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RESUMO: A alocacio de recursos para reproducio em plantas pode ser limitada pela herbivoria. Al-
ternativamente, plantas anuais podem direcionar mais recursos para a reprodu¢io quando enfrentam
forte herbivoria, assegurando sua reproducio no curto periodo de vida que possuem. Investigamos o
efeito da herbivoria na alocacido de recursos para reproducdo em uma planta com ciclo de vida curto.
Medimos a porcentagem de area foliar consumida por herbivoros e estimamos a alocacdo de recursos
para reproduc¢éio pela razdo entre a massa das partes reprodutivas e vegetativas de Pothomorphe um-
bellata (Piperaceae). A razdo entre massas reprodutiva e vegetativa foi independente da porcentagem de
herbivoria. O custo da producao de folhas provavelmente é baixo em P. umbellata, que é uma pioneira
que vive em ambientes com alta disponibilidade de recursos. Nessas condig¢des, o recurso perdido pela

herbivoria ndo seria importante o suficiente para alterar o investimento reprodutivo.
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INTRODUCAO

Os organismos possuem uma quantidade limitada
de energia que deve ser alocada para diferentes
estruturas e fungées ao longo da vida, como repro-
ducdo, desenvolvimento e defesa (Cody, 1966 apud
Karlsson & Méndez, 2005). A alocagdo diferencial
desses recursos energéticos limitados entre as
estruturas e fungdes de um individuo ocorre de
forma a maximizar o sucesso reprodutivo (Fenner
& Thompson, 2005). Para maximizar esse sucesso,
os individuos podem alterar a alocacéo de recursos
entre fungdes ou estruturas ao longo da vida, de
acordo com mudancgas nas condi¢ées ambientais ou
na disponibilidade de recursos. O total de recursos
alocados para a reproducao é definido como o inves-
timento reprodutivo de um individuo. Em plantas,
esse Investimento é composto pelos recursos aloca-
dos para producdo e manutencao de flores, frutos
e sementes (Karlsson & Méndez, 2005).

Em resposta a mudancas em fatores abidticos e
bidticos, as plantas podem alterar seu investimento
reprodutivo como uma estratégia para maximizar
sua sobrevivéncia e de sua prole (Lehtila & Lars-
son, 2005). Dependendo das mudancas nos fatores
abidticos, como luz e disponibilidade de agua,
as plantas podem gerar diferentes respostas em
relacdo a alocacdo de recursos. Quando ha uma
diminui¢do na quantidade de luz disponivel, por
exemplo, muitas plantas diminuem seu investi-
mento reprodutivo, enquanto a resposta a seca é
mais variavel entre espécies (Chiariello & Gulmon,
1991 apud Karlsson & Méndez, 2005). A herbivoria
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é um dos fatores bidticos que pode alterar a alo-
cacao de recursos entre investimento reprodutivo
e vegetativo, pois a area foliar é reduzida, dimi-
nuindo a taxa fotossintética e, consequentemente,
a quantidade de energia disponivel. Sob pressao
de herbivoria, poderia haver mais vantagem em
direcionar recursos limitados para estruturas de
defesa, diminuindo a proporg¢édo de recursos desti-
nados a reproducio (Fenner & Thompson, 2005).

Plantas perenes e anuais podem responder de
forma diferente aos fatores ambientais em relacio
ao investimento reprodutivo (Karlsson & Méndez,
2005). Plantas perenes possuem diversos eventos
reprodutivos ao longo da vida e devem investir
mais recursos em mecanismos que podem aumen-
tar sua habilidade competitiva. Quando enfrentam
limitacao de recursos, essas plantas tendem a
diminuir o investimento reprodutivo (Chiariello
& Gulmon, 1991 apud Karlsson & Méndez, 2005),
pois podem reservar recursos para o proximo ciclo
reprodutivo. Similarmente, em resposta a pressoes
do ambiente que diminuem a quantidade de ener-
gia, como a herbivoria, seria esperado que essas
plantas diminuissem o investimento reprodutivo.
Por outro lado, plantas anuais possuem apenas
um evento reprodutivo ao longo da vida e, por isso,
néo reservam recursos para reproducdo futura
(Karlsson & Méndez, 2005). Quando enfrentam
limitacdo de recursos, plantas anuais geralmente
aumentam a proporcdo de recursos direcionados
para o investimento reprodutivo, de maneira a



assegurar sua reproducéo no curto periodo de vida
que possuem (Hirose et al., 2005). Assim, plantas
anuais poderiam aumentar o investimento repro-
dutivo em resposta a herbivoria, ao contrario do
que seria esperado para plantas perenes.

