‘Estudos comparativos da variabilidade na composicao de resina
‘da folha entre arvore parental e progénie de espécies selecionadas
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Resumo

Este estudo faz parte de uma longa investigacao
2ore a variacdo na composicdo da resina do género
penaea L. (Leguminosae — Caesalpinioideae) e os
Jssiveis papéis ecoldgicos desta, nos diversos ecos-
stemas dos trépicos. O trabalho é o segundo de uma
ie em que serd comparado o padréo de variacdo na
wamposicdo entre a arvore-mde e a progénie dela, tan-
nas diferentes espécies de Hymenaea da Hiléia Ama-
ica, como em outros ecossistemas tropicais. Popu-
zoes de H. intermedia Ducke e H. parvifolia Huber da
Seserva Ducke, do Instituto Nacional de Pesquisas da
®mzzonia (INPA), préximas a Manaus, AM, foram estu-
gas no primeiro trabalho desta série, e sdo reexami-
as no trabalho atual dade o aparecimento de novos
s de plantulas sob algumas destas &rvores. Fo-
estudados também varios individuos de H. courba-
L var. subsessilis Ducke situada no Km 7 da Ro-
#2 Manaus-ltacoatiara, uma darvore de H. courbaril
pisima a Aripuana, MT, e uma populacdo de H. courba-

war. stilbocarpa (Hayne) Lee & Langenheim em mata
. na Estacdo Experimental do Instituto Florestal de
Paulo, no Municipio de Mogi-Guagu. Este trabalho
ou o padrdo descrito anteriormente de que tipos
gicos bem distintos ocorrem freqiientemente na flo-
alta amazénica, mas ndo séo comuns em outros

=ts. Auséncia de variacdo foi observada em adul-
& plantas jovens de H. courbaril var. subsessilis e
plantulas de H. courbaril var. stilbocarpa. Obser-
@es de atividade de insetos herbivoros na Reserva
_ sugerem um modelo ecolégico em que os pa-

2s de variacdo das resinas foliares s&o mantidos
& interacdo coevolutiva com estes herbivoros.

T U(;AO

O presente trabalho é a complementagéo
g uma série que compara padrdes de variagédo
guimica de resinas foliares entre arvores
t.is e suas progénies, em espécies neo-

de Hymenaea L. (Leguminosae, Caesalpinioideae, tribo Detarieae)
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tropicais selecionadas do género Hymenaea L.
(Leguminosae, Caesalpinioideae, tribo Deta-
rieae) .

Sua parte inicial foi apresentada em Lan-
genheim, et al. (1977) . Este estudo foi plane-
jado com o fim de comparar diferentes espé-
cies deste género que habitam ecossistemas
contrastantes: a floresta pluvial da Amazonia
Central, uma savana setentrional (os /lanos
centrais da Venezuela), e uma floresta meri-
dional (mata ciliar do Estado de S&o Paulo) .
Esta investigacdo é parte de um estudo evolu-
tivo abrangente sobre a producdo de resinas,
em que as resinas de caule, fruto e folha de
Hymenaea estdo sendo estudadas comparativa-
mente (Langenheim, 1973) .

O género Hymenaea foi escolhido para es-
tudos minuciosos por vérias razdes. Em pri-
meiro lugar, uma revisdo mundial da ocorrén-
cia de resinas através do tempo geoldgico
demonstrou que a producdo abundante de re-
sina é primariamente um fendmeno dos angios-
permas em habitats tropicais e subtropicais
(Langenheim, 1969) . Em segundo lugar, este
género pertence a subfamilia Caesalpinioideae,
da familia Leguminosae, que é um dos grupos
de maior importancia entre os produtores de
resinas. Ao mesmo tempo, as espécies arbé-
reas de Caesalpinioideae americanas e africa-
nas estdo entre os componentes mais proemi-
nentes de ecossistemas tropicais de baixa
altitude. Além disto, na Regido Neotropical, o
género Hymenaea ocorre em todos os princi-
pais tipos de ecossistemas tropicais de baixa
altitude, da mesma forma como uma de suas
espécies, H. courbaril L. (Lee & Langenheim,
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1975) . Esta espécie estende-se por toda a am-
plitude latitudinal dos tropicos, coincidindo
com a distribuicdo neotropical do género.

A resina foliar de Hymenaea é composta de
hidrocarbonetos sesquiterpenos enquanto que
as resinas de troncos e frutos sdo predominan-
temente compostas de acidos diterpendides e
de pequenas guantidades de hidrocarbonetos
sesquiterpenos. A énfase nos sistemas folia-
res deve-se :

1. a sua relativa simplicidade quimica;

2. a possibilidade de realizar estudos ex-
perimentais em plantas jovens sob con-
digbes ambientais controladas;

3. e também ao fato de que pléantulas tipi-
camente estdo sujeitas a selecéo inten-
$a no campo.

Estudos da variacdo geografica de resinas
foliares demonstraram que as proporcdes rela-
tivas de alguns dos seus principais componen-
tes tém distribuicdc bimodal ou trimodal em
certas populacbes e espécies de florestas tro-
picais (Martin, 1973; Martin, et al., 1974, 1976).
Isto levou a reparticdo de populacdes bimodais
ou trimodais em grupos separados para cada
uma de suas modas discretas. Além disto, a
similaridade de tais grupos através de diferen-
tes populagdes conduziu a caracterizacdo de
tipos composicionais distintos. Estes tipos fo-
ram descritos em mindcias no primeiro traba-
lho desta série (loc. cit.); por conseguinte,
aqui seréo revistas apenas algumas de suas
caracteristicas mais proeminentes.

O Tipo Il contém proporgbes variaveis, po-
rém intermediérias, de cariofileno e & — +
B-selineno, que geralmente sdo os principais
compostos nas resinas. Este tipo é o mais
comum e estad representado em todas as popu-
lagbes até agora estudadas, exceto em uma
(de H. parvifolia), cuja amostra foi pequena
(N = 4). O Tipo Il também é o mais varidvel
de todos, apresentando variagcdo intratipica
continua. O Tipo | contém altas proporcdes de
& — + [(-selineno (acima de 65% dos sesqui-
terpenos totais) e pouco cariofileno (abaixo
de 10%) . O Tipo lll é essencialmente o inver-
so do Tipo | quanto a estes compostos, pois
contém altas proporcdes de cariofileno (acima
de 70%) e relativamente pouco & — + B-seli-
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neno (4% até 27%). Se agruparmos os dados
de muitas populaces, estes trés tipos formam
um continuo. Entretanto, nas populacdes, que
contém os Tipos | ou I, o Tipo Il também est4
presente e em geral é claramente distinto do
outro tipo representado em cada populacéo.

Recentemente, no laboratério da Dra. Jean
Langenheim, foram descobertos novos tipos,
que envolvem outros compostos além de cario-
fileno e selineno. O Tipo IV contém propor¢oes
razoavelmente altas de a-copaeno (acima de
15%) e 8-cadineno (acima de 25%), acompa-
nhados por pouco cariofileno (menos de 10%).
O Tipo V tem altas proporgdes de um composto
ndo identificado (geralmente acima de 60%).
O Tipo VI é semelhante ao | quanto aos altos
niveis dos selinenos e ao baixo cariofileno,
mas além disto tem niveis elevados de d¢-co-
paeno. Os Tipos IV, V e VI ndo formam conti-
nuos com o Tipo ll; entretanto, estudos futuros
poderdo revelar composicbes intermeaidrias
também nestes casos.

