Estudos comparativos da variabilidade

na composicao da resina da folha entre arvore
parental e progénie de espécies selecionadas de Hymenaea

I. Comparagao de populagoes amazdnicas e venezuelanas

Resumo

Iste estudo & parte de uma longa investigacio
sobre a variacio na composicdo da resina em le-
guminosas tropicais do genero Hymenaea e 0s pos-
siveis papéis ecologicos que estas resinas desempe-
nkam nos ecossistemas tropicais. Este trabalho
constitui o primeiro de uma série onde comparar-
-se-d a variacido em composicdo entre drvore paren-
tal (ou “drvore mée” como & também mencionada
no decorrer deste trabalho) e progénie de diferen-
tes espécies de Hymenaea na Hiléia Amazénica com
outros ecossistemas tropicais. Aqui sdo apresenta-
das as bases gerais para estudos em ecologia qui-
mica de resinas nos trdpicos.

Foram estudados exemplares de H, intermedia
e H. parvifolia da Reserva Ducke, do Instituto Na-
cional de Pesquisas da Amazénia (INPA), préxima
a Manaus, Amazonas, Bragil, e exemplares de H.
courbaril da Laguna de Los Patos, local adjacente
a HEstacion Biologica de Los Llanos, préximo a Ca-
labozo, Guarico, Venezuela. Consistentes diferen-
¢as ocorreram na composicio da resina (isto g,
tipos quimicos) entre drvores parentais e plantu-
las sobreviventes sob suas copas em H, intermedia
e H. parvifolia nas condigbes de floresta tropical
umida da Amazénia Centiral. Consideravelmente
menor variabilidade ocorreu entre grvore parental
e progénie em condicdes de savana na Venezuela
Central. Nio se sabe se a composicido da resina da
folha modifica-se com mudangas ontogenéticas da
arvore desde plantula até o estagio adulto. Toda-
via, o que parece significante & que sob condicGes
de florestas tropicais umidas, onde a maior pres-
sd0 berbivora seria prevista, existe diferenca gri-
tante entre a composicio da resina da folha da
drvore méie (parental) e sua progénie, bem como
entre drvores adultas. Esta diversidade & hipote.
tizada através da selecio contra qualquer um ou
ambos predadores sensiveis & distincia e a densi-
dade. Estes resultados preliminares serfo analisa-
dos mais extensivamente em estudos subseqiien-
tes,
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INTRODUCGAO

O estudo da biossintese, variagcdo em com-
posicdo e o papel das resinas nas leguminosas
tropicais do género Hymenaea, tem sido parte
de uma grande investigacdo na evolugéo de &r-
vores produtoras de resina (Langenheim, 1964,
1966, 1957, 1969a, 1969b, 1972, 1973, 1975).
Este trabalho foi iniciado quando um inventario
de plantas produtoras de resina através de pe-
riodos geol6gicos mostra que abundantes pro-
dugdes de resina parecem ter ocorrido prima-
riamente em ambientes tropicais e subtropicais
(Langenheim, 1969, 1973, 1975). Entretanto, a
maioria das informagdes presentemente dispo-
niveis, considerando variacées em composicao,
tem vindo de estudos de géneros comercizal-
mente importantes em florestas de coniferas
de regides temperadas. Por causa desta sig-
nificante falha de conhecimento, a investigacao
de Hymenaea foi iniciada na tentativa de en-
tender a significagdo do ambiente tropical na
producdo dessas grandes quantidades e diver-
sidade de componentes per varios géneros. O
género Hymenaea, por diversas razdes, é uma
excelente unidade evolucionaria para iniciar
analises desta natureza. Primeiro, é membro
da familia Leguminosae, uma das maiores fa-
milias de plantas produtoras de resina. Esta
familia tambén: retém alguns dos maiores e
proeminentes componentes dus ecossistemas
tropicais do Novo Mundo e Africa (Lange-
nheim, 1973) . Além disso, Hymenaea é a fonte
de ambar (resina féssil) de depésitos tercia-
rios no Mexico, Colémbia e Brasil (Lange-
nheim, 1964, 1966, 1969a) e um género anfi-
atléntico com sua provavel origem na tloresta
chuvosa da Africa no principio do periodo ter-
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cigrio, com migracéo para o Novo Mundo e en-
tdo subseqiiente penetracéo em todos 0s prin-
cipais ecossistemas de baixa altitude (Lange-
nheim, 1973; Langenheim, Lee & Martin, 1973;
Lee & Langenheim, 1975) .

A composicdo de resina e o sistema ana-
tdmico de secrecdo em Hymenaea difere em
folhas, tecidos primario e secundério do caule
e frutos (Langenheim, 1887, 1969a, 1973). Em
muitas plantas (nao Hymenaea), as resinas
contém volateis mono- e sesquiterpendides,
bem como ndo volateis di- e triterpendides.
Em Hymenagea, resinas em tecidos secundarios
do caule e frutcs contém primariamente di-ter-
pendides com alguns sesquiterpenos (Lange-
nheim, 1973, 1874; Lee & Langenheim, 1975].
As folhos e tecidos primarios do caule, entre-
tanto, coniém somente hidrocarbonetos ses-
quiterpenos, os quais sao secretados em pe-
quenas bolsas Langenheim, 1967; Martin,
Langenheim & Zavarin, 1972; Langenheim, Fos-
ter, Lincoin & Stubblebine, 1977). No grande
campo de estucc evoluciondrio, resinas desses
diferentes orgdos estdo sendo estudadas com-
parativamente.

Estudos da variaclo intra e interspecifi-
ca de sesquiterpenos da folha, foram feitos
‘niciaimente utilizando-se pléntulas de 35 popu-
lagdes de 11 espécies do género e desenvolvi-
das em estufa. Entre espécies de Hyme-
nses ou entre populagbes de certas espé-
cies, diferengas quantitativas na composicéo
da resina da fciha, sdo schrepostas pela simi-
laridade bésica da qualidade de todos os mem-
bros do género. Em H. courbaril, a qual ocupa
tocdos os maiores ecossistemas tropicais de
baixa elevacdo em seu largo dominio geogra-
fico, a variacdo em composigdo entre popula-
coes & quase téo grande quanto naquelas onze
peculiares espécies estudadas.

O estudo do sistema de resina da folha
tem vantagens por varias razbes: 1) sua com-
posigdo é relativamente simples, 2) torna-se
possivel estudos sob condicBes experimentais,
e 3) seria esperado que &s plantas sob condi-
cBes naturais estejam sob forte presséoc sele-
tiva. Um estudo de 22 populacdes geograficas
de H. courbaril tem mostrado que a variacao
na composicao de resina da bolsa da folha den-
tro das populacdes locais da América Central
é muito pequena, ao passo que a variagao entre
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astas populacbes é muito maior (Martin, Lan-
genheim & Zavarin, 1974]. Este fato contrasta
com a composicdo da resina da foiha de varias
populacbes de H. courbsril e outras especies
da América do Sul, onde a variagdo dentro de
uma populacdo local é algumas vezes muito
maior do cue entre muitas populacdes locais.
Em verdade, a composicéo da resina geralmen-
te & mais variavel em populacoes da Amazd-
nia e sul desta area onde a variagdo morfoldgi-
ca também é maior, do que na distribuicéo
norte do género. No entanto, néo ha evidéncia
para a aparente relagéo direta entre a diferen-
ciacédc de caracteres morfoldgicos e quimicos.

Em estudos clonais de composicéo de resi-
nas em conifercs de clima temperado, consta-
tou-se que a veriagéo nos genotipos era muitc
mais baixa do que a variagdo entre genotipos,
indicando cue modificagdes ambientais na com-
pcsicdo da resina nas coniferas estudadas sé@o
limitadas. Em Hymenaea um estudo preliminar
da plasticidade do fendtino na composicdo da
resina da folha — usando clones — indicou
que extremas diferencas em fotoperiodismo,
intensidede de luz e femperatura, tém pouco
ou nenhum efeito sobre a composicdo. Um
subseqiente estude detalhado dos efeitos
de extremas diferencas em fotoperiodis-
mo scbhre o crescimento vegetativo € compo-
sicio de resina foliar em cinco populacdes
de H. courbaril, confirmou este baixo grau de
plasticidade do fenttipo em composigao (Stub-
hlebine, Lengenheim & Lincoln, 1975). Estes
estudos sugerem que a variacao na composicao
refiete diferencas no gendtipe, ndo apresen-
tando plasticidade fenotipica em resposta a
fatores fisicos do ambiente durante o cresci-
mento das plantas.

