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RESUMO 

 

O inseto Herpetogramma bipunctalis Fabricius (1974) (Crambidae) é uma praga que ocorre 

na América do Norte e na América do Sul, sendo encontrado no Brasil atacando culturas de 

interesse comercial. A espécie Cyathula prostrata (L) Blume (Amaratheceae) é uma planta 

nativa da África tropical e da Ásia, sendo também encontrada no Brasil. Esta planta apresenta 

propriedades farmacológicas e medicinais e tem sido utilizada na medicina popular. O inseto 

H. bipunctalis se alimenta das folhas de C. prostrata. Com o objetivo de se estudar a 

interação planta-inseto considerando aspectos bioquímicos e fisiológicos para se elaborar 

estratégias que visam o controle de insetos que danificam plantas de interesse comercial, neste 

trabalho foram realizadas análises fisiológicas (parâmetros de trocas gasosas e fluorescência 

da clorofila a) e bioquímicas (extresse oxidativo) de folhas de C. prostrata submetidas ao 

ataque de lagartas de H. bipunctalis em diferentes tempos de exposição ao inseto. Os 

parâmetros de trocas gasosas: taxa fotossintética (A), condutância estomática (gs), 

concentração de carbono interno (Ci) e transpiração (E) e os parâmetros de fluorescência de 

clorofila a: máxima fluorescencia (Fm), máxima eficiência quântica do PSII (Fv/Fm), 

rendimento quântico real do transporte de elétrons do PSII (ΦPSII), taxa de transporte de 

elétrons (ETR), coeficiente de dissipação fotoquímica (qp) e as enzimas do estresse oxidativo: 

peróxido de hidrogênio (H2O2) e aldeído malônico (MDA) foram alterados em plantas de C. 

prostrata submetidas ao ataque de lagartas de H. bipunctalis nos tempos de 12, 36 e 60 horas. 

A herbivoria do inseto diminuiu a capacidade fotossintética de folhas não danificadas e 

danificadas de C. prostrata reduzindo os parâmetros de trocas gasosas (A, gs, E) e 

promovendo aumento no (Ci). Observou-se reduções nos parâmetros de fluorescência da 

clorofila a (Fm, Fv/Fm, ΦPSII, ETR e qp). Observou-se também aumento significativo na 

concentração de (H2O2) em folhas danificadas nos tempos de 12h (4,8%), 36h (59,4%) e 60h 

(66,9%) e aumento significativo de (MDA) no tempo de 60h (69,2%) em folhas danificadas, 

sugerindo a ocorrência de estresse oxidativo. Coletivamente, os dados obtidos indicam que o 

estresse biótico interfere na fisiologia de C. prostrata. Os dados apresentados sugerem que o 

efeito da redução na área foliar causada pela herbivoria do inseto H. bipunctalis, reduziu o 

investimento na fotossíntese para que a planta investisse no metabolismo relacionado à 

defesa. 

 

Palavras-chave: interação inseto-planta, fluorescência, trocas gasosas, metabolismo. 

 



    
 

ABSTRACT 

 

The insect Herpetogramma bipunctalis Fabricius (1974) (Crambidae) is a pest that occurs in 

North America and South America, being found in Brazil attacking crops of commercial 

interest. The species Cyathula prostrata (L) Blume (Amaratheceae) is a plant native to 

tropical Africa and Asia, and is also found in Brazil. This plant exhibits pharmacological and 

medicinal properties and has been used in folk medicine. The insect H. bipunctalis feeds on 

the leaves of C. prostrata. The objective of this study was to study plant-insect interaction, 

considering biochemical and physiological aspects to develop strategies to control insects that 

damage plants of commercial interest. In this work, it was performed physiological (gas 

exchange parameters and chlorophyll a fluorescence) and biochemical (oxidative stress) 

analyzes of leaves of C. prostrata submitted to the attack of H. bipunctalis caterpillars at 

different times of exposure to the insect. The gas exchange parameters were: photosynthetic 

rate (A), stomatal conductance (gs), internal carbon concentration (Ci) and transpiration (E) 

and chlorophyll a fluorescence parameters: maximum fluorescence (Fm), maximum quantum 

efficiency of PSII (ΦPSII), electron transport rate (ETR), photochemical dissipation coefficient 