Uma das questdes que emergiram do le-
vantamento da ocorréncia de resinas através
do tempo geoldgico envolve o problema de a
evolucdo de produgdo de resinas em arvores
ser um fendmeno tdo marcadamente tropical.
Em outras palavras, quais seriam os fatores
que permitiram ou promoveram a evolugdo da
produgdo de resinas em ambientes tropicais
timidos? As resinas sdo uma classe das subs-
tancias ditas “quimicas secundarias” que one-
ram os recursos das plantas que as produzem,
sem que, na maioria dos casos, parecam ter
qualquer fungéo fisiologica significativa (Tho-
mas et al., 1973) . As resinas sdo constituidas
de terpendides, de modo que o elemento mais
dispendioso para sua producdo é o carbono.
Nas arvores do estrato superior de ecossiste-
mas tropicais Umidos de baixa altitude, fre-
qiientemente nutrientes como fésforo ou nitro-
génio sdo mais limitantes que carbono (Shan-
chez & Buol, 1975) . A disponibilidade de &gua
muitas vezes representa um fator limitante
para a fotossintese. Nos ecossistemas aqui
considerados, a agua raramente é limitante,
com a possivel excecdo de arvores emergen-
tes. Em muitas regides equatoriais, a luz é
geralmente abundante para plantas expostas.
Em florestas pluviais, as &arvores do estrato
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sor vivem em condicdes de luz e agua

jantes, enquanto que as plantas do sub-

saue, incluindo plantulas e plantas jovens,

“arvores, provavelmente s@o extremamente
sitadas por luz (Bjorkman, 1972). Deste
wdo, nos ecossistemas tropicais Umidos de
ixa altitude, as disponibilidades de nutrien-
es para as plantas tendem a ser relativamente
stritos ao passo que poderiamos esperar que
s disponibilidades de carbono e de energia
ssem mais folgados do que em ecossistemas
mperados ou tropicais secos. Poderiamos
wianto considerar que tal flexibilidade nas
wwonibilidades de carbono e de energia, es-
scialmente em relacéo as disponibilidades de
rientes, “permitiria” a evolugéo de producéo
resinas nos tropicos Umidos. No entanto,
D nos conduz a outra questdo: até que pontc
st2 suposta folga de disponibilidade é restrin-
em funcdo da competicdo e predacdo ?
=riamos esperar que, quanto mais restritas
: disponibilidades de carbono e energético se
ynem, face a outras demandas da planta, tais
0 competicdo e reproducdo, tanto maior a
wbzbilidade do desaparecimento da disponi-
lidade para a producdo de resinas no decor-
+ do tempo evolutivo, a ndo ser que a planta
stenha alguma vantagem seletiva desta pro-

=0

se comportem de acordo com o “Principio
Alocacdo” (Cody, 1966, 1974), que enfatiza
‘f2to de que qualquer quantidade de car-
sno alocada para a produgdo de resinas equi-
2= 2 um prejuizo desta quantidade em outros
socessos, como crescimento ou captacdo de
rientes, ambos importantes na competicéo
stre plantas (Mahmoud & Grime, 1976; Sa-
han, 1976) . Assim, a aptiddo total e a dis-
snibilidade de carbono (ou a disponibilidade
=rgética) séo considerados altamente corre-
wos (Orians & Solbrig, 1977) . A competicéo
itas vezes é tida como sendo mais intensa
ecossistemas mésicos produtivos do que
ecossistemas comparativamente improdu-
wos (Terbourgh, 1973), embora a importancia
sativa disto tenha recentemente sido ques-
wzda (Connell, 1978). Certamente, para plan-
2= jovens sob um dossel denso, a luz é o fator
itante mais importante para a fotossintese

mdos. . .

Esta suposicdo sera correta, caso as plan- |

(Bjorkman, 1972) . Esta limitagdo tenderia a
comprimir as disponibilidades de carbono e de
energia, e conseqiientemente também a redu-
zir qualquer “excedente” de producdo fotos-
sintética. Desta forma, as arvores do estrato
superior, e emergentes, em florestas pluviais
sdo limitadas por luz nos seus primeiros esta-
gios de desenvolvimento e mesmo quando
adultas poderdo n#o apresentar excedentes fo-
tossintéticos efetivos. Deve-se lembrar tam-
bém que a abundancia de alcal6ides em plan-
tas destas comunidades é muito aita, embora
a disponibilidade de nitrogénio em florestas
tropicais pluviais seja relativamente restrito
(Levin, 1976) . Assim, parece que a simples
“possibilidade” de producdo de resinas e alca-
i6ides ndo é suficiente para justificar sua ocor-
réncia ampla e continua nos trépicos (imidos.
Conseqiientemente, é necessério investigar fa-
tores alternativos que promovam e mantenham
o investimento de carbono e energia na sintese
e compartimentacéo de resinas nestas plantas.

Freqiientemente, supde-se que a Pressao
de herbivoria é mais alta nos tropicos que em
regides temperadas, face a diversidade e a
abundancia relativamente altas de herbivoros
tropicais (Baker, 1970; Levin, 1975, 1976) . En-
tretanto, um estudo intensivo dos artrépodos
de uma floresta pluvial do baixo Amazonas
mostrou uma alta diversidade e baixa abundan-
cia destes organismos (Elton et al., 1973) . Es-
tes dados aparentemente ndo reforgcam a supo-
sicdo de que a pressdo de herbivoria nesta
floresta tropical pluvial de baixa altitude seja
especialmente intensa. Nao obstante, se exa-
minarmos a proporgdo da producdo primaria
liquida consumida por herbivoros, em diferen-
tes ecossistemas, encontraremos a proporgéo
mais aita em florestas tropicais pluviais. O
percentual médio da producéo primaria liquida
consumida por herbivoros em florestas tempe-
radas é cerca de 3,5 a 4%, enquanto que em
florestas tropicais pluviais este percentual
esta entre 7 e 8% (Golley, 1972; Whittaker,
1975) . Estes autores estimam a média de pro-
ducdo primaria liquida de florestas tropicais
em cerca de 2,0a2,2 kg/m?/ano e de florestas
temperadas em cerca de 1,3 kg/m?/ano. Con-
seqlientemente, a propor¢édo da producéo pri-
maria liquida consumida por herbivoros em
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florestas tropicais parece ser cerca do dobro
desta proporgdo em florestas temperadas e a
quantidade absoluta consumida por unidade de
area cerca de 3,5 vezes maior. Estas compara-
¢oes apoiam a hipétese de que a pressdo de
herbivoria € relativamente alta em florestas
tropicais pluviais, mesmo que a abundancia de
herbivoros (a0 menos de insetos) seja gros-
seiramente equivalente em ecossistemas flo-
restais tropicais e temperados. Isto talvez seja
devido a atividade de os herbivoros ser bem
mais continua em florestas tropicais piuviais
do que em outros ecossistemas que sdo forte-
mente sazonais. Assim, uma abundancia mo-
derada e constante de herbivoros em florestas
tropicais pluviais poderia levar a um consumo
anual total de biomassa muito mais alto do
que o resultado de uma abundancia de her-
bivoros semelhante, porém transitoria, em
um habitat marcadamente sazonal. Além
disto, a alta diversidade de insetos herbi-
voros em florestas tropicais pluviais poderia
ser um fator adicional na presséo de herbivoria
total nestas florestas (Levin, 1976). Deste
modo, a baixa abundéncia observada no Ama-
zonas (Elton, 1973), ndo contradiz necessaria-
mente o postulado de alta pressdo de herbivo-
ria em florestas tropicais pluviais de baixa al-
titude. Um outro fator estreitamente relacio-
nado com o anterior, a pressdo de patdgenos,
também é consideravelmente maior na floresta
tropical pluvial do que em outros tipcs de ecos-
sistemas (Levins, 1975). Este alto grau ae
atividade de herbivoros e patégenos é uma ca-
racteristica que diferencia os ecossistemas
tropicais umidos de baixa altitude de outros
ecossistemas.

