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INTRODUÇÃO
Qualquer fator ambiental, biótico ou abiótico, pode 
ser um fator de estresse para plantas se a sua 
dosagem for muito alta ou muito baixa (Lüttge, 
1997). Assim, condições abióticas severas como 
temperaturas extremas, alta salinidade, ventos 
intensos e déficit de nutrientes e luz podem ser 
consideradas fatores estressantes para as plantas 
(Larcher, 1986). Plantas submetidas a condições 
de estresse realizam ajustes anatômicos, fisio-
lógicos, morfológicos e moleculares para evitar 
ou tolerar as restrições impostas (Lüttge, 1997). 
Porém plantas podem investir seus recursos em 
ajustes para determinado fator de estresse e se 
tornarem mais suscetíveis a outros fatores. Por 
exemplo, uma planta pode crescer estiolada na 
sombra, diminuindo a síntese de compostos secun-
dários (Larcher, 1986) ficando mais vulnerável ao 
consumo de herbívoros. Por outro lado, um ajuste 
para determinado fator de estresse pode gerar 
benefícios secundários frente a outros fatores. 
Sob alta radiação, por exemplo, uma folha pode 
produzir cera e aumentar a grossura da parede 
celular e, consequentemente, ser menos atrativa 
aos herbívoros.

Como fatores de estresse influenciam a herbivoria 
ainda é uma questão em aberto na interação planta 
herbívoro (Stamp, 2003). A principal explicação 
para responder a essa questão é hipótese do es-
tresse vegetal (HEV) (White, 1984 apud Price, 
1991). De acordo com a HEV, a vulnerabilidade à 
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herbivoria aumenta com a frequência ou intensi-
dade do estresse ao qual a planta está submetida 
(White, 1984 apud Price, 1991). Dado que os custos 
da produção de defesas em condições restritivas 
são elevados, é provável que plantas submetidas 
a condições de estresse sejam menos capazes de 
sintetizar defesas químicas e físicas contra her-
bívoros (Rhoades, 1979 apud Price, 1991). Sob 
estresse intenso, plantas estão sujeitas a degra-
dação de enzimas ricas em nitrogênio (Larcher, 
1986). A degradação enzimática reduz a síntese 
de proteínas nas folhas e tal redução leva a uma 
maior concentração de aminoácidos (White, 1984 
apud Price, 1991). Folhas com mais aminoácidos 
e compostos de nitrogênio orgânico livres são mais 
nutritivas e, portanto, mais atrativas para herbí-
voros (Price, 1991).

Embora a HEV seja principal explicação para 
herbivoria em condições de estresse algumas evi-
dências são contrárias a essa hipótese (Price, 1991). 
Uma é a preferência dos herbívoros em relação ao 
tipo de folha. Sob condições de estresse intenso e/
ou frequente, é comum que plantas invistam em 
folhas mais duráveis ou resistentes, através da 
lignificação das estruturas (Körner & Reinhardt, 
1987; Lüttge, 1997; Valladares & Pugnaire, 2007). 
A lignificação aumenta a biomassa da folha e, 
consequentemente, aumenta a densidade das fo-
lhas. Folhas densas estão associadas a uma série 
de características pouco atrativas aos herbívoros 
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(Valladares & Pugnaire, 2007). Portanto, plantas 
sob estresse tendem a possuir folhas mais densas 
e menos atrativa para herbívoros. Nesse sentido, 
proponho uma hipótese alternativa à HEV de que 
uma planta sob estresse intenso apresenta folhas 
mais densas e menos atrativas a herbívoros, de 
modo que folhas sujeitas a estresses mais intensos 
devem ser menos consumidas.

Na restinga, plantas estão sujeitas a diferentes 
estresses como alta temperatura e luminosidade, 
alagamentos esporádicos durante ressacas e vento 
intenso que, juntamente com o sal e a areia, pode 
causar danos mecânicos nas folhas (McLachlan 
& Brown, 2006 apud Ulian et al., 2012). Assim, 
plantas de restinga mais próximas ao mar estão 
sujeitas a estresse mais intenso que plantas mais 
afastadas (Scarano et al., 2001). O gradiente de 
exposição ao vento e deposição de sal de acordo com 
a distância do mar existente na restinga (Casta-
nho et al., 2012) faz dela um ambiente ideal para 
testar as hipóteses que relacionam herbivoria ao 
estresse. Dessa forma, meu objetivo é investigar 
como diferentes intensidades de estresse na res-
tinga influenciam a herbivoria, testando duas hi-
póteses alternativas. De acordo com a HEV, folhas 
sujeitas a estresse mais intenso devem ser mais 
consumidas. Segundo essa hipótese é esperado que 
folhas mais próximas ao mar apresentem maiores 
indícios de consumo por herbívoros que as folhas 
mais distantes. A segunda hipótese é baseada na 
preferência dos herbívoros em relação à densidade 
da folha, na qual folhas sujeitas a estresse mais 
intenso devem ser menos consumidas. A previsão 
da segunda hipótese é que as folhas mais próximas 
devem apresentar menos indícios de consumo que 
as folhas mais distantes.