Mos estudos iniciais da variagdo de com-
posicédc, trés tipos quimicos foram caracteriza-
dos tendo em vista o nosso entendimento dos
passos bioguimicos dos hidrccarbonetos ses-
quiterpenos (Martin, Langenheim e Zavarin,
1974, 1976b) . Estes tipos puderam ser distin-
guidos baseados nas proporgdes relativas dos
maiores componentes « + [ selineno cariofi-
leno, e a soma de y-murolens e 8.cadineno.
G Tipo | foi caracterizado por um conteldo de
o« + P selineno maior que 65% do total de
sesquiterpenos, menos de 10% de cariofileno

- e muito pouco y-muroleno e §-cadineno. O Tipo
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Il tem uma composicao constituida de um con-
tetido moderamente alto de cariofiieno (usual-
mente 15-35%) e y-muroleno e S$-cadineno
inversamente proporcional ao contetdo de se-
lineno, o qual nunca se torna maior que no Tipo
|. O Tipo Il é o modelo de composicdo mais
comum em Hymenaea. O Tipo lil difere do Tipo
ll, pois, embora acompanhando um baixo con-
teldo de o« -+ [ selineno (4-27%) né&o apre-
senta elevados valores de y-muroleno e cadine-
no como a inversa proporcionalidade do Tipo Il
requeriria. Em vez disso, ha um conteldo ex-
cepcionalmente alto (acima de 70%) de cario-
fileno. Estes modelos de composicdo s&o su-
ficientemente distintos, possuindo caracteris-
ticas proprias, ocorrendo usualmente um s
tipo por populacdo. Entretanto, em certas es-
pécies (H. parvifolia e H. eurea) ou populagdes
de H. courbaril (v. courbaril ou v. stilbocarpa)
dois ou trés tipos devem ocorrer na progénie
de uma unica planta. Em subseqiientes estu-
dos com cutras populagbes e espécies, dois
adicionais tipos (IV e V) tém sido observados,
e no presente estudo um sexto tipo tem apare-
cido. O Tipo IV, o qual é caracterizado pelas
altas propcrgoes de [-copaeno (mais de 15%),
e de S-cadineno (mais de 25%) e uma baixa
percentagem de cariofileno (menos de 10%),
ocorreu na populacio de H. courbaril v. stilbo-
carpa de itambé, Bahia, Brasil. O Tipo V tem
sido notado em populacdes de H. parvifolia
onde ha predomindncia (usualmente mais de
50%) de um composto presentemente desco-
nhecido e que provavelmente néo foi separado
do « e B selinenos em anélises prévias de H.
parvifolia. O Tipo VI é estreitamente relacio-
nado com o Tipo |, apresentando percentagens
relativamente elevadas de selinenos e baixas
de cariofilenos, porém, é adicionalmente carac-
terizado por comparativamente alto copaeno e
um desconhecido composio de pequeno tempo
de retencéo pelo Géas-Liquido-Cromatégrafo que
aparece em numerosas espécies e populagdes
de H. courbaril. Embora, haja uma aparente va-
riacdo do Tipo |, esta composigéo ainda parece
ser suficientemente distinta para ser agui reco-
nhecida tentativamente como um tipo. Mais tar-
de, em estudos detalhados de populagdes da
Amazdnia, entretanto, ele serd novamente anali-
sado. Tipos I, Ill, IV e V tém pequena variacao
na quantidade dos componentes do diagndsti-
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co. Quanto mais um tipo ocorre em uma po-
pulagdo, mais ele é, claramente distinto, ndo
ocorrendo individuos intermediérios. O Tipo Il
por outro lado, é altamente variavel. Com o
aparecimento desses Ultimos trés modelos de
variacdo, uma andlise mais completa do con-
ceito de tipos e sua classificacdo serdo discu-
tidos em outro trabalho (Langenheim, Stubble-
bine Foster & Lincoln, 1577).

A existéncia de diferentes tipos de com-
posigdo e grandes variagdes intra e interes-
pecifica na composicdo da resina permitiu 0
exame de co-ocorréncia quantitativa, usando
métodos desenvolvidos por Zavarin (1970), de
particulares componentes sob extremos fimites
de composigao, conduzindo a uma proposta de
rotas biossintéticas alternadas de hidrocarbo-
netos sesquiterpenos. Desta forma, uma quan-
titativa proporcionalidade entre cariofileno e
p-humuleno indicou que eles s&o provavelmen-
te derivados de um intermediario muito fe-
chado em vez de via diferentes passos
bioquimicos. lgualmente, &-cadineno  pare-
ce mais proximamente relacionado bios-
sinteticamente ao y-muroieno do que ao y-ca-
dineno. A relagdo quantitativa encontrada
em resinas de folha de Hymenaea entre « - €
p-selinenos, cariofileno e y-muroleno 8-cadi-
neno & dificil de explicar, entendendo-se o0s pas-
sos tedricos mais largamente aceitos, e por
conseguinte, uma rota biossintética alternativa
via germacrenos intermediarios (Fig. 1) tem
sido sugerida.

A exisiéncia desses modelos geneticamen-
te controlados de variagdo quimica, deve ser
devido tanto a variacdo genética do acaso como
3 variacdo genética sob presséo seletiva de
véarias condicbes ambientais. Consideravel dis-
cussdo tem sido produzida sobre o problema, se
a variacdo do acaso ou a selegé@o natural con-
trola a wvariabilidade em é&rvores tropicais
(Ashton, 1969; Bawa, 1974). Corner primei-
ro sugeriu que éarvores de floresta tropical
Umida devem ser autopolinizadas porque elas
florescem assincronicamente e, também, por-
que ele pensava que a movimentagdo de seus
polinizadores devia ser limitada a pequenas
distancias. Federov (1966) apoiou fortemente
esta opinido de que a efetiva populagéo cruzada
era tAo baixa em espécies da floresta tropical
amida (devido ao isolamento espacial resultan-
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Fig. 1 — Localizacio dos pontos de coleta

de exemplares de folha de Hymenaea,

te da baixa densidade de individuos de uma
mesma espécie) que a autopolinizacio “devia
Ser a regra geral”. Essa situagdo resultaria na
dominéncia de “automaticos processos gené-
ticos”, tais como variacdo do acaso, sobre pro-
cessos de selecdo natural, conduzindo a uma
rapida evolugédo através do aumento em hetero-
zigosidade e, ndo adaptavel diferenciacdo de
pequenas populacées. Um adicional aspecto
do argumento dos proponentes deste ponto de
vista é que ha insuficientes diferencas no am-
biente fisico da floresta tropical Umida para
prover operativas forgas seletivas diferenciais,
€, portanto, as espécies nao sio adaptadas den-
tro de especificos nichos. Ashton (1969) en-
tretanto, acha que fecundagdo cruzada esta
ocorrendo e mais ainda, concorda, com Dobsz-
hansky (1950) que existem adaptacdes altamen-
te especializadas ao ambiente fisico (particular-
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mente edéfico) e ao extremamente complexo
meio biolégico. Em outras palavras, adapta-
cOes serdo direcionadas para maior integracéo
com fatores edaficos o bidticos do meijo
ambiente. Ainda assim, Poore (1968) mos-
trou que um s6 aparente microhabitat deve
ser preenchido por acaso por uma ou vérias es-
pécies alternativas. Quando ha abertura natu-
ral de uma “falha” na floresta, plantas novas
de uma determinada espécie podem por acaso
estar exatamente no estagio certo para tomar
seus lugares no dosse] da floresta.

Janzen (1970) apresantou a idéia de que
habitat em florastas tropicais Umidas, pode su-
portar mais espécies quando estes habitats
tornam-se mais favoraveis para as sementes ou
para os predadores de plantulas. Connell
(1871) também ests de acordo com este ponto,
particularmente enfatizando a importancia da
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predacdo em plantulas. Pressdes de predador
impediria uma dada espécie de tornar-se sufi-
cientemente abundante para competir com as
Outras. Entretanto, estg opiniéo pressupde nio
Ssomente uma alta diversidade mas, também,
uma elevada proporcdo de herbivoros especia-
lizados, os quais nao tém sido cuidadosamente
documentados, por enquanto. Janzen aponta
Mais adiante que o desafic de predadores pode
ser encontrado somente através de mudancas
de comportamento oy mudangas quimicas, as
quais devem ser transmitidas geneticamente .
Quanto mais favoravel o meio fisico para os
predadores, mais freqientemente (tempo evo-
lucionario) as defesas quimicas da planta terdo
de ser modificadas através de mudangas gené-
ticas, isto €, se g planta tem sucesso na comu-
nidade. Janzen adicionalmente sugere que es-
tas circunstancias ditam a importancia de fe-
cundacdo cruzada. O estudo de Bawa (1974)
€m uma tloresta semidecidua de terra bai-
Xa, em Costa Rica, svidencia que as ar-
vores sdo largamente de fecundacéo cruzada.
Bawa & Opler {1974) neste mesmo tipo de flo-
resta demonstraram que a grande maioria das
espécies sdo dioicas e advogam que na maio-
fia das espécies estudadas, dioicismo tem pro-
vavelmente evoiuido de um sistema autocompa-
tivel de Ccruzamento para a fecundacido cruzada
€m resposta a pressdo seletiva, Também tem
sido observadg que o comportamento alimentar
de algumas abelhas tropicais, morcegos e bor-
boletas que voam a longa distancia entre plan-
tas, permite fecundacao cruzada.