Sabe-se que muitos terpenos e terpenéides
estdo envolvidos em interagdes comunitérias
tais como defesa de plantas, atragdo de polini-
zadores e comunicacdo animal por feroménios
(Whittaker & Feeny, 1971). Por conseguinte,
formulamos a hipétese de que as resinas de
arvores tropicais agem como defesa das plan-
tas contra as altas pressdes de herbivoros e
patégenos que ocorrem em florestas tropicais
pluviais de baixa altitude. Estas pressdes cor-
responderiam a fatores ambientais capazes de
promover e manter a produgdo de resinas nes-
tes habitats. Esta hipétese é consubstanciada
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por um estudo dos efeitos da resina foliar de
Hymenaea courbaril em um inseto herbivoro
generalista, Spodoptera exigua (Hiibner) (Stub-
blebine & Langenheim, 1977) . Este estudo evi-
denciou efeitos tanto téxicos quanto repelen-
tes da resina sobre este herbivoro, o que indica
um papel ecoldgico das resinas como defesas
da planta.

Muitos compostos quimicos secundérios
de plantas, inclusive as resinas e alcaldides,
apresentam uma notdvel diversidade em plan-
tas tropicais. E possivel que esta diversidade
quimica ndo passe de um reflexo da alta diver-
sidade de espécies encontrada em comunida-
des florestais tropicais pluviais. Tal observa-
¢ao, entretanto, apenas transfere o problema
da diversidade das substancias quimicas para
os taxons biolégicos, sem ajudar e explica-lo.
Se a funcdo primaria de resinas for realmente
de defesa das plantas contra herbivoros e pa-
tégenos, parece provéavel que os herbivoros e
patégenos possam também influenciar os pa-
droes de variagdo da quimica de resinas. Esta
idéia foi postulada para alcaldides (Levin.
1976), e também para as resinas de certas co-
niferas (Edmunds & Alstad, 1978). Para que
o0s herbivoros possam influenciar a diversidade
de compostos secundarios, é necessério que
0s mesmos sejam diferencialmente inibidos ou
repeiidos por diferentes compostos. Em ou-
tras palavras, se todos os compostos secunds-
rios tivessem o mesmo efeito em todos os
herbivoros, dificilmente os herbivoros influen-
ciariam o grau de diversidade dos compostos
Tais efeitos de inibigdo diferencial pelas resi-

- nas séo conhecidos tanto para insetos (Smith,

1972) quanto para mamiferos herbivoros
(Maarse & Kepner, 1970) . Conseqlientemente,
além da hipotese de os herbivoros terem sido
e continuarem sendo fatores significativos na
evolucdo e manutencdo de sistemas de resi-
nas, estamos propondo que a herbivoria é ca-
paz de influenciar os padrdes de variacdo da
composicdo de resinas.

Estas hipéteses orientaram em grande par-
te a investigacdo evolutiva mais ampla da pro-
ducdo de resinas, como também boa parte das
pesquisas especificas sobre Hymenaea. O es-
tudo aqui relatado, sobre as relagées da quimi-
ca de resinas foliares de &rvores parentais e
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suas progénies, também foi desenvolvido den-
tro do contexto geral das hipéteses acima ex-
postas. Os dados descritivos obtidos para este
estudo em ecossistemas de savana e de flo-
resta pluvial equatorial, foram direcionados
para aumentar nossa compreensido de como a
pressdo de herbivoros poderia contribuir para
a manutencdo da producdo e da diversidade de
resinas em Hymenaea.

DESCRICAO DAS AREAS DE ESTUDO E ESPECIE
INVESTIGADAS

Para obter um conhecimento mais minucio-
so dos padrdes de variagdo da composicio de
resinas foliares de Hymenaea, buscando ao
mesmo tempo compreender as possiveis cau-
sas desta variacdo, escolhemos espécies e
populacdes que permitem dois tipos de compa-
racdo: a comparacdo da composicido de resi-
nas foliares de populagdes que ocorrem em
diferentes tipos de ecossistemas e a compara-
cdo de resinas foliares em arvores parentais e
suas progénies. No primeiro trabalho desta
série, foram comparadas as relagdes arvore
parental/progénie em duas espécies de flores-
ta pluvial primaria de terra firme (floresta alta)
da Amazénia central (H. intermedia Ducke e
H. parvifolia Huber), e uma espécie das sava-
nas (/lanos centrais) da Venezuela (H. courba-
ril L. var. courbaril) (Langenheim et al., 1977).
O presente trabalho descreve outras relacdes
de drvores parentais e suas progénies H. inter-
media e H. parvifolia na mesma floresta primé-
ria da Amazonia central; H. courbaril L. var. sub-
sessilis Ducke em capoeira de floresta arenico-
la, proxima a Manaus; H. courbaril var. courbaril
em floresta pluvial primaria de terra firme (flo-
resta alta) no Estado de Mato Grosso do Norte;
e H. courbaril var. stilbocarpa (Hayne) Lee &
Langenheim, em mata ciliar do Rio Mogi-Gua-
cu, no Estado de Sao Paulo (Fig. 1).

As arvores de H. intermedia e H. parvifolia
aqui estudadas, ocorrem préximas a Manaus,
em floresta da Reserva Ducke, pertencente ao
Instituto Nacional de Pesquisas da Amazodnia
(INPA) . Esta area de estudo, bem como estas
duas espécies, sdo descritas no trabalho ante-
rior (Langenheim, et al., 1977) . O individuo de
H. intermedia examinado no presente trabalho

Estudos. . .

é a arvore n° 89 do estudo fenolégico em an-
damento na Reserva Ducke (Araujo, 1970) e é
uma das arvores estudadas na primeira parte
desta investigacdo (Tabela 1). A arvore de H.
parvifolia néo foi estudada anteriormente e en-
contra-se préxima a arvore n? 446 do estudo
fenolégico (Tabela 1). As &rvores de courbaril
var. subsessilis do presente trabalho consiste
em um grupo de seis individuos localizados no
Km 7 da Rodovia Manaus-ltacoatiara. Estas ar-
vores estdo muito préximas & rodovia, em ca-
poeira, que anteriormente era floresta arenico-
la, atualmente distante da mata. Além de
estarem préximas a estrada, ha diversas casas
no local e a drea é altamente perturbada. Todas
as seis arvores ocorrem em um raio de 12 a
15 metros, diferindo claramente das baixas
densidades de H. intermedia e H. parvifolia na
floresta de terra firme da Reserva Ducke (Lan-
genheim, et al., 1977). Os dados de H. courba-
ril, de Mato Grosso do Norte, foram obtidos de
de uma éarvore de floresta pluvial de terra firme
(floresta alta) na estacdo do INPA, proxima a
cidade de Aripuana.