MATERIAL & MÉTODOS

Área de estudo

Desenvolvi meu estudo em uma área de restinga 
localizada na Reserva de Desenvolvimento Sus-
tentável Barra do Una, no município de Peruíbe, 
litoral sul do estado de São Paulo. A restinga da 
Barra do Una caracteriza-se por uma região de 
dunas, com indivíduos isolados, e uma restinga 
arbustiva ou escrube, com agregados de indivíduos 
de diferentes espécies ou monoespecíficos de Dal-
bergia ecastophyllum (Fabaceae) formando moitas 
de 30 a 60 m de comprimento.

Coleta de dados

Utilizei como modelo de estudo indivíduos da espé-
cie Dalbergia ecastophyllum, planta arbustiva com 

folhas alternas dísticas, típica das vegetações de 
transição entre dunas e restinga arbustiva (Souza 
& Capellari Jr., 2004). Essa espécie é uma das 
poucas lenhosas capazes de colonizar a região de 
dunas e, em geral, é a mais abundante nas moitas 
da restinga arbustiva da Barra do Una (Correia, 
2013).

Realizei as coletas em 50 pontos de amostragem, 
sendo 25 mais próximos do mar e 25 pontos de 
amostragem mais distantes do mar, protegidos 
da alta deposição de sal e da alta intensidade dos 
ventos por moitas. Os pontos de amostragem, dis-
tantes 15 m entre si, eram separados por moitas ou 
conjuntos de moitas descontínuas que variavam de 
30 a 60 m (Figura 1). Em cada ponto de amostra-
gem, coletei todas as folhas em uma secção de 20 
cm de um ramo de D. ecastophyllum. Folhas com 
a presença de galhas foram descartadas.

Figura 1. Esquema dos pontos de amostragem próximos 
e distantes do mar, ao longo da restinga da praia Barra 
do Una.

Utilizei o método proposto por Dirzo & Dominguez 
(1995) para estimar o índice de herbivoria (IH) nas 
folhas coletadas. Esse método permite a análise 
de grande quantidade de folhas em pouco tempo. 
Atribuí visualmente o IH de cada folha de acordo 
com categorias propostas pelo método: 0 (0%), 1 
(0,1-6%), 2 (6,1-12%), 3 (12,1-25%), 4 (25,1-50%) e 
5 (> 50%). O IH de cada ramo foi calculado através 
da média ponderada dos IH folhas coletadas em 
cada secção.

Para estimar a densidade de folhas utilizei a área 
foliar específica (AFE), a razão da área foliar pela 
massa seca da folha, que é inversamente propor-
cional à densidade (Valladares & Pugnaire, 2007). 
Para cada ramo calculei AFE através da área 
foliar total do ramo, obtida através de análise das 
fotografias das folhas, dividida pela massa seca de 
todas as folhas do ramo, pesada em balança com 
precisão de 0,01 g. 
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Análise de dados

Antes de analisar a herbivoria, testei a premissa 
de que folhas mais próximas do mar são mais 
densas, possuindo menor AFE do que folhas mais 
distantes. A diferença entre a média das AFEs dos 
ramos mais próximos do mar e mais distantes foi a 
minha estatística de interesse. Construí o cenário 
nulo através de 10.000 aleatorizações das AFEs 
de cada ramo independentemente da distância do 
mar. Calculei a probabilidade de rejeitar a hipótese 
nula contando o número de vezes que encontrei 
valores maiores ou iguais ao observado e dividindo 
pelo número total de aleatorizações.

Para testar as hipóteses alternativas, a diferença 
entre a média IH dos ramos mais próximos do 
mar e mais distantes foi a minha estatística de 
interesse. Construí o cenário nulo através 10.000 
aleatorizações dos valores de IH de cada ramo in-
dependentemente da distância do mar. Calculei a 
probabilidade de rejeitar a hipótese nula contando 
o número de vezes que encontrei valores menores 
ou iguais ao observado e dividindo pelo número 
total de aleatorizações.