O sistema de recombinacéo de plantas su-
periores geralmentie tem sido correlacionado
em consideracac 3 competicdo, com viarios fa-
tores fisicos do ambiente €, assim, com seus
lugares em sucessao (i.e., pioneiras, climax,
etc.). Levin (1975) acha que desafios produ-
zidos por doencas e predacao, devem freqgliente-
mente ser mais significantes e mais “insidio-
§0s” do que aqueles apresentados por fatores
abidticos. Em varios graus, espécies sip su-
jeitas a pressdes prognosticaveis, sistematicas
e direcionais de patégenos e herbivoros, par-
ticipando com eles naquilo que tem sido cha-
mado metaforicamente uma “evolutionary arms
race” (Feeny, 1976) ou uma “evolutionary
dance” (Whittaker, 1969) . Estes agentes de
selecdo favorecem o desenvolvimento de ati-
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tude defensiva sobre parte dos hospedeiros
Que por sua vez serd balanceada pela contra
adaptacio do predador ou do parasita. Subse-
qlentes ciclos de adaptacéo e contra-adaptacio
alteram a posicdo dos participantes no “passo
da danga” e faz com Que as espécies hospedej-
ras sejam encaradas como em continua mudan-
¢4, 0 que significa distintcs e heterogéneos de-
saflos na evolucdo do tempo. A soma de recom-
binacdo dentro da area de agdo de uma espécie
deve ser relatada na geografia de predacio e
préssdes patogénicas dentro daquela area, po-
rém relacoes gerais entre a distribuicdo das
duas nao constituem necessariamente causa e
efeito. Levin (1975) sugere que as maiores
Pressdes de herbivoros e patdégenos ocorrem
eém comunidades de longa existéncia, relativa-
mente estdveis, especialmente comunidades
tropicais em “climax”, uma opinido apoiada
também por Langenheim (1969b, 1975). No
entanto, ainda ndp ha evidéncia irrefutdgval
substanciando estg opinido. E nos trépicos
umidos que o mais complexo aparato de intera-
coes de espécies entre nivel tréfico e suas re-
lacionadas adaptacdes e contra-adaptaces ean-
caradas e Qquimicas seria esperado ocorrer.
Levin (1975), Janzen (1973) e Grubb (1977)
afirmaram que os maiores niveis de especifici-
dade de hospedeiros Por pequenos herbivoros
e fungc}-s, ocorrem com maior freqiiéncia em
baixas elevacdes dos ecossistemas tropicais
do que nos temperados. Eles também indicam
que uma maior fracéc da produtividade vegetal
€ colhida por herbivoros em florestas timidas
tropicais, do que nas temperadas — sendo
maior a pressdo herbivora causada por maior
ndmero de insetos e mamiferos explicitos na
diversidade de espeécies e geralmente na falta
de flutuagées de estacbes em populacées her-
bivoras

As floras tropicais parecem ser melhor
dotadas de elementos quimicos secundarios
que devem funcionar defensivamente, do que
as florestas temperadas, como tem indicado as
andlises dos terpendides de resinas feitas por
Langenheim (1969b, 1975) ¢ em estudos de
Levin (1975) com alcal6ides. A taxa pela qual
a resisténcia quimica para herbivoros é reali-
zada estd na dependéncia de condigoes, tajs
como: relagbes de dominancia e ndmero de
gens que controlam o carater: aptidao relativa
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geral do tipo tolerante; tamanho da populacéo
de pragas, e taxa de disseminacdo de gens re-
sistentes. Substituicdo de gens em um ou
poucos idculos deve alterar o metabolismo se-
cundario da planta, na forma em que ela se tor-
na resistente a uma determinada peste. Onde
os gens podem ser identificados por segreda-
cado Mendeliana, alelos para resisténcia tém
sido encontrados como dominantes sobre aque-
les para susceptibilidade. Por exemplo, dois
gens principais controlam a sintese do gossipol,
o qual produz resisténcia contra diversos her-
bivoros em algoddo (Lee, 1965: Lee, Cocker-
haun & Smith, 1968). Resisténcia a doencas,
usualimente, nao € simplesmente herdada. Em
alguns casos, entretanto, ela é controlada por
um unico gen — como No €aso do cucurbitacin,
o qual produz resisténcia do pepino a &acaros
(Dacosta & Jones, 1961; Koolstra, 1961).

Evidéncia da facilidade seletiva com que
pestes se adaptam &0s pesticidas indica que a
defesa quimica da planta deve produzir somen-
te uma pequena pausa dos efeitos de debilita-
¢éo de pestes e patdgenos. Janzen (1973) su-
geriu que as pragas e doencas tropicais sao
superiores aos seus contrapartes de clima tem-
perado no desenvolvimento de resisténcia as
substancias quimicas. Ele atesta que a defesa
das pragas e doencas contra 0S quimicos das
plantas & mais elaborada nos tropicos e a com-
binagdo da qual, especies resistentes devem
evoluir, € muits mais rica nos trépicos do que
em comunidades temperadas. A habilidade dos
herbivoros e patégenos em vencer as defesas
das plantas pode ter efeitos catastroficos —
notavel em agro-ecossistemas — € também em
ecossisliemas naturais da mesma forma. Em
geral, doencas e desfolhamento causam morta-
lidade, menor produgéo de sementes & redugéo
da habilidade interspecifica competitiva (Kul-
man, 1971; Rockwood, 1973) .

A despeito deste potencial para devasta-
céo, existe uma controvérsia considerando a
percentagem de folhas das plantas da floresta
tropical umida, que & consumida por animais
antes gue elas caiam ao solo. Fittkau & Klinge
{1573) atestam que na Amazonia Central as fo-
ihas representam somente 20% da bhiomassa
viva; de somente suas observactes gerais, eles
indicam que as folhas s&o utilizadas por relati-
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vamente pegqueno nimero de taxa e de indi-
viduos. Eles listam somznte Orthoptera, Atta,
Coleoptera, Hemiptera, Lepidoptera, preguicas,
papagaios e primatas como herbivoros. Entre-
tanto, outros apresentam numeros totalmente
diferentes sobre esta controvérsia. Eidmann
(1943) e Buchier apud Mann, 1968, relatam que
cerca de 25% da matéria foliar & consumida no
Oeste da Africa e América do Sul por herbivo-
ros. Odum & Ruiz-Reyes (1970) estimaram que
70, da area foliar é consumida por animais em
Porto Rico. E Cruz Acosta (1964) calculou 6%
em Costa Rica, baseando-se em uma amostra-
gem muito pequena. Cruz Acosta concorda
com o estudo de Bray em florestas temperadas,
na qual a utilizagéo de folhas por animais esta
correlacionada ao contetdo nutritivo das folhas.
Fittkau acha que encontrendo baixo conteudo
de nutrienies na liteira de folhas da Amazodnia
Central (Klinge & Rodriges, 1968) apoia a opi-
nido de que baixas quantidades de materia fo-
liar entram na corrente de alimentagéo. Por ou-
tro lado, nossas observagdes gerais na Reserva
Ducke indicam considerédvel ataque de herbivo-
ros na vegetagdo de baixo crescimento.

Feeny (1976) chama etengao do prevaleci-
mento da ignoréncia da impaorténcia relativa de
pressdes seletivas de"diferentee‘, classes taxo-
ndmicas de herbivoros e patégenos na evolu-
cdo de defesas quimicas pelas plantas, isto €,
tem sido dada demasiada énfase sobre o papel
dos insetos. Enquanto o papel das plantas em
moldar contra-adaptacdes quimicas para inse-
tos é fregiientemente clara, os efeitos dos in-
setos na evolucdo da defesa da planta devem
ser vistos em um mais largo contexto coevolu-
cionario. Defesas quimicas da maioria das
espécies vegetais sofrem coevolucéo com uma
variedade de predadores, parasitas e competi-
dores. Espécies de plantas (ou a0 menos po-
pulacdes) s&o consideradas como “ilhas” qui-
micamente defendidas, sujeitas a colonizacao
por populacdes e espécies de pestes no tempo
evolucionario.

Pesquisas relativamente recentes sobre
vérias associacoes planta-herbivoro séo condu-
sidas a conclusdo de que defesas quimicas de
plantas podem ter efeitos de mais longo alcan-
ce em comunidades naturais, do que as inicial-
mente comenledas neste trabalho (Feeny,
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1976; Rhoades & Cates, 1976) . Hipdteses tém
sido iancadas acerca de como defesas quimicas
das plantas contra herbivoros e patdgenos po-
dem variar como uma funcéo de persisténcia e
abundancia de planta, e, cemo, por sua vez, tais
variag0es devem ser esperadas afetar a ecolo-
gia dos herbivoros e suas plantas/alimento em
diferentes comunidades vegetais.

A diversidade de tipos quimicos entre plan-
tulas origindrias de sementes de uma Unica é&r-
vore mae tem nos levado a comparar tipos de
composicao entre érvores parentais e suas pro-
génies em diferentes ecossistemas. Pelos nos-
sos prévios e limitados dados parece que os
modelos da diversidade na composicdo da re-
sina devem estar relacionados a pressdes se-
letivas de predadores e patdgenos. O presente
trabalho é o primeiro de uma série na qual fa-
remos comparacdes de darvores parentais e
suas progénies de espécies amazbnicas de
Hymenaea (H. intermedia e H. parvifolial com
H. courbaril nos Llanos da Venezuela. Subse-
glentemente, faremos comparagbes de adicio-
nais espécies amazdnicas H. reticulata e H.
courbaril v. subsessilis) com outras espécies
de Hymenaea (H. stigonocarpa) e outras varie-
dades de H. courbaril (v. stilbocarpa) do cer-
rado e de florestas Umidas do sul do Brasil.