No Sudeste do Brasil, foi estudado um
grupo de arvores de H. courbaril var. stilbocar-
pa, em uma mata ciliar a margem do rio Mogi-
Guacu. Esta mata, conhecida como Mata da
Figueira, pertence a Estagdo Experimental de
Mogi-Guacu, do Instituto Florestal do Estado
de Sdo Paulo. Esta estacdo localiza-se cerca de
30 km da cidade de Mogi-Mirim e a cerca de
8 km da cidade de Conchal, em Sao Paulo. A
variedade stilbocarpa é nativa em matas cilia-
res ao longo de rios e em florestas de planalto
do Estado de S&o Paulo, além de algumas re-
gides adjacentes nos Estados do Rio de Janei-
ro, Minas Gerais e Goi4ds (Lee & Langenheim,
1975) . As arvores estudadas situam-se entre
o rio, por um lado, e um brejo sazonal, por
outro. Todas as sementes coletadas nesta area
sé@o provenientes de uma Unica arvore.

MATERIAIS E METODOS

Foram coletadas folhas das drvores adultas
de H. intermedia, H. parvifolia e H. courbaril
var. stilbocarpa. Estas coletas foram enviadas
a Universidade da Califérnia, em Santa Cruz
(UCSC), para anédlises quimicas das resinas
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Fig. 1 — Localidades das populacées estudadas de Hymenaea.
foliares. As folhas da arvore de H. courbaril destas duas &rvores parentais devem ser con-
do Mato Grosso do Norte foram analisadas por sideradas provisoérias.

cromatografia em fase gasosa (GLC), no De-
partamento de Fitoquimica do INPA, em Ma-
naus. As folhas de H. intermedia, H. courbaril
var. stilbocarpa foram analisadas varios meses
ap0s sua coleta, face a um inesperado atrasc

" As plantulas e plantas jovens coletadas no
campo e incluidas neste estudo foram analisa-
das na UCSC em cerca de um més apds sua
coleta. Pouca ou nenhuma solidificacdo ocor-
reu nestas amostras. Os frutos maduros cole

no transporte do material, ap6s sua remessa tados no campo foram tratados com dissulfeto
a partir do INPA. Por ocasido da anéalise destas de carbono, no INPA, para matar os insetos
folhas, suas resinas ja estavam parcialmente, predadores de sementes (principalmente cur-
(e em alguns casos completamente) solidifi- culionideos do género Rhinochenus e scoliti-
cadas. Por esta razdo, as anilises quimicas deos) . Estes frutos foram enviados 2 UCSC,
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onde as sementes foram postas para germinar.
As plantulas resultantes foram mantidas em
estufa, em temperatura acima de 219 C, com
umidade relativa geralmente acima de 70%,
embora ocasionalmente caisse até cerca de
50% em dias muito quentes. As folhas madu-
ras destas plantulas foram coletadas e pesadas
imediatamente ap6s remocdo do peciolo e dos
pecidlulos. As folhas sofreram extracdo tripla
com n-pentano de alta pureza e em seguida os
extratos foram filtrados com sulfato de sédio
anidro. A solucéo final foi concentrada sob um
fluxo lento de nitrogénio e analisada direta-
mente por GLC (Carbowax 2,5% em Gas-
Chrom Q 100/120, 8 m x 3 mm, FID, integrador
- eletronico) . Todas as computagdes foram rea-
~ lizadas num computador PDP 11-45, na UCSC.

RESULTADOS
VARIAGAO ENTRE ARVORES PARENTAIS

O primeiro artigo deste estudo (Lange-
nheim et al., 1977) indicou que a variacéo intra-
individual na composicdo de resinas foliares
de adultos é muito baixa. Este resultado é con-
sistente com resultados anteriores, que de-
monstraram baixa plasticidade fenotipica de
composicdo de resinas também em plantas jo-
vens. Estes dados indicam que a composicgio
das resinas foliares reflete diretamente o ge-
nétipo, tanto em adulto quanto em plantas jo-
vens. Neste contexto, nota-se a tendéncia ge-
ral, em &rvores adultas, de apresentarem pro-
porcionalmente mais cariofileno do que as

TABELA 1 — Espécie, localidade, niimero de coleta e representacdo de tipos entre individuos de arvore adulta,
s plantulas coletadas debaixo da arvore-mae, e plantulas germinadas na estufa.

Tipos de composicdo *

Plantula coletada | piantula germi-
Espécies Localidade N. de Coleta Adulta debaixo da wdACha sty
arvore-mae
Reserva Ducke JHL 6058
H. intermedia Amazonas 1 (n* 10 (1)
arvore n° 89 WHS 150
. Reserva Ducke
4 = Amazonas
- H._ parvifolia perto da Arvo- WHS 45 1 () 4 (V)
re n° 446
‘H. courbaril var. Manaus WHS 9-13
3 WHS 151 6 (1) 10 (I
subsessilis Amazonas JHL 6139
Aripuani
courbaril Mato Grosso do | WHS 60 1 (I 1013, 4 (ID
Norte
. courbaril var. Mogi-Guagu
] WHS 141 1 (VD) 10 (1D
- stilbocarpa Séo Paulo

%ipo I, (**) andlise repetida 5 vezes.

numeros da Reserva Ducke correspondem as arvores sob estudos fenolégicos, (*) 10 (II) significa dez individuos
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plantulas (Fig. 2 e 3). Até mesmo as arvores
do Tipo Il tém niveis de cariofileno relativa-
mente altos para o Tipo Il. Este mesmo padrao
foi encontrado em Hymenaea, na savana vene-
zuelana, na primeira parte deste estudo. A
Unica excecéo clara nos dados aqui relatados é
a arvore de H. courbaril var. stilbocarpa de Séo
Paulo (Fig. 3); entretanto, é possivel que a
baixa taxa de cariofileno neste adulto seja um
artefato da solidificacdo de resina ocorrida
entre a coleta e a andlise. Por outro lado, se
esta baixa taxa de cariofileno for real, ndo se-
ria inteiramente aberrante, uma vez que estu-
dos anteriores demonstraram que plantas desta
locaiidade contém tipos composicionais distin-
tos (Martin et al., 1974, 1976) .

RELACOES ARVORE PARENTAL — PROGENIE

O presente trabalho demonstrou que, em
determinadas condigdes, o tipo composicional
do adulto pode estar representado na popula-
¢ao de pléantulas sob a arvore (Tabela 1, Fig. 2).
No caso de H. intermedia (Tipo Il), na Reserva
Ducke, apareceu uma nova coorte (') de plan-
tulas, no intervalo entre o estudo precedente e
o atual. O estudo precedente examinou plan-
tas jovens que tinham trés a cinco anos de
idade, todas do Tipo VI; por outro lado, as
plantulas do estudo atual tinham menos de um
ano, e todos foram do Tipo II.

Quanto & H. courbaril var. subsessilis, a
composicéo de resinas foliares das plantulas
€ caracteristicamente do Tipo II, com muito
pouca variacao intratipica. Esta composicédo é
semelhante a composicdo de plantas jovens
de uma localidade proxima, analisadas em um

estudo anterior (Martin et al., 1974, 1976) .