Considerando que diferentes respostas para o efei-
to da herbivoria sobre o investimento reprodutivo
podem ocorrer em plantas (Whitham et al., 1991) e
que a herbivoria diminui a area foliar, diminuindo
assim a quantidade de energia disponivel para a
planta, o objetivo do nosso trabalho foi investigar
o efeito da herbivoria na alocacao de recursos para
reproducdo em Pothomorphe umbellata (Piperace-
ae), uma planta com ciclo de vida curto e que possui
poucos eventos reprodutivos. Dado que essa espécie
possui ciclo de vida curto, elaboramos uma hipétese
(H,) de que a herbivoria estimula um aumento no
investimento reprodutivo, como seria esperado
para plantas anuais. Contudo, por nao estar res-
trita a um unico evento reprodutivo, essa espécie
poderia apresentar resposta semelhante as plantas
perenes e, sob herbivoria, poderia investir menos
em reproducdo. Assim, elaboramos uma hipétese
concorrente (H,) de que o aumento da herbivoria
limita o investimento reprodutivo em P. umbellata.

MATERIAL & METODOS

COLETA DE DADOS

Realizamos o estudo em uma 4rea de Mata
Atlantica, na estrada de acesso a Reserva de
Desenvolvimento Sustentdavel da Barra do Una,
no municipio de Peruibe, litoral sul do estado de
Sao Paulo. Para avaliarmos como a herbivoria
influencia o investimento reprodutivo, usamos
individuos da espécie arbustiva Pothomorphe
umbellata (Piperaceae) como modelo de estudo.
Coletamos sistematicamente, ao longo de 200 m
da estrada, os primeiros 20 individuos integros de
P. umbellata que estavam com infrutescéncias. No
laboratorio, separamos as estruturas reprodutivas
(infrutescéncias) e as estruturas vegetativas (peci-
olos e limbos foliares) de cada individuo.

HERBIVORIA

Usamos a porcentagem de area foliar consumida
por herbivoros como indice de herbivoria (IH). Para
1sso, tiramos uma foto escalonada em fundo branco
de cada folha de um individuo e usamos o programa
Image J (Rasband, 2014) para analisar as imagens.
Usamos o perimetro da folha para calcular a area
total de cada folha. Para calcular a 4rea consumida
por herbivoros, usamos a ferramenta de contraste
do mesmo programa, que calcula a soma das areas
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em branco, ou seja, as areas faltantes da folha.
Somamos a area foliar de todas as folhas de cada
individuo para obter sua area foliar total. Em se-
guida, somamos a area consumida por herbivoros
de cada folha e obtivemos a area total consumida
por herbivoros do individuo. Para obter o indice
de herbivoria (IH) de cada individuo, dividimos
a area total consumida por herbivoros pela area
foliar total do individuo.

INVESTIMENTO REPRODUTIVO

Calculamos o investimento reprodutivo a partir da
razdo entre as massas de estruturas reprodutivas
e vegetativas de cada individuo. Para calculo da
massa vegetativa, removemos todas as folhas da
planta e separamos todos os limbos foliares dos
seus respectivos peciolos. Para cada individuo,
pesamos todos os peciolos para obter a massa dos
peciolos do individuo em uma balancga de precisio
0,01 g. Sorteamos trés folhas de cada individuo e,
de cada uma delas, removemos um quadrado de
1 cm? de area foliar integra, ou seja, sem marcas
de herbivoria. Pesamos esses quadrados em uma
balanga de precisdo 0,001 g e calculamos a mas-
sa média de 1 cm? de area foliar por individuo.
Multiplicamos esse valor pela area foliar total
dos individuos e obtivemos a massa de todas as
folhas de um individuo. A massa vegetativa total
de cada individuo foi a soma da massa dos peciolos
com a massa das folhas. Para calcular a massa
reprodutiva total de cada individuo, pesamos a
massa de todas das infrutescéncias. Calculamos
o investimento reprodutivo (IR) de cada individuo
a partir da razdo entre a massa reprodutiva total
e a massa vegetativa total.