(qp), and oxidative stress enzymes were altered in plants of C. prostrata submitted to the 

attack of H. bipunctalis caterpillars at times of 12, 36 and 60 hours. The herbivory of the 

insect H. bipunctalis decreased the photosynthetic capacity of undamaged and damaged 

leaves of C. prostrata reducing the parameters of gas exchange (A, gs, E) and promoting 

increase in (Ci). Reductions in the fluorescence parameters of chlorophyll a (Fm, Fv / Fm, ΦPSII, 

ETR and qp) were observed. There was also a significant increase in the concentration of 

hydrogen peroxide (H2O2) in damaged leaves at 12h (4,8%), 36h (59,4%) e 60h (66,9%) and a 

significant increase of malonic aldehyde (MDA) at 60h (69,2%) in damaged leaves, 

suggesting the occurrence of oxidative stress. Collectively, the obtained data indicate that 

biotic stress interferes with the physiology of C. prostrata. The presented data suggest that the 

effect of the reduction in the leaf area caused by the herbivory of the insect H. bipunctalis, 

reduced the investment in photosynthesis for the plant to invest in defense related metabolism. 

 

Key words: insect-plant interaction, fluorescence, gas exchange, metabolism. 
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1- CONTEXTUALIZAÇÃO 

Os seres vivos estão continuamente sujeitos a diversos tipos de estresse. As plantas 

que estão expostas ao ataque de insetos apresentam mecanismos de defesa característico de 

cada espécie vegetal. À medida em que os insetos introduzem secreções orais (SO) no tecido 

fotossintético da planta (GOLAN et al., 2013) é ativado uma rede complexa de sinalização 

que induz as defesas (WALLING, 2000) que traduzem essa percepção em uma resposta 

adequada e de forma adaptativa, conforme o grau de estresse naquele momento (WIT, 2007). 

De acordo com o mecanismo de defesa da planta, algumas espécies  acumulam altos 

níveis de compostos que funcionam como defensivos bioquímicos devido a sua toxicidade, 

enquanto outras procuram minimizar os danos causados por herbívoros por meio do rápido 

crescimento e desenvolvimento (JANDER et al., 2001). No entanto, seja qual for a estratégia 

que a planta utiliza para se defender, o efeito da herbivoria reduz a área foliar e ocasiona 

várias mudanças nos mecanismos fisiológicos, podendo afetar as trocas gasosas (ALDEA et 

al., 2005), e acarretar reduções na fotossíntese (NABITY, 2009; FLEXAS, 2012). 

A fotossíntese pode ser afetada por vários fatores e condições de estresse, e algumas 

técnicas que estudam a fisiologia da planta estão disponíveis para um melhor entendimento 

desse processo (GOLAN et al., 2015).  As técnicas de fluorescência da clorofila a tem 

permitido uma avaliação completa do estado funcional do aparato fotossintético, sendo um 

estudo adequado para a análise do estado fisiológico de plantas sob estresse biótico 

(STRASSER et al., 2004, 2005). 

Os estresses bióticos modificam o metabolismo celular vegetal e consequentemente 

podem afetar a respiração celular e a fotossíntese, tendo como consequência a indução do 

estresse oxidativo, que consiste em um aumento significativo na produção de espécies reativas 

de oxigênio (ERO), principalmente ânion superóxido (O2
•-) e peróxido de hidrogênio (H2O2) 

(HU et al., 2009). Entretanto, as plantas minimizam o impacto negativo da herbivoria por 

meio do aumento da atividade de enzimas antioxidantes, tais como: i) a dismutase do 

superóxido (SOD); ii) peroxidase do ascorbato (APX); iii) catalase (CAT); e, iv) redutase da 

glutationa (GR), dentre outras (TAYEFI-NASRABADI et al., 2010). Vários estudos têm sido 

realizados para se analisar a interação planta-inseto do ponto de vista fisiológico e 

bioquímico, a fim de nortear a elaboração de estratégias que visam o controle de insetos que 

danificam plantas de interesse comercial. Por exemplo, a análise dos parâmetros 
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fotossintéticos por herbivoria de Manduca sexta em folhas de N. attenuata reduziu a 

eficiência operacional do fotossistema II (PSII) no tecido remanescente, indicando que o 

transporte de elétrons pode limitar a assimilação de CO2 após o dano (HALITSCHKE et al., 

2011). Em Vitis spp. sob herbivoria de Empoasca fabae foram observadas reduções nas taxas 

de assimilação líquida de CO2 (A), condutância estomática (gs) e transpiração (E). Esses 

resultados indicam que Vitis é um hospedeiro adequado e que E. fabae é capaz de afetar a sua 

fisiologia (LAMP et al., 2011). Em plantas de Nephrolepis biserrata e Citrus limon var. 