Somente quatro plantulas de H. parvifolia
cresceram até o tamanho minimo necesséric
para andlise e todas elas pertenciam ao Tipo
V. Este é um dos poucos casos até agora evi-
denciados, em que o Tipo Il ndo esté represen-
tado em plantulas germinadas em estufa; en-
tretanto, o tamanho da amostra é suficiente-
mente pequeno para esta auséncia ser devida
apenas a um erro de amostragem. Uma outra
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70+ TIPO ¥ 2. d-copaeno
60 6. [3-copaeno
50 . 7. cariofileno
40 12. B-humuleno
30 13, 7-muuroleno
20 15. a-+f3-selineno
10 m : 16. 7-cadineno
il [l f I7. &-cadineno

123456789I011121314I516171819
NUMERO DE SESQUITERPENA

Fig. 2 — Gréaficos de barra mostrando composicdo de

resina foliar das é&rvores-mées e das plantulas de H.

intermedia e H. parvifolia na Reserva Ducke, Manaus,

Amazonas. Um desvio-padrédo é mostrado em cima e
embaixo de cada média.

amostra pequena (coleta JHL 5619, N = 2)
também resultou em duas plantulas do Tipo V,
em- estufa. Este resultado é consistente com
padrbes relatados no primeiro trabalho, quanto
a H. parvifolia, em que apenas uma em 25 plan-
tulas pertencia ao Tipo Il, as restantes sendo
dos Tipos | e V. Se estas plantulas forem re-
presentativas, estardo indicando um padréo ati-
pico, especialmente porque uma das &rvores

parentais em questdo provavelmente pertence

(1) — Coorte — Conjunto de individuos da mesma faixa etédria.
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20 Tipo Il (Tabela 1, Fig. 2). A composicdo de
resina de folhas primarias maduras foi compa-
rada com a composicdo de folhas bifolioladas
maduras nestas quatro plantulas de H. parvifo-
lia (Fig. 2, Tabela 2). As correlagbes encon-
tradas demonstram que a composicdo da folha
priméria prediz bem a composicdo das folhas
bifolioladas da plantula.

No individuo de H. courbaril de Mato Gros-
S0 a variacdo € mais proxima dos padrbes de
- florestas pluviais encontrados no estudo pre-
~ cedente de 4rvores parentais e suas progénies.
- A composicao da arvore parental foi classifica-
" da como Tipo II, embora se trate de uma com.
' posicdo intermediaria muito préxima ao Tipo
M. As quatro plantuias do Tipo Il sdo altamente
 wariaveis entre si (notem-se os elevados des-
- wios-padrées na Fig. 2), enquanto que a quinta
- plantula pertence claramente ao Tipo I, com
“elevado o — + [-selineno e pouco cariofileno.
‘Desta forma, existe um grau relativamente
alto de variacdo na progénie e, neste caso, a
‘composicédo especifica da arvore parental ndo
&sta representada na progénie, embora o seu
tipo composicional apareca nas plantuias.

A composicdo da resina foliar da arvore
dulta de H. courbaril var. stilbocarpa parece
i€ certo ponto andmala. Ela parece-se mais
2om o Tipo VI de plantulas de H. intermedia e
Bortanto foi provisoriamente classificada como
=2l Entretanto, este resultado poderia ser um
ariefato devido a solidificacdo da resina na

mostra. A variacéo nas plantulas desta arvore
wresenta diferencas marcantes em relacdo
s resultados anteriormente encontrados em
antas jovens desta variedade coletadas na
mesma regido. Martin et al. (1976) encontra-
plantas jovens do Tipo Il e Ill em coletas
eriores, nesta localidade, além de uma plan-
2 jovem do Tipo |, em outras populagées exis-
es em habitats bastante diferentes. As
ulas analisadas no presente trabalho fo-
coletadas de uma tnica arvore e apresen-
uma composicdo caracteristica do Tipo
_muito pouco varidvel. Também nestas plan-
s foram comparadas as composicées de
Mas primédrias e folhas bifolioladas e, da
sma forma que em plantulas de H. parvifolia,
fodos os individuos investigados a compo-
=0 das resinas dos dois tipos de folhas foi

e

praticamente idéntica. Isto indica, mais uma
vez, que as resinas foliares de folhas primarias
e bifolioladas sdo derivadas do mesmo sistema
genético e também que folhas primérias madu-
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Fig. 3 — Graficos de barra mostrando relagdes entre

arvore-mée e progénie para H. courbaril nos Estados de
Amazonas, Mato Grosso do Norte e Sio Paulo. Um

desvio padrdo é mostrado em cima e embaixo de cada
média.
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ras podem ser usadas para identificar a compo-
sicdo geral das resinas foliares das plantulas

Um resultado geral destas anélises, tam-
bém evidente em diversas anéalises do estudo
precedente, é que nos casos em que a arvore
parental é do Tipo Il e este tipo est4 represen-
tado em sua progénie, a composicdo da arvore
parental muitas vezes apresenta uma razio de
cariofileno para selineno mais elevado do que
as plantulas do Tipo II. E possivel que isto in-
dique a existéncia de pequenas mudancas on-
togenéticas no decorrer da matura¢do da 4r-
vore.

TABELA 2 — Os coeficientes de correlagio para com-
paracées de cada sesquiterpeno entre fo-
lhas primérias e folhas bifolioladas. Da-
dos ajuntados por H. parvifolia e H. cour-
baril var. stilbocarpa.

Nimero Sesquiterpeno Média r
1 o — cubebeno 0.8 -0,51
2 o, — copaeno 2,1 0,99 *
3 desconhecido 04 0,79 *
6 " B — copaeno 13 0,8 *
7¢ cariofelino 17,6 087 *
12  — humuleno 4.1 082 *
13 V= muuroleno 25 0,77 *
14 desconhecido 20,0 099 *
15 & + [ selineno 37,4 099 *
16 § — cadineno —_— —_—
17 Y= cadineno 1,0 0,47

— Numeros de sesquiterpenos correspondem aos ni-
meros nos graficos de barra. (* indica significativa
ao nivel de 0,01%).

DISCUSSAO E CONCLUSOES

No primeirc estudo desta série, foi verifi-
cado que, na maioria das arvores, o tipo com-
posicional da arvore parental ndo esta repre-
sentade na populacdo de plantas jovens cres-
cendo préxima a ela. NZo obstante, o tipo
composicional da &rvore parental em geral
ocorreu em plantulas germinadas em estufa,
a partir de sementes obtidas da &arvore. Este

dado sugere que, no decorrer do tempo, as

plantulas ou as plantas jovens do mesmo tipo
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composicional da arvore parental sdo seletiva-
mente eliminadas da populagdo sob a &rvore.
Embora plantulas do Tipo Il estivessem cres-
cendo sob uma arvore do mesmo tipo (H. in-
termedia na Reserva Ducke) estas plantulas
eram jovens na época em que as coletas foram
realizadas e tinham sido sujeitas a selecdo por
menos de um ano. Os resultados relatados
nestes dois trabalhos, acrescidos de algumas
observacgdes sobre herbivoria no campo, suge-
rem um sistema coevolutivo que inclui Hyme-
naea e os herbivoros comedores de folhas que
atacam estas plantas.