ANALISE DE DADOS

Utilizamos uma regressido linear para testar a
relagéo entre a razdo das massas reprodutiva e ve-
getativa e a porcentagem de area foliar consumida
por herbivoria (IH). Se nossa H, for verdadeira, a
razdo das massas reprodutiva e vegetativa au-
mentara com o incremento da proporc¢do de area
foliar consumida por herbivoros. Por outro lado, se
nossa H, for verdadeira, havera uma diminuicao
na razao das massas reprodutiva e vegetativa com
o aumento da proporcio de area foliar consumida
por herbivoros. Fizemos um teste de significancia
considerando um cendrio nulo em que as razoes
de massas encontradas foram as mesmas para
todas as porcentagens de area foliar consumida
por herbivoros. Simulamos esse cenario nulo por
meio de aleatorizacgoes das razoes de massas entre
todos os valores de herbivoria. Calculamos a incli-
nac¢do da regressao para cada uma das simulacées



e comparamos o valor observado de inclina¢do com
a distribuigao de valores de inclinagao obtidos sob a
hipé6tese nula (10000 permutacoes, o0 = 0,05). Rea-
lizamos todas as analises estatisticas no ambiente
de programacio R 3.1.3 (R Core Team, 2015).

RESULTADOS

A média da razio entre massa reprodutiva e massa
vegetativa foi de 0,130 (DP +0,084), variando entre
0,023 e 0,288. O ntmero de folhas por individuo
variou de 4 a 15 e a média da propor¢io da area
foliar consumida por herbivoros por individuo foi de
3,71% (DP + 4,51%), variando de 0,35% a 20,30%. A
razao entre massa reprodutiva e massa vegetativa
foi independente da porcentagem de area foliar
consumida por herbivoros (p = 0,734; Figura 1).
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Figura 1. Relacdo entre a razdo massa reprodutiva total (M,)/
massa vegetativa (M,) total e a porcentagem da drea foliar
consumida por herbivoros em Pothomorphe umbellata.

DISCUSSAO

Neste estudo testamos duas hipéteses alternati-
vas para uma planta de ciclo de vida curto: uma
primeira que a herbivoria estimula e a outra que
a herbivoria limita o investimento reprodutivo em
uma planta de ciclo de vida curto. Ndo encontramos
evidéncias de que haja relagio entre a herbivoria
e o investimento reprodutivo em individuos de P.
umbellata e, portanto, ndo corroboramos nenhu-
ma das nossas hipdteses. Assim, individuos de P.
umbellata com maior herbivoria nao alteram a
proporg¢do entre investimento reprodutivo e inves-
timento vegetativo.

Observamos um ponto extremo nos dados, refe-
rente a um individuo com taxa de herbivoria de
quase 50% em apenas uma de suas quatro folhas.
No entanto, dado que P. umbellata aloca recursos
principalmente ao nivel do individuo (Caetano
et al., 2015), a herbivoria de todas as folhas em
conjunto deve representar melhor a alocacéo re-
produtiva e vegetativa do individuo. Além disso,
uma taxa de herbivoria de 20% no individuo pode
ser comum em condi¢des naturais, uma vez que a
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herbivoria média em folhas de espécies da Mata
Atlantica pode chegar a 25% (Neves, 2007). Assim,
esse valor aparentemente extremo da herbivoria
pode ser um efeito do tamanho amostral reduzi-
do, que néo incluiu individuos ao longo de todo o
gradiente até 20% de area foliar total consumida
por herbivoros.