Ponderosa infestadas com Coccus hesperidum foi observada uma redução significativa na 

máxima eficiência quântica do PSII (Fv/Fm) em relação às plantas não infestadas, com 

aparente relação com a quantidade de insetos por planta (GOLAN et al., 2015). 

As lagartas da espécie Herpetogramma bipunctalis (Lepidoptera: Crambidae) têm 

sido utilizadas em estudos relacionados à interação inseto-planta, pois é uma praga que ocorre 

dos Estados Unidos até a América do Sul (KING; SAUNDERS, 1984). No Brasil, este inseto 

foi encontrado em culturas de beterraba, acelga (SILVA et al., 1968) e em Rubus spp (DIÉZ-

RODRÍGUEZ et al., 2013). Tavares (2015) observou que as lagartas de H. bipunctalis 

alimentadas com folhas de Cyathula prostrata concluíram seu ciclo biológico de maneira 

eficiente, gerando descendentes férteis. Esta espécie vegetal é uma planta nativa da África 

tropical e da Ásia (OLADIMEJI; USIFOH, 2012) e no Brasil é uma espécie não endêmica, 

com distribuição geográfica nas regiões Norte, Nordeste, Centro-oeste e Sudeste (SENNA, 

2016); e, tem grande potencial biotecnológico em função das propriedades anti-inflamatórias 

e analgésicas (BURKILL, 1995). 

Considerando-se que as lagartas de H.bipunctalis podem se alimentar de folhas de 

plantas de C. prostrata e completar seu ciclo biológico, gerando descendentes férteis e que a 

herbivoria pode promover alterações fisiológicas e bioquímicas, neste trabalho foi analisado a 

magnitude das alterações nos parâmetros de trocas gasosas e fluorescência da clorofila a e a 

possível ocorrência de estresse oxidativo em plantas de C. prostrata submetidas ao ataque de 

H. bipuntalis. 
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2- REVISÃO DE LITERATURA 

2.1 Aspectos gerais de Herpetogramma bipunctalis (Lepidoptera: Crambidae) 

O inseto Herpetogramma bipunctalis Fabricius (1794) é uma espécie que pertence à 

família Crambidae, ordem Lepidoptera e tem ocorrência desde os Estados Unidos até a 

América do Sul. Na região do Caribe é considerada praga agrícola, causa danos à cenoura 

(Daucus carota L.) (Apidaceae) e a beterraba (Beta vulgaris L.) (Amaranthaceae) (KING; 

SAUNDERS, 1984). No Brasil, este inseto foi encontrado em culturas de beterraba, acelga 

(SILVA et al., 1968) e em amora preta (Rubus spp) (DIÉZ-RODRÍGUEZ et al., 2013). A 

herbivoria dessa lagarta foi observada em variedades de outras espécies de plantas, tais como 

Brassica sp., Capsicum sp., Solanum nigrum, Piper aduncum e Xanthosoma spp. 

(ALLYSON, 1984; SOLIS, 2006). 

Os adultos de H. bipunctalis são mariposas que possuem envergadura de 

aproximadamente 22 mm com duas manchas pretas características no segundo segmento 

abdominal e coloração cinza-amarelada com manchas e listras mais escuras nas asas 

anteriores (CLARKE-HARRIS et al., 1998). As fêmeas  de H. bipunctalis ovipositam seus 

ovos na superfície abaxial e adaxial das folhas. Esses ovos apresentam uma coloração 

translúcida com formato oval (0,6 x 0,5 mm) (CLARKE-HARRIS et al., 1998). 

Ao eclodirem, as larvas apresentam coloração amarela translúcida e ao decorrer de 

seu desenvolvimento ficam esverdeadas e com a cabeça escura, podendo atingir entre 20 e 23 

mm de comprimento (KING; SAUNDERS, 1984). A lagarta apresenta característica de 

produzir filamentos de seda para unir as bordas das folhas e se proteger contra possíveis 

inimigos naturais, assim como para formar uma cobertura protetora em preparação a formação 

de pupa. As pupas são de cor marrom escuro com 10 mm de comprimento e geralmente 

encontradas dentro de folhas para proteção (KING; SAUNDERS, 1984; CLARKE-HARRIS 

et al., 1998). 

O ciclo biológico do inseto H. bipunctalis alimentado com folhas de C. prostrata foi 

recentemente caracterizado, desde a oviposição até o final da fase adulta (TAVARES 2015). 

