicando 

danos moderados a severos em plantas de 14 meses de idade e observaram que, 30 dias após o 

dano, houve uma diminuição nas concentrações de amido nas raízes. A diminuição de amido em 

sementes de plântulas e em raízes das juvenis após o dano sugere a quebra de recursos estocados 

em açúcares simples para serem enviados para órgãos, como novas folhas, que foram 

intensamente produzidas pelas plantas danificadas. 
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De forma geral, os resultados aqui apresentados elucidam questões acerca das estratégias 

de resistência e estabelecimento de plantas de A. angustifolia em situações de risco, e de suas 

respostas fisiológicas a estes mecanismos. 
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CONIDERAÇÕES FINAIS 

 

 A resistência das plantas a danos por herbivoria estão relacionados com a disponibilidade 

de recursos da planta, ou seja, a quantidade de recursos que a semente dispõe para o 

desenvolvimento inicial da planta e a disponibilidade desses recursos em uma dada fase da vida 

da mesma. O efeito reserva pode explicar um aumento na tolerância de plantas oriundas de 

sementes maiores. Essa hipótese prediz que, sementes maiores retêm uma proporção maior de 

suas reservas, as quais podem então ser mobilizadas para o crescimento, manutenção e reparação 

da plântula (Green e Jupiter, 2004). No caso de A. angustifolia, essa possui sementes grandes e 

dispõe de grande quantidade de amido em seu megagametófito (Panza et al., 2002), porém, 

dentro desta espécie existe uma variação no tamanho da semente e sabe-se que plantas oriundas 

de sementes maiores têm maiores chances de lidar com injúrias (Westoby et al., 1996). A 

variação no tamanho das sementes pode ser importante para o estabelecimento de plântulas sob 

diferentes condições ambientais. Espécies com consideráveis variações intraespecíficas no 

tamanho da semente devem, portanto, aumentar seu estabelecimento em ambientes heterogêneos 

(Quero et al., 2007). Assim, as grandes sementes do pinheiro brasileiro são de extrema 

importância na aptidão da planta. Em concordância com nossos resultados, Lowe (2011) 

observou que plantas de A. angustifolia oriundas de sementes maiores apresentaram maior altura 

e massa total, o que corresponde a uma melhor aptidão, do que plantas de sementes menores.  

 Porém, as sementes de A. angustifolia são muito vulneráveis à predação por apresentarem 

importante fonte nutritiva para a fauna circundante. Uma possível estratégia adaptativa é a 

transferência de reservas para o hipocótilo subterrâneo no período inicial do desenvolvimento da 

planta (Alabarce, 2010). Estudos anteriores mostraram que esta transferência ocorre cerca de 

cinquenta dias após a semeadura (Alabarce, 2010; Dillenburg et al., 2010; Lowe, 2011). 

Segundo Alabarce (2010), no caso de plântulas de A. angustifolia virem a sofrer predação de 
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seus pinhões e ainda desfolhação por ataque de herbívoros, estas podem se regenerar via rebrote 

devido às reservas contidas no hipocótilo, um órgão subterrâneo e protegido contra perturbações.  

Esta é uma característica específica do período inicial da vida desta espécie, no entanto, 

várias características fenotípicas das plantas podem mudar dramaticamente ao longo do seu 

desenvolvimento (Evans, 1972). Por exemplo, enquanto em um período inicial existe um maior 

investimento em parte aérea do que em raízes, nos períodos mais tardios do desenvolvimento, a 

planta tende a apresentar um equilíbrio entre essas partes. Ou seja, quando a fonte de recursos da 

planta (a semente) se esgota, a mesma deve investir igualmente nos tecidos de captação de 

nutrientes e produção de recursos. Os resultados desse estudo mostraram que o pinheiro 

brasileiro tem capacidade de resistir a perturbações e que, enquanto plântulas, esta espécie 

depende das reservas de sua semente para tolerar tais injúrias. Já as juvenis dependem das 

reservas estocadas principalmente nas raízes. Entretanto, plantas crescidas em ambientes 

diferentes frequentemente apresentam plasticidade a esses ambientes (Gedoc et al., 1996). 

Assim, a resistência das plantas à herbivoria pode depender não só dos fatores internos, como a 

disponibilidade de recursos da semente e a partição dos mesmos na planta ao longo do seu 

desenvolvimento, como também de fatores externos, que podem afetar diretamente os recursos 

citados. 
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