O MODELO

Nas florestas altas de terra firme, proxi-
mas a Manaus, muitas arvores perdem suas
folhas durante uma estacéo relativamente seca
e imediatamente produzem um novo conjunto
de folhas (Langenheim et al., 1973) . No decor-
rer deste rebrotamento, as arvores apresentam
uma alta densidade de folhas jovens, suculen-
tas e relativamente nutritivas. Estas folhas sédo
muito apreciadas por diversos herbivoros, tan-
to mamiferos quanto insetos (Maarse & Kep-
ner, 1970; Feeny, 1970, 1976) . Embora a arvore
madura seja uma entidade persistente e cons-
picua (conspicuidade no sentido de “apparen-
cy” de Feeny, 1976), uma &rvore em fase de
rebretamento de folhas é muito menos aparen-
te, devido ao curto periodo de tempo em que
as folhas permanecem tenras e suculentas.
Assim se poderia esperar que uma arvore re-
brotante pudesse freqlientemente escapar do
ataque por herbivoros face a sua relativamente
pequena conspicuidade. N&o obstante, arvores
que cheguem a ser atacadas, poderiam ser to-
talmente desfolhadas sob certas condicées,
isto é, (1) se o ataque comecar logo apés o
inicio do rebrotamento; (2) se as populacées
herbivoras iniciais forem relativamente gran-
des e (3) se as defesas da arvore ndo impedi-
rem um ataque intenso. Nas florestas altas
préximas a Manaus, este tipo de herbivoria
altamente evidente é freqiientemente obser-
vado por parte de lagartas de lepidépteros
(WHS, observagdes pessoais; Jodo Aluisio de
Souza, comunicagdo pessoal). O esgotamento
do suprimento de alimento na copa da arvore
atacada muitas vezes resulta numa stbita mi-
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2o de lagartas de ultimos estadios da copa
o solo da floresta diretamente sob a ar-

Muitas destas lagartas estdo suficiente-
e desenvolvidas para empupar em segui-
por outro lado, um grande nimero ainda
isca ativamente alimento adicional. Somente
wores individuais esparsas sofrem este tipo
¢ ataque durante a estacdo seca. Deve-se
war também que, quando uma arvore indivi-
2l é atacada desta forma, muitas vezes exis-
arvores proximas da mesma espécie que
sdo atacadas. Assim a conspicuidade rela-
mente baixa de &rvores rebrotantes em
florestas introduz um importante elemento
sdomico na predicdo de uma determinada
‘. e ser atacada ou ndo em qualquer ano
gticular .

- Uma vez que as substancias quimicas se-
adérias nas folhas tém um efeito deletério
erico sobre os insetos e se a variacdo na
vosicdo destas substancias tiver algum
sito diferencial nos herbivoros, entédo € pro-
we! que as lagartas dos dltimos estadios que
aram da copa para o solo da floresta estejam
eptadas a composicdo da arvore adulta. Isto
eria, seja através da selecdo drastica nos
imeiros estadios, seja através do habito no
gorrer do desenvolvimento das lagartas; am-
estes fendmenos sdo bem conhecidos em
tos (Hagen, 1976; Harcourt, 1969; Manning,
: Assim, é provavel que estas lagartas
sfiram plantas com composicdo de resina
iar semelhante & composicdo da &rvore pa-
%2l . Tratando-se de lagartas do ultimo esta-
sao suficientemente moéveis para procurar
composicdo quimica preferida no solo da
gesta. Isto aumenta consideravelmente a
sabilidade de plantulas ou plantas jovens
composicdo quimica foliar semelhante a
- arvore parental serem preferencialmente
scadas. Concomitantemente, aumenta a pro-
bilidade de a composicdo quimica foliar das
mtas sobreviventes ser diferente da compo-
20 parental. Uma vez que a composicéo
'mica foliar esta sujeita a um controle gené-
» estrito e modificacdes ontogenéticas séo
pto reduzidas, esta selecdo por herbivoros
dera a manter e possiveimente a aumentar

:as sobreviventes e conseqiientemente em

.

‘diversidade de composicdo quimica nas

arvores adultas com sistemas reprodutivos al-
tamente dirigidos para fecundacdo cruzada,
também ajudaria a manter uma alta variabilida-
de em cada nova coorte de plantulas. A medida
que este sistema coevolutivo esteja operando,
diminuem-se as oportunidades de herbivoros
tornarem-se altamente especializados em qual-
quer tipo de composigcdo quimica foliar. No
caso de insetos herbivoros, a alta variabilidade
de cada coorte de plantulas é uma das manei-
ras em que uma &arvore longeva (altamente
selecionada em K) pode contrabalancar ou fa-
zer frente ao curto tempo de geracdo e alto
potencial reprodutivo da maioria dos insetos
(aitamente selecionados em rj. Desta forma,
ambos os componentes s@o capazes de man-
ter-se ativos em um jogo coevolutivo de “bara-
lhamento genético”.

Esta idéia nos conduz ao conceito de estra-
tégia. Uma estratégia evolutiva tem, pelo me-
nos, duas propriedades (Cody, 1974) . Primeiro,
ela é resultante de selegdo natural: ou seja,
ela representa um padrdo remanescente apés
a acdo de selecdo. Segundo, a aptiddo total
dos individuos que possuem a estratégia é
maior do que a dos individuos que nZo a pos-
suem. A medida que a manutencdo de uma
alta diversidade em cada novo coorte de plan-
tulas aumente a aptiddo da &rvore parental,
esta diversidade constitui parte da estratégia
evolutiva de defesa da &rvore. Entretanto, se
ela ndo aumenta a aptiddo, sendo mantida ape-
nas como artefato do sistema reprodutivo, o
sistema poderia ainda em grande parte funcio-
nar da mesma forma. Neste caso, os padrdes
de variacdo ndo seriam componentes de uma
estratégia coevolutiva, embora resultando da
atividade dos herbivoros.-

A EVIDENCIA PARA Hymenaea

No trabalho precedente, os modelos coe-
volutivos de Janzen (1970) e Connell (1970)
foram discutidos em relacdo a um modelo al-
ternativo para Hymenaea (Langenheim et al.,
1977) . O essencial do modelo de Janzen é que
a pressdo de predadores impede o estabeleci-
mento de plantas jovens sob a érvore parental.
H4& maior probabilidade de ataque de sementes
e de plantulas sob a arvore parental, por parte
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de predadores especificos, seja por forca das
altas densidades das sementes e piantulas
neste local seja por forca de a arvore pa-
rental funcionar como um reservatério de
predadores. Connell (1970) acentua o pa-
pel de animais especializados em predar fo-
lhas bem como a grande importancia de ataque
nas plantas jovens e nas plantas crescidas, na
prevencéo do estabelecimento destas, préximo
a arvore adulta. Nos seus estudos realizados
em florestas Umidas de altitude, na Australia,
o autor apresenta dados que indicam o papei
pouco significativo dos predadores de semen-
tes no processo de estabelecimento das plan-
tas jovens. Em nosso trabalho anterior, foi
proposto que as resinas foliares de Hymenaea
fornecem uma protecio suficiente para contra-
balancar, ac menos parcialmente, os efeitos de
proximidade a arvore parental. Caso a variacéo
na quimica anti-herbivora das plantulas cons-
titua uma parte efetiva da estratégia defensi-
va, deveria também contribuir para evitar as
conseqiéncias de proximidade & 4rvore paren-
tal. Diferentes tipos de dados sugerem que
Hymenaea em floresta pluvial comporta-se de
acordo com o modelo acima exposto.

Algumas espécies e populagdes de Hyme-

naea ocorrem em florestas pluviais altas, onde

se conhece a ocorréncia de herbivoria intensa
e conspicua. Nestas florestas, Hymenaea per-
de suas folhas e apresenta um rebrotamento
intenso no meio da estacao relativamente seca
(Langenheim et al., 1973) . Deste modo, duran-
te um periodo de cerca de trés a quatro sema-
nas, as arvores tém uma grande quantidade de
folhas novas e sucuientas. Hé relatos de que
arvores maduras isoladas de Hymenaea, em
tais fiorestas pluviais altas, sdo ocasionalmen-
te atacadas e desfolhadas por insetos (Jodo
Aluisio de Souza, comunicagio pessoal). Um
dos autores, (W. Stubblebine) observou lagar-
tas de lepidopteros (Tortricidae) em folhas de
copa, bem como em plantulas de H. interme-
dia, na Reserva Ducke e nas &rvores de H. cour-
barii var. courbaril, nos llanos da Venezuela.
A variagdo de composicdo da resina foliar é
muitas vezes alta em plantulas protegidas de
herbivoros em estufas. Entretanto, no campo,
o padrédo de variagdo depende da estrutura ets-
ria da populacéo de plantulas e plantas jovens.
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Quando uma coorte de sementes germina, a
composicao da arvore parental tende a estar
bem representada nas plantulas desta coorte.
Por outro lado, quando examinamos populacdes
de plantinhas e plantas crescidas, mais velhas,
a composicdo da é&rvore parental estad clara-
mente ausente. Assim, parece que, no decor-
rer do tempo, a composicao da arvore parental
¢ seletivamente eliminada da populacdo de
plantas jovens.