Foi demonstrado que, em média, a fase de ovo teve duração de quatro dias e a fase de lagarta 

19 dias, esta última dividida em seis instares. O primeiro instar durou três dias, o segundo e o 

terceiro instares duraram dois dias cada, o quarto e o quinto instares duraram três dias cada e 

o sexto instar, seis dias. A fase de pupa teve duração média diferente para machos (sete dias) e 

fêmeas (seis dias) e a fase adulta foi mais prolongada nos machos (21 dias) que nas fêmeas 
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(18 dias). Assim, o ciclo biológico de H. bipunctalis alimentado com folhas de C. prostrata 

foi concluído com um período total médio de 51 dias para os machos e 47 dias para as fêmeas 

(TAVARES 2015). Estes resultados permitiram concluir que plantas de C. prostrata são 

hospedeiras de lagartas de H. bipunctalis (TAVARES, 2015).  

 

2.2 Aspectos gerais de Cyathula prostrata (L.) Blume. 

O gênero Cyathula é composto por duas espécies, a saber Cyathula prostrata (L.) 

Blume e Cyathula achyranthoides (Kunth) Moq., sendo que no Brasil, C. prostrata é uma 

planta não endêmica (SENNA, 2016). A espécie C. prostrata pertence à família 

Amaranthaceae, a qual é formada por 169 gêneros e cerca de 2.360 espécies. É nativa da 

África tropical (Nigéria, Moçambique, Uganda) e da Ásia (China, Índia e Vietnã), no entanto, 

é encontrada em crescimento em todo o mundo, incluindo América, Austrália, Ilhas do 

Pacífico (OLADIMEJI; USIFOH, 2012). No Brasil, são encontradas apenas 145 espécies 

dessa família, as quais são distribuídas em 19 gêneros (MARCHIORETTO et al., 2016). Sua 

ocorrência foi registrada nas regiões Norte (Acre, Amazonas, Amapá, Pará, Rondônia, 

Roraima, Tocantins), Nordeste (Bahia, Maranhão), Centro-Oeste (Mato Grosso), Sudeste 

(Espírito Santo, Minas Gerais, Rio de Janeiro, São Paulo) e Sul (Paraná) (SENNA et al., 

2016). 

Esta planta é popularmente conhecida como carrapicho, carrapicho-rabo-de-raposa, 

erva daninha do pasto e caruru. É uma erva ou arbusto anual, relativamente erecta e que pode 

atingir uma altura de aproximadamente 1 m (BURKILL, 1995). É uma espécie que apresenta 

caule ramificado, inflorescência do tipo cacho longo e frutos tipo núcula que se aderem ao 

corpo dos animais, sendo esta uma forma de dispersão e propagação da espécie (MOREIRA; 

BRAGANÇA, 2011). Segundo Tavares (2015), a germinação de sementes de C. prostrata 

iniciou 1 dia após a semeadura (DAS) e atingiu 94% de germinação aos 10 DAS.  

A planta C. prostrata possui utilizações medicinais para inúmeras doenças na Asia, 

onde é normalmente usada para o tratamento da febre reumática, da disenteria, de ferimentos 

na pele, de problemas nos olhos e para a cura de queimaduras (BURKILL, 1995), pois seu 

extrato metanólico possui propriedades anti-inflamatórias e analgésicas (IBRAHIM et al., 

2012). Foram detectadas nesta espécie a presença de saponinas, taninos, flavonóides, 

alcaloides e esteroides como o 20 hidroxiecdsona (20E), tanto em extratos foliares quanto de 

caules e raízes (OGURA et al., 2012). 
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2.3 Interação inseto-planta 

Na natureza as plantas são suscetíveis a serem atacadas por insetos herbivoros, que 

buscam nas mesmas, nutrientes necessários para o seu desenvolvimento (SCHOONHOVEN 

et al., 2005). No entanto, as plantas apresentam os mais complexos sistemas de defesa 

(BALLARE, 2011) e para resistir ao ataque dos insetos utilizam mecanismos de defesa. Esses 

mecanismos  podem ser: constitutivos ou induzidos (CHEN, 2008). As defesas constitutivas 

abrangem barreiras físicas (espinhos ou tricomas pegajosos) e químicas presentes na planta 

antes do ataque do herbívoro. As defesas induzidas são ativadas após o ataque do inseto e 

podem ser classificadas como diretas, em que a planta produz compostos tóxicos que afeta 

imediatamente o inseto, ou indireta, em que a planta libera sinais químicos (voláteis) para 

recrutar inimigos naturais e assim controlar os herbívoros presentes naquele momento 

(CHEN, 2008). 