DESCRIGAO DAS ESPECIES OFE HYMENAEA
ESTUDADAS E SEUS LOCAIS DE COLETA

Objetivando andlises quimicas exemplares
de trés espécies de Hymenaea (H. intermedia,
H. parvifolia, e H. courbaril) foram coletadas
em duas localidades distintas. A primeira foi
a Reserva Florestal Ducke, localizada no Muni-
cipio de Manaus, Amazonas, Brasil; e a segun-
da foi uma &rea adjacents a Estacion Biologica
de Los Llanos proximo a Calabozo, Guarico,
Venezuela (Figura 1).

A Reserva Ducke compreende uma érea de
100 km? (10 km x 10 km) coberta com vegeta-
cdo priméria e secundéria (em alguns locais)
de fleresta tropical de terra firme. Foi reali-
zado um nventério floristico de um hectare
com 2 finaiidade de analisar a possibilidade de
utilizacdo de madeira naquele tipo de floresta
(Lechthaler, 1956) . Setecentas e trinta e cinco
arvores individuais foram encontradas, perten-
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cendo predominantemente s familias Lecithy-
daceae a Leguminosae (Cesalpinioideae), po-
rém espécies de Hymenaea nao ocorreram
dentro das parcelas estudadas. Entretanto,
quatre individuos de H. intermedia e um de H.
parvifolia foram incluidos nos estudos fenold-
gicos os quais foram iniciados em 1962 (Araujo,
1970) . Estes cinco individuos ocorrem mais ou
menos em linha paralela & estrada de acesso
da qual dista cerca de 500 m, em solos ferrali-
ticos (Ultisol ou Oxisol) . Essas duas espécies
tém ocorrido também na Reserva Egler ao longo
da estrada Manaus-ltacoatiara, muito embora
elas ndo tenham sido encontradas nas parcelas
amostradas por Rodrigues (1967).

A ocorréncia de cinco individuos em uma
distancia linear de 500 m foi uma sorte para os
nossrs estudos. Pouco se conhece em relacéo
a freqiiéncia e densidade dessas espécies na
Amazonia. Os Unicos estudos quantitativos
que incluiram espécies de Hymenaea séo aque-
les de floresta de terra firme realizado a 42 km
N-NE de Manaus no qual K. courbaril (provavel-
mente var. subsessilis) foi encontrada no es-
trato B (Takeuchi, 1961) e duas de quatro par-
celas préximas de Belém e estudadas por Black,
Dobzhansky & Pavan (1950), e Pires, Dobz-
hansky & Black (1953). Dois individuos de
espécies desconhecidas de Hymenaea estive-
ram presentes em 3.5 hectares de terra firme,
drea a 120 km de Belém (Trés de Outubro),
porém Hymenaea ndo foi encontrada em um
hectare de terra firme proximo de Belém.
Black, Dobzhansky & Pavan eniretanto, indica-
ram que eles ndo tinham registrado mais do
que a metade das espécies na comunidade que
eles tinham analisado na parcela de um hectare
e que a maioria das raras e, mesmo das espé-
cies mais ou menos comuns, foi perdida nas
suas parcelas. Ademais, o tamanho da parce-
la de Belém provavelmente explica a auséncia
de Hymenaea em uma édrea onde ela é conhe-
cida ser realmente comum (como no caso de
ambas reservas Ducke e Egler) . Por outro lado,
trés individuos de Hymenaea ocorreram em um
hectare ao longo do rio Guama, perto de Belém.
Trés individuos por espécie foi o nimero ma-
ximo achado nas parcelas de um hectare. De
fato, um terco das espécies que ocorrem em
parcelas de um hectare foram representados
por um unico individuo. Dois dos individuos
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foram identificados como H. parvifolia e o ter-
ceiro nao foi identificado. Nos suspeitamos de
erro na identificagéo de H. parvifolia porque em
nossa experiéncia ela ndo ocorre em igapd e
sim em ambiente de terra firme. Em vez disso,
esperariamos H. oblongifolia em floresta de
igapcé. Considerdvel variabilidade morfolGgica
caracteriza populacées de H. parvifolia, uma
variabilidade também refletida na composicéo
da resina da felha. Na Amazo6nia, Hymenaea
parvifolia ocorre com maior freqgiiéncia em
campos e areas de savana, do que outras espé-
cies de Hymenaea. Quanto & forma, varia de
arbusto no centro do campo para arvore emer-
gente na adjacéncia da floresta chuvosa.

Plantas de florestas ndo chuvosas tendem
caracterizar a maioria dos campos; no entanto,
H. parvifolia ocorre em ambos ambientes. De
fato, € na drea de contato campo-savana e flo-
resta chuvesa que H. parvifolia mostra sua gran-
de variabilidade. Nas Reservas Florestais
Ducke e Egler, H. parvifolia ocorre misturada
com H. intermedia e ela é uma &arvore emer-
gente (ca. 35 m de altura) com um didgmetro
de cerca de 49 cm. Piantas novas ocorrem sob
a arvore, porém esparsamente.

tiymenaea intermedia é morfologicamente
intermedidria enire H. oblongifolia e H. courba-
ril. Ela geralmente ocorre em terra firme em
relativamente restritas dreas das partes mais
secas do centro e leste da Amazonia. Ecologi-
camente H. intermedia estd mais proxima a H.
courbaril do que H. oblongifolia, e, tem sido su-
gerido que H. intermedia representa uma estir-
pe proximamente relacionada a H. oblongifolia
de cuja plastica fisiolégica H. courbaril poderia
ter evoluido (Lee & Langenheim, 1975) . Hyme-
naea intermedia é a mais comum das trés espé-
cies que ocorrem na Reserva Ducke. Ela é uma
arvore emergente variando de 27-39 metros de
altura com um didmetro médio de 48 cm. Plan-
tulas sdo abundantes sob a drvore com a maior
concentracao, freqlientemente, nas bordas da
copa.

Hymenaea courbaril var. subsessilis é re-
lativamente comum em solos arenosos na area
de Manaus, em alguns casos sendo observada
em agrupamentos de 4 ou 5 arvores. Ela ocor-
re em qualquer lugar da Amazonia em areia de
praia ao longo dos tributérios do rio Amazonas.
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H. reticulata presentemente & conhecida so-
mente através de umas poucas arvores que
ocorrem na Reserva Ducke. Ambas H. courha-
ril var. subsessilis e H. reticulata serdo anali-
sadas em estudos subseqiientes.

A Estacién Biolégica de Los Lianos, opera-
da sob os auspicios da Sociedade Venezuelana
de Ciéncias Naturais possui 250 hectares de
area no centro de Llanos Altos, perto de Cala-
bozo, Guarico, Venezuela. Hymenaea courbaril
var. courbaril é um compcnente comum da ve-
getacédo decidua, semidecidua e de savana na
Venezuela. Hymenaea courbaril var. courbaril
€ menos comum na Bacia Amazdnica, onde ela
parece ser relativamente restrita aos locais de
terra firme na zona leste da regiao, no norte
da América do Sul e na América Central, onde
ela € comum na maioria dos ecossistemas de
baixa elevagédo e pode mesmo alcancar domi-
nancia em certos ecossistemas de florestas
secas. Ela ocorre no sul da Bacia Amazénica,
mas nao € tdo abundante como no norte da
Amazdnia.

Hymenaea courbaril var. courbaril é uma
arvore relativamante comum nas imediacdes da
Estacion de Biologia de Los Llanos. Para estes
estudos ela foi amostrada no Lago de Los Pa-
tos. E uma érvore relativamente pouco alta
(9-15 m de altura) o que é tipico de sua ocor-
réncia em savanas ou locais de floresta deci-
dua. Com freqiiéncia encontra-se em proxima
associacéc com Copaifera pubifiora,

MATERIAIS E METODOS

Amosiras de foiha de trés espécies (H.
intermedia, H. parvifolia e H. courbaril) foram
coletadas para anélise usando-se o gas liquido
cromatografo (GLC). A coleta foi feita nas
duas localidades anteriorments comentadas,
bem como em plantas novas desenvolvidas
em estufa da U. C. S. C.. O numero de
pléantulas imediatamente disponivel sob ou per-
to da "arvore mée” variou de 3 a 25. A idade
dessas jovens plantas coletadas no campo é
desconhecida, conhecende-se entretanto a ida-
de dos exemplares crescidos em estufa.
Em nenhum caso as mudas erem apenas ger-
minadas (isto &, contendo ainda cotilédones
e primeiras folhas). Os exemplares coletados
na Reserva Ducke tém cerca de trés anos de
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idade, pois, a dltima frutificagdo antes de nos-
sa coleta em 1976, foi em 1973 (Tabela 2). Na
verdade, em um caso (n” 124) a dltima frutifi-
cacan foi em 1972 e ndp foram encontradas
plantilas sob esta arvors em 1976. No entan-
to, deve ser salientado GUe numerosas mudas
foram coletadas nestas arvores durante o pe-
riodo maio/junho ds 1974 por membros do
Cursc de Hotanica do INPA em Ecologia Quimi-
¢a. Nenhuma das mudas da Reserva Ducke
apresentava suficiente desenvoltura para ser
considerada plantula desenvolvida (sapling);
todavia, sementes de H. parvifolia da Reserve
Ducke haviam sido plantadas em nossa es-
wfa na U. C S. C., variando de 6 a 10
anos atras e apresentavam tamanho suficiente
para serem corisideradas plantulas desenvol-
vidas (saplings). Para fins de anélise, essas
plantas foram consideradzs como um grupo
unico por causa de suas intermediarias e dos
S€us crascimanrtos em esiufa. As populacdes
de H. courbaril, em Llanos, tinham 25 exempla-
res sob uma érvore e com suficientes alturas
para serem conrsideradas plantulas desenvolvi-
das, porém. nés ndo fazemos idéis sobre suas
idades.