RESULTADOS
Como o esperado, a AFE é menor nas folhas mais 
próximas do que nas folhas mais distantes do mar, 
protegidas pelas moitas (p = 0,007; Figura 2a). 
Entretanto, folhas mais próximas da praia apre-
sentaram maior IH do que as folhas mais distantes 
(p = 0,0073; Figura 2b).

Figura 2. (a) Área foliar específica das folhas de 
Dalbergia ecastophyllum mais próximas e mais distantes 
do mar. (b) Índice de herbivoria das folhas de Dalbergia 
ecastophyllum mais próximas e mais distantes do 
mar. As caixas representam 50% dos dados. As barras 
horizontais dentro das caixas representam as medianas, 
as linhas tracejadas representam o 1º e o 4º quartis. Os 
círculos representam pontos extremos.

DISCUSSÃO
Folhas mais expostas ao estresse, apesar de possu-
írem uma densidade maior, são mais consumidas 
que folhas menos densas de áreas menos expostas.  
Portanto, meus resultados corroboram a HEV 
(White, 1984 apud Price, 1991) e refutam a hipó-
tese de que folhas sujeitas a maior intensidade de 
estresse são menos consumidas por serem mais 
densas. Assim, a densidade da folha em ambientes 
de restinga não limita o consumo por herbívoros. 
Adicionalmente, folhas sob estresse intenso devem 
apresentar algumas vantagens para os herbívoros, 
pois foram mais atrativas ao consumo.

Um dos aspectos relevantes deste estudo é ter 
evidência da HEV para plantas submetidas aos 
mesmo fatores de estresse, porém em diferentes 
intensidades. Testar a HEV em ambientes distin-
tos, tal como no estudo de Zuluaga et al. (2013), 
tem uma série de limitações, pois os diferentes 
ambientes podem ter um conjunto de espécies de 
herbívoros diferentes e diferentes histórias evolu-
tivas das interações herbívoro planta (Fine et al., 
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2004). Além disso, ambientes distintos possuem 
fatores de estresse diferentes, de modo que afirmar 
qual ambiente é mais estressante quando existem 
muitos fatores de estresse envolvidos pode não ser 
confiável.

A HEV foi corroborada apesar de folhas sob estres-
se intenso possuírem maior densidade. De acordo 
com meus resultados, folhas sob estresse intenso 
são mais atraentes aos herbívoros mesmo possuin-
do uma maior proporção carbono por nitrogênio, 
dada pela lignificação. Entretanto, a razão para 
folhas sob estresse intenso serem mais atraentes 
mesmo sendo estruturalmente mais resistentes 
ainda precisa ser estudada. A explicação de que 
folhas sob estresse seriam mais nutritivas por 
ter mais compostos nitrogenados livres pode ser 
contestada. Dado que em condições estressantes 
uma planta sofre mais risco de perder as folhas, 
seria esperado um menor investimento em nitro-
gênio nessas folhas, especialmente em ambientes 
pobres em nutrientes como a restinga (Körner & 
Reinhardt, 1987; Vaz et al., 2013).

Uma explicação alternativa para o resultado en-
contrado é que folhas de maior densidade podem 
acumular os danos da herbivoria ao longo do tempo 
sem serem descartadas. Folhas expostas ao estres-
se intenso podem ser consumidas mais lentamente 
dada as imposições da resistência estrutural das 
folhas densas. A durabilidade de folhas densas 
(Pugnaire & Valladares, 2007) levaria ao acúmulo 
dos indícios de herbivoria. Desse modo, as folhas 
submetidas a estresse intenso aparentam ser mais 
consumidas, mas na verdade o que é visto é um 
acúmulo de danos à folha não percebido em folhas 
de sob condições amenas. 

Concluí que a maior densidade das folhas não é 
um mecanismo que explica o padrão de herbivoria 
em folhas submetidas a diferentes intensidades de 
estresse. Os resultados encontrados suportam a 
HEV, entretanto, o mecanismo de como o estresse 
torna a planta mais vulnerável ainda precisa ser 
esclarecido. Dado que a teoria que suporta HEV 
supõe que folhas fisiologicamente estressadas 
são mais nutritivas e tem menor capacidade de 
produzir compostos químicos defensivos (Price, 
2001), sugiro a análise das propriedades nutricio-
nais e das defesas químicas de folhas submetidas 
a condições de estresse intenso afim de elucidar os 
mecanismo por trás da HEV.
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