Individuos de P. umbellata com maior herbivoria
nédo alteraram a propor¢ao entre investimento re-
produtivo e investimento vegetativo. Uma possivel
explicacdo é que a herbivoria que observamos seja
mais recente que a producdo das infrutescéncias.
Em uma abordagem experimental, Marquis (1992)
encontrou que o investimento reprodutivo de
Piper arieianum (Piperaceae) diminuiu quando
as folhas foram danificadas trés meses antes da
floracdo, mas ndo quando o dano ocorreu durante
a floragdo. Esse efeito do momento da herbivoria
na resposta em investimento reprodutivo parece
ser um padrao relativamente comum em plantas
(Whitham et al., 1991). Assim, é possivel que o
investimento reprodutivo que observamos em P.
umbellata tenha sido influenciado por uma taxa
de herbivoria, ou a auséncia desta, em um periodo
anterior ao qual realizamos nosso estudo.

Supondo que a herbivoria presente no momento
do nosso estudo seja similar aquela do momento
em que a planta estava alocando recursos para a
reproducao, a auséncia de relacdo entre herbivo-
ria e investimento reprodutivo em P. umbellata
poderia ser explicada por caracteristicas comu-
mente observadas em espécies pioneiras. Espécies
pioneiras apresentam crescimento rapido, estéo
associadas a alta eficiéncia no uso de nutrientes,
altas taxas fotossintéticas maximas e geralmente
ocorrerem em locais com alta luminosidade (Liut-
tge, 1997). Devido a sua area foliar grande, altas
taxas fotossintéticas e alta disponibilidade de luz
solar, individuos de P. umbellata podem produzir
folhas com um baixo custo, pois o ganho de energia
oriundo da fotossintese é alto. Consequentemente,
a perda da area foliar por consumo de herbivoros
ndo causaria grandes danos a planta. Portanto,
o investimento reprodutivo poderia ser mantido
mesmo com perda de area foliar consumida por
herbivoros.

Individuos de espécies de crescimento rapido, como
as pioneiras, podem responder a herbivoria de
maneira diferente dependendo das condicoes am-
bientais que enfrentam ao longo do seu crescimento
(Whitham et al., 1991). Em geral, individuos que
crescem em ambientes com abundancia de agua,
alta disponibilidade de nutrientes e de luz pos-
suem recursos suficientes para repor rapidamente
o tecido perdido por herbivoria e ainda manter o



investimento reprodutivo, ndo sendo, portanto,
influenciados pela taxa de herbivoria na quanti-
dade de recursos que alocam para reproducao. Por
outro lado, individuos que crescem com limitagio
de recursos diminuem o investimento reprodutivo
em resposta a herbivoria (Whitham et al., 1991).
Por estar na borda da estrada, o ambiente em
que coletamos os individuos possuia alta dispo-
nibilidade de luz. Além disso, a média minima de
pluviosidade mensal da regido do local de estudo
é de 90 mm, indicando auséncia de estacio seca
(Tarifa, 2004). Assim, nao hé limitacdo de 4gua no
ambiente onde os individuos foram coletados e o
solo mais argiloso do local pode estar relacionado
a uma alta disponibilidade de nutrientes. Entdo,
é possivel que os individuos amostrados tenham
crescido em condi¢oes que determinam uma au-
séncia de resposta a herbivoria.

Concluimos que a herbivoria nio afeta o investi-
mento reprodutivo de P. umbellata, uma espécie
pioneira de ciclo de vida curto. No entanto, para
investigar se essa resposta pode ser diferente de-
pendendo do evento reprodutivo em que ocorreu a
herbivoria, seriam necessarios estudos que acom-
panhem o investimento reprodutivo e a propor¢ao
de herbivoria nessa espécie em diferentes mo-
mentos ao longo do ciclo de vida. Adicionalmente,
estudos que comparem a resposta a herbivoria
no investimento reprodutivo de plantas de uma
mesma espécie entre condi¢oes de alta e baixa dis-
ponibilidade de recursos podem ajudar a elucidar
qual a importancia da quantidade de recursos na
resposta a herbivoria.
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