Embora comparactes da composicdo qui-
mica das resinas de folha de drvores parentais
e de suas progénies fossem a finalidade pri-
mérie deste estudo, diversas amostras de fo-
tha de diferentes galhos de cada arvore mae
na Reserva Ducke foram coletadas a fim de
observar a variacdo na composicio da resina
da folha de &rvores adultas. Nés antevemos
pouca variacdo em arvores adulias porque isto
tinha sido verificado em um grande nimero de
plantulas, e plantulas desenvolvidas previa-
mente estudadas na estufa. Isto foi adicio-
nalmente apoiado por estudos em ambiente
contrclado os quais indicaram que extremos
de fotoperiodismo e outros tatores fisicos
tinham insignificante influéncia na composicéc
da resina,

As folhas foram secas ao ar e a composi-
cdo da resina foi analisada utilizando-se uma
iolha madura. Estas amostras foram macera-
das com um mortar, pildo e areia, e a extracéo
foi feita com n-penteno de elevada pureza, fil-
trada em papel de filtro Whatman no 1 e con-
centrada por evaporacio do solvente com uma

Estudos comparativos. . .

suave corrente de nitrogénio. A solucdo resul-
tante foi analisada diretamente pelo GLC (3%
Carbewax em gas-Chrom 0O, 8 m x 3 mm, FID,
integrador electrénico). Todas as computa-
cOes estatisticas foram teitas em computado-
res PDP-45 ¢ IBM 360 na Universidade da Cali-
fornia, Santa Cruz.

REsuLTADGS

VARIACAO EM ARVORES PARENTAIS

Andlise de cincc amocstras de cada uma
das quatro drvores mae de H. intermedia e uma
de H. parvifolia substancia claramente que ha
pequenissima variagdo na composigdo da resi-
na da folha de uma &arvore individual (Figuras
2e3).

VARTACAO DA ARVORE MAE EM RELACAO
A PROGENIE

Nas populacées de H. intermedia e H. par-
vifolia da Reserva Ducke, trés tipos foram re-
presentados entre os adultos: H. intermedia
com ambos, tipo Ill (2) e Tipo Il (3) e H. parvi-
folia com Tipo i. Foi também digno de nota o
aproveitamento de apenas um tipo na progénie
(variando em nimero de 3-10) sob cada arvore
mée. Houve um aparente relacionamento entre
arvores mée de H. intermedia e plantulas so-
breviventes. Uma arvore de folhas Tipo Ul tinha
plantulas Tipo VI e, enquanto que duas arvores
mae do Tipo Il possuiam plantulas do Tipo |
a outra arvore Tipo Il tinha mudas Tipo VI. Po-
de-se notar, entretanio, que o Tipo VI esta pro-
ximamente relacionado ao Tipo |I. A &rvore
mée de H. parvifolia era dotada de folhas com
resina de composicéo Tipo | e as mudas sobre-
viventes tinham Tipo V. Contudo, talvez seja
significante o fato de que plantulas desenval-
vidas de H. parvifolia originarias de sementes
coletadas em uma sé &arvore da Reserva Ducke
e crescidss em estufa mostraram trés Tipos
L IeV.

Um previsto modelo menos variavel ocor-
reu na populacéo de H. courbaril originaria da
Venezueia. lgualmente, ambas as arvores paren-
tais tiveram composicdo Tipo I, embora uma
delas fosse excepcionalmente rica em cariofi-
feno. As seis outras arvores adultas possuiam
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composicic tipica do Tipo Il com menos cario-
fileno e relativamente mais selineno (Tabela I,
Fig. 4). Todas as 14 “plantulas” e 24 “plantu-
las desenvolvidas” sob o arvore mae Tipo Il
tinham tambhém composicéo Tipo Il. Adicional-
mente todes as 25 plantulas da outra arvore
mae foram claramente classificadas no Tipo Il
Esta predominancia da composigdo Tipo Il em
plantas novas em geral concorda com as ané-
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TABELA 1 — Espécie, localidade, nimero de coleta e r
tula e plantula desenvolvida. Os nimeros da Reserva Duc!

epresentacdo de tipos entre espécimes de arvore adulta, plén-
ke correspondem as arvores sob estudos fenoidgicos, (*) pian-
tulas crescidas em estufa

Espécies Localidade Nimero de Coleta Niimero de Plantas e de Tipos Quimicos
Adulta Plantula Planta desenvolvida
H. intermedia Reserva Ducke, 398 JHL 6051 UUBE 10(VI)
H. intermedia Reserva Ducke, 124 JHL 6086 1(11N5
H. intermedia Reserva Ducke, 89 JHL 6058 1(1N5 3(VD)
Amazonas, Brasil

H. intermedia Reserva Ducke, 135 JHL 6061 1(11)5 3(1)
H. intermecia

(adult)
H. parvifolia (?) Reserva Ducke, JHL 6052 1(11) a(l)

(seedling) near 170
H. parvifolia Reserva Ducke, 393 JHL 6050 115 8(V)
H. parvifolia Reserva Ducke, 393 JHL 5384 101, T 1, *4v)
H. parvifolia Reserva Ducke JHL 5619 *2(V)
H. courbaril Laguna de los Patos JHL 6083 1(11 25(11)

Guarico, Venezuela
_-H. courbaril Laguna de los Patos JHL 6084 1(11) 14(11 24(11)
H. courbaril Laguna de los Patos JHL 6161, 6162, 6164, 6(ih
6165, 6167, 6168
TABELA 2 — Anos de frutificacdo de individuos de Hymenaea mo estudo fenolégico da Reserva Ducke.

Todas as plantas sdo H. intermedia exceto a 135, a qual e

poucos frutos.

H. parvifolia.

X = frutos abundantes; x

Anos de Frutificacgédo

Arvore £
NS0 65 | 66 | 67 | 68 | 6 | 70 | 71 | 72 |77 \ 74 \ 75 \ 76
89 % X X X X | X X
124 " X X X x

135 X T - T X —X— - T
T x|
398 i —;— o T R
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da Laguna de Los Patos, Guarico, Venezuela.

lises prévias de mudas formadas em casa de
vegetacdo cujas sementes foram originarias do
México, Honduras, Costa Rica, Panam4 e Ve-
nezuela (Martin, Langenheim & Zavarin, 1974,
1976hb) .

CoNCLUSOES

Apesar do pequeno tamanho da amostra
utilizada na maioria dos casos, neste presente
estudo, as persistentes diferengas na composi-
cdo quimica da resina da folha entre arvores
parentais e suas progénies, bem como a
maior variabilidade das populacées de espécies
da Amazébnia Central, no Brasil, do gue daque-
ias no ceniro dcs Llanos na Venezuela, condu-
zein a colocacdo de varias questdes e suges-
tdes de hipoteses a serem testadas.
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Primeiramente, deve-se indagar se as mo-
dificacbes na composicio da resina das folhas
mudam com a ontogenia da arvore, isto &, &
diferente a composicdo da resina das folhas em
piantulas, plantulas desenvolvidas e arvores
eduitas em diferentes estagios de desenvoivi-
mente? E sabido que mudancas quantitativas
fla COMpGsicao quimica da resing tém lugar no
desenvolvimento da folha (Langenheim, Foster,
Lincoln & Stubblebine, 1977) . Por exemplo, em
uma folha que tem tipica composicao Tipo I,
teores de selineno sdo elzvados nos primeiros
cstagios de desenvolvimento aumentando a
percentagem de cariofileno com g crescimen-
to da folha. Em H. intermedia, cariofileno é
perticularmente notdvel na composicdo da Ar-
vGre edulta. Duas drvores adultas tém compo-
oicio Tipo I — isto &, com mais de 60% de
coriclileno. Igualmente as composicdes do
Tico 1l s@o mais altas em cariofileno do que o
usual nestas populagdes (Figura 2) . Cariofile-
1o € também anormalmente elevado em amos-
tras de uma das 4rvores adultas de H. courbari
ria Venezuzla (Fig. 4). Estes dados devem le-
var a conclusao de que piantas novas poderiam
apresentar um tipo de composicao, e, progres-
sivamente sofreriam mudanca para um outro
lipo na érvore adulta. Por outro lado, em
‘mostras da segunda érvore adulta de M.
courbaril na Venezuela, selineno foi consisten-
temente mais alio, bem como na progénie de
plantilas e arvores novas (embora a proporcéo
de selineno e cariofileno fosse intermediaria),