Sabe-se que a resina foliar de Hymenaea
courbaril tem efeitos téxicos e repulsivos em
uma importante praga de culturas, a lagarta da
mariposa Spodoptera exigua (Hiibner) e prova-
velmente tem efeitos semelhantes em outros
insetos herbivoros (Stubblebine & Langenheim,
1977) . Esta lagarta tem um sistema ativo de
oxidase de fungio mista (MFO) que destoxifi-
ca uma ampla gama de xenobiéticos lipofilicos
(Krieger, comunicagdo pessoal). O sistema
(MFO destoxifica estes compostos primaria-
mente, tornando-os mais soliveis em &gua e
portanto mais facilmente excretaveis (Krieger
et al., 1971; Brattsten et al., 1977) . Os herbi-
voros generalistas em geral tém sistemas MFO
muito mais ativos do que os especialistas; en-
tretanto, constituem excegdo alguns insetos
que especializaram-se em coniferas e que ne-
cessitam destoxificar grandes quantidades de
resinas foliares (Krieger et al., 1971) . Isto in-
dica que herbivoros especializados em plantas
hospedeiras, que contém resinas foliares, pro-
vavelmente utilizam sistemas MFO como modo
primario de detoxificagdo das resinas em sua
dieta. Nossos resultados com S. exigua sugere
portanto que as resinas foliares de Hymenaea
oferecem protecdo eficiente ao menos contra
insetos com baixa atividade de MFO. Além
disto, freqiientemente os sesquiterpenos oxi-
genados tém efeitos ainda mais téxicos em
herbivoros (Meinwald et al., 1978). Conse-
qgiientemente, a agdo do sistema MFO sobre os
hidrocarbonetos sesquiterpenos provavelmente
resuita em compostos mais toxicos que os
sesquiterpenos em si.

Os hidrocarbonetos, tendo baixo peso mo-
lecular e sendo extremamente lipofilicos, po-
dem atravessar com facilidade membranas ce-
lulares e permear rapidamente o inseto. Em
seguida, a acdo da MFO aumentaria a toxidez
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dos hidrocarbonetos, antes de torna-los sufi-
cientemente lip6fobos para serem facilmente
excretados. Bioativagdes deste tipo sdo bem
conhecidas em insetos (Nakatsugawa & Mo-
relli, 1976) e estdo também sendo aplicadas
n2 Medicina (Moore, 1977). Por conseguinte,
o herbivoro bem sucedido teria que possuir
uma atividade de MFO mais alta em relagao
ao peso de resina foliar, do que se os compo-
nentes de resina j4 estivessem oxigenados na
propria planta. Assim, é provéavel que 0s ses-
guiterpencs das resinas foliares de Hymenaea
ndo sejam facilmente anulados por herbivoros.
isto é, sem dispender recursos consideraveis
na manutencdo de sistemas MFO altamente
ativos. Isto nos sugere que os hidrocarbonetos
Sesquiterpenos possam ser toxinas que pos-
sSuem ao menos uma das propriedades de com-
postos que reduzem a digestibilidade: anula-
c3o custosa (Feeny, 1976).

Atualmente, ndo sabemos até que ponto

0s herbiforos sdo capazes de distinguir dife-
- rentes composicbes de resinas foliares, ou
. SSja, até que ponto insetos sido diferencialmen-
- 2 repelidos por diferencas na composigdo de
- resinas. No entanto, o trabalho de Schoonho-
ven & Dethier (1966) indica que os insetos sdo
. capazes de detectar diferencas extremamente
- Pequenas na composicdo de quimicos secun-
S darics.
' A composicéo qualitativa de resinas folia-
. fes em Hymenaea esté sob controle genétice
' estrito, especialmente se comparada com ca-
- racteres vegetativos (Stubblebine et al., 1975,
| 1978) ¢ esta reduzida plasticidade preenche
‘um dos pré-requisitos do modelo ecolégico
‘2qui exposto. Se houvesse uma plasticidade
2lia, a selecdo de fenétipos de plantas jovens
- pelos herbivoros teria um efeito menos decisi-
W0 na estrutura genética das populacdes de
plantas jovens. Assim, o conhecimento atua!
~sobre a biologia e variacdo quimica de Hyme-
w222 nas florestas pluviais altas de terra firme
‘ma Amazonia Ceniral é consistente com este
“modelo coevolutivo.

A populagéo de H. courbaril var. subsessi-
S proxima a Manaus oferece um contraste a
&ste modelo. As arvores maduras, da mesma
12 que as plantulas de estufa deste grupo,
muito semelhantes as plantas jovens em

studos. . .

uma outra populacdo desta variedade (JHL
5611) a margem do rio Negro (Martin, 1973) .
Uma variagdo genética tdo pequena quanto a
da populacdo aqui estudada poderia ter resul-
tado de algum tipo de selecdo estabilizadora,
ou talvez de efeitos de fundador, na auséncia
de selecdo favorecedora de diversidade por
herbivoros. A populacdo da estrada Manaus-
Itacoatiara estd em capoeira, isolada da flores-
ta. Assim, pode ser uma populacdo endocru-
zada ou até mesmo clonal, a partir de rebrotos
radiculares. Entretanto, a similaridade de sua
composicdo com a da outra populacdo da
mesma regido, sugere que o endocruzamento
ou reproducdo vegetativa ndo podem justificar
inteiramente a estabilidade composicional ob-
servada. Ndo conhecemos a intensidade e pa-
dréo das atividades de herbivoros sobre a va-
riedade subsessilis; entretanto, ndo parece que
um sistema coevolutivo como o descrito para
a floresta alta primaria, na Reserva Ducke, es-
teja operando nesta populacio.

A falta de diversidade genética de H. cour-
baril var. subsessilis permite um exame mais
seguro de possiveis efeitos ontogenéticos.
Uma vez que estas duas populacées sdo carac-
terizadas por uma relativa uniformidade gené-
tica, as diferencas recorrentes das arvores pa-
rentais para com as respectivas progénies
devem ser resultantes de um desenvolvimento
ontogenético programado, de influéncias am-
bientais sobre o desenvoivimento, ou de uma
combinacéo entre estes dois fatores. Seja qual
for a causa desta modificacdo, estes dados
evidenciam claramente que ocorre uma mudan-
¢a direcional na composicdo de resinas folia-
res desde a pléantula até & arvore madura, mas
que tais diferencas sdo menores do que as di-
ferengas entre tipos composicionais. Dai con-
cluirmos que a variacdo entre tipos composi-
cionais encontrados em aigumas arvores adul-
tas resulta do mesmo tipo de variagéo genética
encontrada em certas populagdes de plantulas.
Resultados semelhantes de arvores da savana
de Venezuela levaram a conclusées idénticas
no primeiro trabalho.