néo podendo ser considerado Tipo Il.  Também,
as seis outras arvores adultas amostradas sa0
tipicamente de composicao Tipc II. Esta pre-

doeminancia de composicao Tipo Il em piantulas
nztives concorda com analises anteriores de
plantulas crescidas em estufa, porém com
sementes origindrias de vérias populacdes
de H. courbaril da América Central e Amé-
rica do Sul. [Le fato, o Tipo Il 8, o mais co-
mum em todas as espécies. lgualmente, a
arvore adulta de H. parvifolia teve Composicao
Tipo | e todas as oito plantulas foram do Tipo
V. (Figura 3j. Todavia, duas plantuias da
estufz apresentaram Tipo V. e cinco plantu-
las desenvolvidas apresertaram-se entre 1irés
tipos. Estas plantules desenvolvidas também
foram origindrias de sementes coletadas em
uma mesma arvore, variando de seis a dez
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anos passados, sob a qual todas as plantuias
natives foram do Tipo V. Esta situacdo parece
sugerir uma hipodtese alternativa, embora nao
haja meios para provar, que a composicao da
resina em folhas de uma &rvore individual nio
muda progressivamente ccm as variacdes on-
togeneticas na maturacao da arvore, sem ve-
rificar as mudancas ocorridas no periodo de
muitos anas.

/. comparacdo quimica da resina de folhas
de plantulas sobreviventes em populagbes na-
tivas sob a arvore mae com aquelas “plantulas
desenvolvidas” oriundas de sementes da mes-
mz arvore e crescidas em estufa, con-
duz a colocacdo de uma outra questdo. E
claro que algurmas arvores tém potencial gené-
tico para apresentar em seus microambientes
progénies com vérios tipos de composicio e
por conseguinte, pode ser que a selecao resul-
te na sobrevivércia da plantula com folhas de
um tipo diferente da érvore mie sob a qual ela
ocorre. Em H. parvifolia existe evidéncia que
possivelmente apoia esse ponto de vista. Se-
mentes da érvere n° 393 mostram trés dife-
rentes tipos quando crescidas no ambiente
protegido da estufa, ao passo que somente
0 tipo V parece ter sobrevivido na natureza.
Todas as plantulas coletadas na Reserva Ducke
tinham no minimo trés anos de idade, pois as
arvores ndo tinham frutificado até 1973 (Tabe-
fa 2). Assim, pnressdes do potencial seletivo
atuaram por um periodo relativamente longe,
embora a selecdo das plantulas tenha ocorrido
abruptamente. As sementes sdo pesadamente
consumidas por besouros (Scolitydae), gorgu-
lhos {Rhinochenus) e uma larva de lepidoptero.
Janzen (1969, 1970, 1971) tém mostrado que
H. courbaril, em floresta de estacdo seca, na
Costa Rica, possui em é&reas densas modelo
reprodutivo diferente do verificado em ambien-
tes abertos. Em situacéo de floresta densa, a
arvore frutifica somente em cada 3 3 5 anos,
ao passo que, em locais abertos ela frutifica
€m anos consecutivos. Ele sugere que a signi-
ficante adaptacdo de dorméncia sexual esta
reduzindo fortemente a oredacdo de sementes
pelos gorgulhos do género Rhinochinus. Este
comportamento da arvore significa para o gor-
gulho que as sementes séo de trés a cinco ve-
Zes tdo escassas como seria indicado pela total
densidade das arvores aduitas. Também, onde
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este curculionideo é ausente (norte de El Salva-
dor até o sul do México = em Porto Rico), a
arvore frutifica normalmente todos os anos.
Todas as indicacdes sdo de que H. parvifolia e
H. intermedia na densa fioresta da Reserva
Ducke estdo tendo uma forma similar de pre-
dacdo com ciclo de frutificacdo ocorrendo de
dois a trés anos. O modelo de frutificacédo de
H. courbaril ndc é conhecido no Llanos, porém
suspeita-se que nestes locais abertos ela fru-
tifique anualmente. Janzen (1970) além disso,
sugeriu que a dispersdo de sementes em locais
proximos dos pais é afetada por dois diferentes
grupos de predadores sobre as plantas jovens
— predadores sensiveis 2 distancia e sensiveis
a densidade. A probabilidade de uma planta
jovem ser atacada por um predador sensivel
a distdncia é, primeiramente, uma funcdo da
distancia entre arvores jovens e aduitas da
mesma espécie, Predadores sensiveis a dis-
tancia sdo comumente parasitas de arvores
adultas, porém predadores de plantulas. Isto
€ devido ao fato de que as piéntulas nao resis-
tem a perda de folhas e brotos terminais no
mesmo grau das &rvores adultas. Por outro
lado, a probabilidade de uma planta jovem ser
atacada por um predador sensivel & densidade
€ primeiramente uma fungéo da relagdo de den-
sidade entre os jovens.

Assim, Janzen indica que qualquer estra-
tégia que capacite uma &rvore tropical a dis-
Persar suas sementes de seus pais, e provavel-
mente contribuird para assegurar o sucesso da
progénie. Ele usa o exemplo da leguminosa
trepadeira Dioclea megacarpa para mostrar
quanto efetivo pode ser um predador sensivel
a disténcia. Essa trepadeira hospeda uma
grande populacdo da larva “erebine noctuid”
aparentemente hospedeira especifica, (que come
os brotos terminais da planta. A larva conso-
Me cerca de 50% das extremidades dos galhos
novos, sendo observado uma “chuva leve” des-
tas lagartas sobre o piso da floresta. Embora
a maioria das iarvas retorne para as copas, as
restantes irdo comer alguma intacta extremida-
de do brotc de uma plantula de D. megacarpa,
Que por sua vez, tem baixa reserva para ofere.
cer a esse tipo de herbivero. Por conseguinte,
ndo existem sohreviventes de plantulas direta-
mente sob os pais, mas, plantulas com distan-
cia de mais que cinco metros da borda da copa
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da &rvore mde Gue mostram somente uma leve
avaria causada por essas larvas. Janzen ainda
indica que rodantes devem usar a arvore mae
como “bandeiras” indicando a presenca de
plantas jovens e, portanto, funcionando também
como predadores sensiveis a disténcia. Adi-
cionalmente, fungos hospedeiros especificos
com esporos resistentes devem também servir
como predadores sensiveis a disténcia ou pa-
tégenos letais. Em verdade, mesmo fungos
sem esporos resistentes devem operar desta
forma, se remanescentes das plantulas ataca-
das persistem de ano para ano. Desse modo,
predadores sensiveis a distancia podem ser
muito efetivos em produzirem grandes espacos
e, consegiientemente, baixa dansidade de no-
vos adultos préximos aos velhos pais.

Predadores sensiveis a densidade devem
ser muito superiores aqueles sensiveis a dis-
tancia, permitindo que ncvos aduitos surjam
longe dos seus pais. N&o importa qual a2 quan-
tidade de semente produzida em um dado ano,
ou qual a disténcia da semente para a arvore
mée, predadores sensiveis a distancia “perse-
guem” sementes e plantulas até que suas den-
sidades sejam tdo baixas qgue a procura néo
seja mais vantajosa. Assim, se sementes ou
plantulas encontram-se em pequenas areas de
varidgveis densidades, no seu ambiente natural,
a sobrevivéncia de alguma planta deve ser em
funcdo do nimero de plantulas no grupo. Este
grupo compreende numerosos insetos que sao
hospedeircs especificos obrigatérios de semen-
tes e pléntulas dispersas, as quais por sua vez,
sao também hdspedes da hospedeiros especi-
ficos facuitativos, tais como mamiferos e inse-
tos. Numerosos mamiferos da floresta (isto €,
queixadas, cotias, pacas, coatis, veados, ratos,
etc.) devem subsistir quase que inteiramente de
sementes e frutos caidos em certas épocas e
eles iendem a concentrar-se em frutos sob uma
determinada arvore (Kaufman, 1962) . Doencas
fungicas, bacterianas, e de virus (se transpor-
tada pelo ar ou por inseto] também devem
funcicnar como predadores sensiveis a densi-
dade. Como Fournier & Salas (1967) acharam,
as doencas devem instalar-se via danos ou es-
tragos causados peios insetos, embora nao seja
cizra até que grau essas doencas s@o hospe-
deiras especificas. Mesmo que elas ndo se-
iamn hospedeiras especificas no estrito senso,
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devem produzir uma epidemia local porque mui-
t0s hospedeiros est@o disponiveis na concen-
tracéo de plantulas em volta da drvore mae.

Janzen ainda considers que quando as con-
dicbes tornam-se mais favordveis para preda-
dores de sementes e plantulas em um habitat,
aquele habitat suportard mais espécies de ar-
vores. porgue, nenhuma espécie pode tornar-se
suficientemente abundante para competir com
2 maioria das outras. O ¢hvio cerolario € que,
como o ntimero de espécies de &rvore aumenta
em um habitat, a habilidade competitiva interes-
pecifica de plantulas, e plantulas desenvolvidas
declina. Cnde a arvore esté livre de predado-
res sobre plantas jevens (por parte ou toda
vida reprodutiva) ela é um competidor geral-
mente superior aos fatores fisicos do ambiente,
ocorrendo assim condigdes mais proximas da-
quelas poucas espécies caracteristicas de flo-
resta temperada. Para existir em tais stands
puros, como plantas de mangue ou alguns le-
gumes, as plantas devem necessitar de sistema
de defesa, contra predadores, tais como aque-
les produzidos por quimicos. Hymenaea cour-
Laril € um exemplo de arvore que forma con-
sociacdo em alguns tipos de florestas secas
do México (Langenheim, 1975) e também é do-
minante ao longo das meargens dos rios em
muitas areas onde ela ocorre naturalmente
{Langenheim, 1967; Lee & Langenheim, 1975).

Adicionalmente, em ilhas tropicais, a estru-
tutra de popuiacdo de arvore deve diferir ex-
traordinariamente daquelas de terras firmes
adiacenies. Janzen postula que esta estrutura
¢ diferente por causa das pressdes dos preda-
dores. Por exemplo, no Havai darvores tais
como Trophis (Moraceag) possuem nimero
denso de plantulas e plantulas desenvolvidas
sob a copa da arvore méae. Estas florestas nao
possuem roedores nativos e grandes péassaros
terrestres que removem &s sementes de Tro-
phis dehaixo da arvore mée como € o caso das
florestas ce baixa elevacdo da Costa Rica.
teucaena glauca é um ouirc exemplo: em Costa
Rica ela perde 90% de suas sementes pazia
“bruchid beetles”, e em Porto Rico onde “hru-
chids” nac atacam esta espéc .2, as sementes
sdo produzidas em tal abundéncia que as ar-
vores adultas sdo rodeadas por denso nimero
de plantuias e arvores jovens de idade inter-
mediaria.
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A juz das observacies e hipéteses de
Janzen, é interessante notar que plantulas ae
Hymenaea séo bem sucadidas sob arvores pa-
rentais em ambos os locais estudados neste
trabatho, mesmo considerando-se a elevada di-
versidade de predadores e parasitas, como € o
caso da floresta Amazobnica. Na Amazbdnia
Central, sabe-se que é pesada, a predacéc de
sementes de H. parvifolia e H. intermedia por
Rhinochinus, resultando provavelmente no ci-
clo de produgdo de dois-trés anos. Porém, as
pléntulas séo bem sucedidas sob estas érvores.
Em um caso, prosperas plantulas e (ou) pléan-
tulas desenvolvidas foram encontradas em
uma “falha” de floresta, possivelmente resul-
tado de frutos escondidos por mamiferos. Em
geral, entretanto, pléntulas foram encontradas
sob a cepa de arvores maes ou proximas a elas.
Na savana da Venezuela central plantulas de-
senvolveram-se bem sob a &rvore parental ou
imediatamzante adjacente 2 ela. Embora néo
tivessemos encontrado uma forma de avaliar
a idade dessas plantulas (seedlings), algumas
eram suficientemente grandes (i.s., até 3 me-
tros de altura) para serem consideradas plan-
tulas desenvolvidas (samplings). Embora Rhi-
nochenus acorra no local estudado na Venezue-
la, parece (baseado em ohservacbes gerais
feitas até ¢ momento), que a predacdo de se-
mentes ndo é tdo grande como na Amazénia.
Isto também estd de acordo com as observa-
coes de Janzen, de que a predacdo € mais pe-
sada em floresta densa, e menor em locais
abertcs ou em floresta tropical de estacéo seca,
na Costa Rica.

A guestdo que entdo surge € como e por-
que plantuias tornam-se prosperas sob arvores
parentais, nfo obstante em vérios graus, em
ambos ecossistemas tropicais. N&o héd preda-
dores ativos sensiveis a disténcia e & densida-
de como tem indicado as observagdes de Jan-
zen? Certamente as plantulas devem sobravi-
ver as pressbes seletivas dos fatores fisicos
do ambiente, atuando sobre a inteira fisiologia
da planta. Plantulas de savana enfrentam as
vicissitudes de regimes iotalmente diferentes
durante as estacdes Umida e seca. Mesmo na
Amazdnia Centra|l deve existir mortalidade de
plantulas devido a deficiéncia de dgua durante
certos anos com prolongados periodos secos,
excepcionalmente. Entretanto, plantulas sobre-
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viventes dc stress de fatores fisicos, tais como
disponibilidade de dgua, igualmente devem en-
contrar ¢ desafio de predagdo ou de patdgenos.
Os resuitados preliminares deste estudo suge-
rem a evolucdo de uma bem sucedida defesa
quimica da planta em resposta as tais pressdes
bigticas. A variabilidade na composicéo da re-
sina da folha de plantulas na Amazdnia deve
ser um mecanismo de adaptacéo, capacitarido-
as de crescerem proximas ou imediatamente
sob a copa da drvore mide. Também, se as
plantulas de um diferente tipo séo estabeleci-
das com sucesso proximas da érvore mée (e
ndo mudam ontogeneticamente para o tipo de
arvore parental), isto conduzird a diversidade
de tipos entre as plantulas. Diversidade na
composicio da resina da folha entre adultos
¢ provavelmente menos significante do que
entre plantulas, pois, aquelas podem resistir
melhor a predacéo (excetc desfolhamentos re-
petidos) do que as plantas mais jovens. Me:
nor variabilidade em tipos de resinas da folha
nos Llanos da Venezuela pode possivelmente
indicar menor presséo de predador do que na
Amazdnia. Isto pode ser um fendmeno relati-
vo, porgue a veriabilidade quimica tem sido
medida em termos de tipos de composicdo.
Estes tipos sd@o caracterizados, primeiramente,
pelas diferencas nos compostos maiores, con-
siderando que certos herbivoros e parasitas
devem ser impedidos tanto pela presenga ou
particular concentracdo de um unico composto
(mesmo em pequena quantidade) ou efeitos
sinergisticos de véarios compostos. De estu-
dos preliminares (Stubblebine & Langenheim,
1977) € sabido que o volume de resina da fo-
lha de Hymenaea courbaril pode afetar taxas
de crescimento de pupa, periodo de pupacdo e
mortzlidade, devido a infeccoes virosas de um
difundido generalista de legumes, a lagarta da
beterraba (Spodoptera exigua). Anéalises dos
efeitus de compostos Individuais, ou particula-
res combinagdes entre eles, ndc foi ainda ten-
tado.

O desafio de predadores ou patégenos
pode ser alcangado de varias formas incluindo
mudancas quimicas. A rutura da defesa qui-
mica normal de uma planta adulta ou de sua
progénie contra predadores ou parasitas deve
ocorrer abruptamente em um dado tempo.
Quanto mais favoravel for o ambiente fisico
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para os predadores, mais freqlientemente as
defesas quimicas das plantas terfo de ser mo-
dificadas para que elas possam permanecer na
comunidade. Estas mudancas quimicas devem
resultar da variabilidade geneticamente con-
trolada — tanto promovendo suficiente varia-
bilidade em somente uma geracdo, ou através
da evolucéo do tempo. No caso da composi-
¢ao da resina da folha de Hymenaea, a presséo
seletiva é refletida em ambas as diferencas de
tipos quimicos entre &rvore parental e progénie
e entre arvores adultas.

Este estudo preliminar abre muitos cami-
nhos de exploracdo. Infelizmente, o estudo
direto do controle genético da sintese de ses-
quiterpenos é impraticdvel em arvores, tais
como Hymenaea. De outros estudos, nés po-
demos apenas especular, como é o caso da
possibilidade de um sistema genético suficien-
temente flexivel para pzrmitir alteraces na
composicdo dos sesquilerpenos, os quais se-
riam entdon providos de potencial resisténcia
para atacar. Nosso crescente conhecimento
dos modelcs de variagdo em tipos de composi-
¢do vem contribuindo para o melhor entendi-
mentc dos passos biossintéticos através de
andlises de co-ccorréncia (Martin, Langenheim
& Zavarin, 1976a). Por analogia, pode ser que
mais tarde possamos considerar alguns com-
postcs sob regulacdo de um Unico gen e tam-
bém estabelecer possiveis relacées de domi-
nancia (Langenheim, Fester, Lincoln & Stubblea-
bine, 1877).