O padrdo de variacdo em H. courbaril var.
stilbocarpa no Estado de S#o Paulo representa
um outro caso interessante. Em anélises ante-
riores de plantulas de estufa provenientes de
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sementes coletadas na mesma localidade, fo-
ram encontrados os Tipos | e Il, e outras po-
pulacoes desta variedade também incluiram o
Tipo lll (Martin, 1973; Martin et al., 1974, 1976).
O habitat da coleta anterior diferia da mata
ciliar por ser adjacente a vegetacdo de cerra-
do, e ser uma mata mais aberta fora da mata
ciliar préxima. Entretanto, nas doze plantulas
analisadas para o presente estudo, encontra-
mos apenas o Tipo Il, com pequena variacdo
intratipica. Todas estas plantulas eram prove-
nientes da mesma &arvore parental, que faz
parte de um grupo puro de 4rvores da mesma
espécie. Assim, a falta de outros tipos com-
posicionais poderia uma vez mais ser resul-
tante de endocruzamento, reproducdo vegeta-
tiva, ou de erro de amostragem na coleta.
Foi tentada a comparagdo destas platulas de
estufa com plantulas crescendo no campo;
entretanto, a solidificacéo das resinas no pe-
riodo entre a coleta das folhas no campo e sua
chegada na UCSC, impossibilitou a realizacso
desta comparacdo.

Reconhecemos o carater preliminar destes
resultados, porém os trabalhos em andamento
aumentaréo os dados para varias espécies de
Hymenaea e também incluirdc algumas espé-
cies de Copaifera Desf., um género simpétrico,
taxonomicamente préximo & Hymenaea. As re-
sinas foliares de Copaitera contém os mesmos
sesquiterpenos de Hymenaea e mostram pa-
droes semelhantes de variagdo quantitativa.
Estes trabalhos fornecerdo ainda uma avalia-
¢do mais rigorosa do modelo apresentado,
sendo que outros examinardo a possibilidade
de incluir no modelo pressdes seletivas de
patégenos além das de herbivoros.
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SUMMARY

This paper is the second in a series of studies
comparing leaf resin composition between parent trees
and their progeny in the tropical leguminous genus
Hymenaea. These studies form part of a long-range
investigation of the variation in resin composition for
this genus and the possible ecological roles of these
resins within tropical ecosystems. Current work is
emphasizing the leaf resin system rather than the fruit
or trunk resin systems, because (1) the leaf resins of
Hymenaea are relatively simple chemically, (2) it is
possible to do experimental work with this system in
seedlings, and (3) selective pressures are generally
intense on seedlings and saplings in the field.

The leaf resins of all species of Hymenaea con-
tain the same 17 to 18 sesquiterpene hydrocarbons.
Among individuals these sesquiterpenes vary quanti-
tatively such that six discrete compositional types have
been recognized. Other studies have shown that the
phenotypic piasticity of these quantitative differences
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a2mong individuals is very low, indicating a strong genetic
control of quantitative composition. Previous work has
shown centers of diversity in composition occur in
Amazonia and southern Brazil in contrast to very little
diversity in Central America and northern South Ame-
rica.

The abundance and variety of secondary chemicals
in tropical ecosystems, especially in tropical rainforests
indicates that plants in these habitats allocate a greater
proportion of their resources to chemical defense
2gainst predators and pathogens that plants of other
habitat types. This is consistent with limited data
indicating that herbivore and pathogen pressures are
garticularly great in humid tropical habitats. Another
characteristic of herbivores and pathogens in humid
fropical environments is their striking diversity. In
such environments this diversity is matched by the
Righly diverse secondary plant chemicals. Several
workers have hypothesized that the diversities of insects
2nd pathogens and the variation in secondary plant
chemicals are coevolutionarily related. One hipothesis,
gealt with in this study, is that, for certain habitats,
intrapopulational variation in leaf resin composition can
~ constitute an important part of the defensive strategy
. of plants.

Terpenoid resins have been shown to act as plant
- cefenses against insects and fungi in temperate zone
~ conifers. The leaf resins of Hymenaea courbaril are
¥nown to have toxic and deterrent effects on larvae of
. the generalist insect herbivore Spodoptera exigua
- [Hdbner), a noctuid lepidopteran. This supports the
- Bypothesized ecological role of Hymenaea leaf resins
- 0 antiherbivore defense. :

‘ In this study, leaf resin composition was compared
. Between parent trees and their progeny in three

- seecies: H. intermedia and H. parvifolia from the .

. rainforest ecosystem (high forest) at the Ducke Reserve
- mear Manaus, Amazonas, Brazil and three population of
- K. courbaril also in Brazil, H. courbaril near Aripuani,
- Mato Grosso do Norte, H. courbaril var. subsessilis
- m=ar Manaus, Amazonas, and. H. courbaril var. stilbo-
- €arpa near Mogi-Guagu, Sio Paulo. Gas-liquid chro-
- matographic analyses were made of the leaf resins of
~ the adult trees, seedlings collected under one of the
. ©rees (H. intermedia), and seedlings grown from seeds
- of the parent tree. All of the parent trees in the study
were Type Il (intermediate levels of caryophyllene and
- selinenes) with the probable exception of the H. cour-
Baril var. stilbocarpa from the state of Séo Paulo
- which appears to be Type VI. Three different chemical
fypes were represented among the seedlings. The
- seedlings collected under the H. intermedia had the
- Same compositional type as that of the parent tree.
- This is in contrast to the pattern found in the first
- Study of this series for trees in rainforest (high forest)
- where the parental type was not found in seedlings
_ growing under the mature tree. However, seedlings of
- ®e present study were less than one year old and
- considerably younger than those of the first study. "
. Thus, they had not been subject to selection for a long

~ Estudos. ..

period of time. The H. parvifolia differed from its
greenhouse-grown progeny in leaf resin composition as
did the H. courbaril from Aripuand to some extent.
These two trees also occur in high rainforest. The
trees in other habitats, H. courbaril var. subsessilis
in forest on sandy soils near Manaus and H. courbaril
var. stilbocarpa in riparian forest near Mogi-Guagu both
showed great compositional stability.

In our first paper it was hypothesized that the
presence of leaf resin in Hymenaea acts as a defense
against herbivores which would otherwise prevent
seedling establishment under the parent tree. Is was
futher suggested that the high degree of variation in
leaf resin composition could be a significant part of
this anti-herbivore defense. In our present work we
refine a model in which discrete variation of quanti-
tative leaf resin composition plays an important role in
the defense against herbivores and thus an important
role in seedlings establishment.

In the relative dry season of the rainforest near
Manaus, many trees lose their leaves and immediately
produce a new set of leaves. For a period of about
two weeks many trees have predominantly new, soft,
and succulent leaves. During this period many trees
are heavily attacked by lepidopteran larvae which
completely defoliate the tree. After defoliation there
is a mass migration of larvae to the forest floor where
most of them pupate without further feeding. However,
some larvae have not eaten sufficient amounts to pupate
and actively search for food on the forest floor. These
larvae are likely to be adapted to the compositional
type of the parent and preferentially search for this
type in the seedlings. This preferential herbivory in-
creases the probability that seedlings which become
established near the parent tree will be of a compo-
sitional type different from that of the parent. Thus,
selection of this sort would favor the maintenance of
several discrete compositional types in Hymenaea popu-
lations.

At this time it has not been possible to explain
the extreme constancy of the H. courbaril populations
occurring outside the amazonian high rainforest. This
and other questions raised by these first two studies
are currently being investigated in studies which will
more stringently assess the herbivore model presented
here as well as examine the inclusion of pathogen
pressures into the model.
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