Muito embora tenhames evidéncia de estu-
dos de laboratério de que as resinas da folha
de Hymenaea courbaril t&m propriedades dis-
suasivas e possivelmente toxicas contra a su-
per-generalista “lagarta da beterraba”, neces-
sitamos de observacoes de campo em dife-
rentes ecossistemas, com efeitos reais sobre
herbivoros nativos e patégenos. No atual esta-
gio, possuimos somente observagdes gerais
que indicam relativamente pouca atividade her-
bivora entre plantulas e plantulas desenvolvi-
das cobreviventes. Isto sugeriria a eficiéncia
das resinas da folha contra ambos predadores
censiveis & distancia e & densidade. No en-
tanto, existe alguma evidéncia para potencia-
iidade de epidemia de fungos. Varias centenas
de piantulas de H. courbaril (todas de compo-
sicao Tipo ), crescidas em um jardim uniforme
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de Alejuela, Costa Rica, repeliram o ataque de
insetos porém foram sujeitas & epidemia de
uma doenca flingica causada por Fomes (Wil-
son, comunicacdo pessoal). Estdo em anda-
mento no campo estudos que visam aumentar
o tamanho da amostragem os quais demonstra-
réo a variabilidade na progénie, e também,
estudcs para tentar identificar atividades de
vérios tipos de predadores e patdgenos. Fsses
resultados serdo relatados nas subseqlentes
publicagbes desta série.
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SUMMARY

This study is a part of a longrange investiga-
tion of the variation in resin composition in the
tropical leguminous genus Hymenaea and the pos-
sible ecological role of these resins within tropical
ecosystems. Although the stem, pod and leaf resins
are being studied comparatively, emphasis has
been placed on the leaf resin system hecause of
the relative simplicity of the chemistry, opportuni.
ties for experimental studies on seedling plants
under controlled environmental conditions and
expected heavy selection pressures on seedlings in
the field. The leaf resins from all species of
Hymenaea contain 17-18 sesquiterpene hydrocarbons
which vary quantitatively such that six compositio-
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nal types have heen recognized. Previous studies
of leaf resin composition of 11 species of Hymenaea
and 33 populations of the widespread H. courbaril
have shown centers of diversity in composition to
occur in Amazonia and in southern Brazil in
contrast to very little diversity in central and
northern South America. Previous investigations
of the effects of temperature, light intensity and
extreme differences in photoperiod have indicated
the low degree of phenotypic plasticity of leaf resin
composition in response to physical factors of the
environment. Thus it appears that there is strong
genetic control over this resin composition.

Genetically controlled patterns in resin compo-
sition might be due either to random genetic
variation or to genetic variation under selective
Pressures from various environmental conditions.
Although there has been considerahble controversy
regarding this question in attempts to explain floral
diversity generally in tropical rainforests (where
only differences in adaphic  conditions among
physical factors of the environment seem to vary
sufficiently to exert significant selective DPressures),
the role of predators or pathogens as selective
agents is increasingly being suggested. Also it has
been pointed out that an effective way for plants
to meet the challenge of predation is by alterning
their chemistry. These are changes which are
transmitted genetically. The more favorable the
bhysical environment for predators or paragites,
the more frequently in evolutionary time the chemi-
cal defenses of the plant will have to he modified
through zenetic changes if the plant is to be
successful in the community. Thus one could
conclude that recombination systems in higher
plants in tropical rainforests and species are
subject to directional pressures from herbivores
and pathogens in an “evolutionary arms race”.
Thes: agents of selection favor improvement of
defensive posture on the part of the plant hosts
which will he balanced in turn by counter adap-
tation by the predator or parasite,

Tropical floras appear to be better endowed
than temperate ones with secondary chemicals
wiien may function defensively. The rate at which
chemical resistance to herbivores is achieved is
dependent upon a variety of conditions, such as the
number  of genes controlling the chemistry,
dominance of the traits, relative general fitness,
the tolerance of the plant, size of the herbivore
bopulation, etc. Gene substitution at one or few
loci may alter the secondary metaholism of a plant
in such a way that it becomesg resistant to g given
herbivore, and alleles for resistance have been
found to be dominant over those for Susceptibility,

Perhaps too much emphasis in the past has
been given to the role of insect predators of plants
because the chemijcal defenses of most plants
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probably will be coevolutionary with a variety of
predators and parasites However, relatively little
is Known at pPresent about the relative importance
of selective pressures of different kinds of her-
bivores in evolution of the defenses of plants. Also
recent research has indicated that chemical de-
fenses of plants may have far-reaching affects in
natural ecosystems, i.e., chemical defense systems
against herbivores and pathogens may very as a
function of plant persistance and abundance, which
in turn affects the ecology of herbivores and their
plant foods in different ecosystems,

In this study leaf resin composition of Hyme_-
haea was compared between parent trees and
their progeny in three species: H. intermedia and
H. parvifolia from the rainforest ecosystem at
Reserva Ducke near Manaus, Amazonas, Bragzil
and H. courbaril from the savanna ecosystem at
Laguna de Los Patos adjacent to the Estacion
Biologica de Los ILlanos near Calabozo, Guarico,
Venezuela. Gas liquid chromatographic analyses
were made of resins from leaves coliected from
seedlings and saplings growing under the canopy
of the tree as well as from saplings grown in the
greenhouse from seeds originating from some of
the same parent trees Age of the seedlings
collected in the field are unknown buf specimens
from H. intermedia and H. parvifolia are known
from phenological data to be at least three years
old. Plants of H, Parvifolia grown in the Ucsc
greenhouse vary in age from 6-10 years, Three
chemical types were represented among the adult
trees but only one type appeared among the
pbrogeny under each parent tree. For example, the
barent tree of H. parvifolia have leaves with Type I
resin composition and all of the surviving seedlings
have Type V. However, greenhouse grown saplings
of H. parvifolia from seed collected from the same
barent tree had three types (I, II and V). An
anticipated less variable pattern occurred in H.
courbaril from the savanna ecosystem. Both parent
tree had leaves of Type II composition with a large
number of hoth seedlings with leaves also of Type
II. One tree also had saplings, as well as seedlings,
which were also Type II. This predominance of
Type II composition of seedlings agrees with
previous extensive analysis of greenhouse grown
seedlings from varioug Populations of H, courbaril
in Central and northern South America. Six other
adult trees were also characterized by Type II
composition.

It is not known whether leaf resin composition
changes with ontogeny of the tree from seedling
to adult. In some cases, the only type found at
various stages of ontogeny has been Type II, which
is the most common and generally the most
variable type. In any event, whether or not
chemistry changes with ontogenetic changes, results
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from this study indicate that under tropical
rainforest conditions there is striking difference
in leaf resin composition petween parent trees and
their progeny. It is in this habitat that the greatest
diversity of predators and parasites would he
expected. Considerably less variability occurs
between parent tree and progeny in the savanna
conditions in Venezuela. Here it might be assumed
that diversity of herbivores and pathogens would
be less than the rainforest.

Research in several areas in the tropics has
incdicated that both distance — and density — T€-
sponsive predators will tend to eliminate progeny
under the canopy of the pareﬁt tree or close to ift.
Therefore it has been assumed that any strategy
that enables a tropical tree to disperse its seed
away from the parent is likely to help ensure the
sucesss of the progeny. On tropical islands, where
there are fewer predators and parasites than on
mainiand sites, seedlings and saplings are often
prolific under and adjacent to parent trees. In
light of these observations, it is interesting that
Hymenaea seedlings are successful under parent
trees in both mainland sites studied in this paper,
and even under the assumed peak diversity of
predators and parasites in the Amazonian rain-
forest.

The question then arises as to why seedlings
of these species of Hymenaea are successful under
their parent trees, albeit in varying degrees in the
two tropical ecosystems. The preliminary results
from this study suggest evolution of a successful
chemical defense by the plant in response to
predation (probably both distance — and density-
responsive). Variability in leaf resin composition
of seedlings may be an adaptive mechanism
enabling them to grow close to or immediately
under the canopy of the parent tree in Arnazonia.

Also, if the seedlings of a different chemical type
are successful in becoming established near the
parent (and do not change ontogenetically to the
type of the parent), this will lead to diversity of
types among the adult trees. Diversity of leaf resin
compaosition among the adults probebly is of less
significance than among the seedlings since the
adults can withstand predation (except repeated
defoiiation) hetter than younger plants. Tess
variability in leaf resin types in the llanos might
possibly indicate less predator pressures there than
in Amazonia. However, this might well he a rela-
tive phenomenon because the chemical variability

has been measured in terms of chemical types.

These types are characterized primarily by the
major compounds, whereas certain kinds of her-
pivores and parasites might be deterred either by
the presence OF particular concentration of 2
compound (even in small quantities) or synergistic
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effects of several compounds. From previous
studies it is known that bulk leaf resins from
Hymenaea can affect the pupal weight, length of
time to pupation and mortality due to viral in-
fection of the widespread legume generalist, beet
army worm. Analyses of the effects of single
components 0T particular combinations of them
have not been atiempted as vet.

This preliminary study opens many doors for
exploration. Direct study of the cenetic control of
sesquiterpene synthesis is infeasible in such trees
as Hymenaea. Our increasing knowledge of the
patterns of variation in leaf resin composition is
aiding our understanding of the biochemical
pathways through analysis of co-occurrence of the
sesquiterpenes. Perhaps by analogy we can later
speculate as to whether certain compounds are
under single gene regulation and possible
dominance relationships.

In subsequent papers in this series we plan to
include another Amazonian species (I courbaril
v. subsessilis) and a more detailed examinaticn of
the important central Amazonian species H. inter-
media and compare them with two species in
southern Brazil (H. stigonocarpa in the cerrado
and H. courbaril v. stilbocarpa in riparian forests).
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