Para diferenciar o ataque de herbívoros de outros agentes bióticos, possivelmente as 

plantas evoluíram a capacidade de perceber os padrões moleculares associados à herbivoria 

através de elicitores químicos, derivados de secreções orais (OS), fluidos de oviposição e 

ferimentos decorrente da herbivoria (FELTON; TUMLINSON, 2008; MITHOFER; 

BOLAND, 2008). O ferimento decorrente da atividade da alimentação do inseto pode 

desencadear respostas específicas em algumas plantas, pois, cada inseto herbívoro apresenta 

diferentes padrões de alimentação como, por exemplo, a forma em que o tecido da folha é 

removido, a freqüência e o período em que esse inseto se alimenta. Portanto, é possível que 

algumas plantas percebam esses padrões específicos de ferimento e usem tais informações 

para produzir respostas ao estresse causado pela herbivoria (MITHOFER et al., 2005). 

A herbivoria de insetos em plantas, estimula o acumulo de compostos defensivos nas 

folhas danificadas e nas folhas opostas não danificadas (GREEN; RYAN, 1972), no qual um 

sinal pode ser transmitido para essas folhas (STANKOVIC; DAVIES, 1997) onde serão 

convertidos em alterações bioquímicas e fisiológicas (LI et al., 2002). 

No entanto, a interação inseto-planta também possui o lado positivo, sendo uma via 

de mão dupla, onde os insetos possuem atividades benéficas como a polinização, enquanto as 

plantas promovem abrigo, sítios de oviposição e alimentação para a proliferação dos insetos 

(PANDA; KHUSH, 1995) . 
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2.4 Trocas gasosas 

Através das trocas gasosas são mensurados os parâmetros de taxa de assimilação 

líquida de CO2 (A), condutância estomática (gs), transpiração (E) e concentração 

subestomática de CO2 (Ci) para assim obter respostas fisiológicas das plantas sob um 

determinado estresse.  

Um estudo realizado em condições de casa de vegetação, utilizando-se três genótipos 

de uva (Cynthia, Chardonnay e Cabernet Sau-leaf) sob a herbivoria de quatro cigarrinhas 

(Empoasca fabae) no período de três dias, acarretou em reduções nos parâmetros de 

transpiração (37,6%), taxa fotossintética (22,3%) e condutância estomática (45,4%) (Lamp et 

al., 2011). Essa pesquisa sugeriu que o dano por E. fabae pode interferir na fisiologia dos 

genótipos de uva levando à interrupção dos processos normais de trocas gasosas e a redução 

de folhas, brotos e crescimento radicular (LENZ et al., 2009; LAMP et al., 2011). 

Já no estudo realizado por Dai (2009), o dano causado por Thrips tabaci em plantas 

de Hypericum sampsonii resultou em aumentos significaticvos nos valores de Ci, E e gs e uma 

redução em  A. Diante da comparação das secções transversais das folhas entre o controle e as 

plantas danificadas, mostrou que T. tabaci diminuiu a espessura da lâmina com folhas 

gravemente feridas, as mais finas. As folhas infestadas foram caracterizadas por tecido 

esponjoso desorganizado e encolhido.  

Assim, as diferenças nos valores de E entre o controle e as folhas lesadas podem ser 

atribuídas a diferenças anatômicas da folha que alteraram a gs e o CO2 nas cavidades 

substomatas aos locais de carboxilação (SYVERTSEN et al., 1995). As taxas fotosintéticas 

gerais de folhas de H. sampsonii danificadas por T. tabaci foram significativamente 

diminuídas (HIGUCHIA et al., 1999 ). 

  



 

20 
 

2.5 Fluorescência da clorofila a 

A análise da fluorescência da clorofila a detecta os efeitos de estresse no processo 

fotossintético causados por fatores bióticos. É uma técnica utilizada na fisiologia das plantas 

de suma importância, pois pode-se obter informações detalhadas sobre o estado do sistema 

fotossensível II (PSII) (BAKER; ROSENQVIST, 2004). 

A herbivoria de ácaros em folhas de jacinto-de-água (Eichhornia crassipes) reduziu 

significamente Fm com o aumento do dano, traduzindo em uma diminuição na eficiência 

máxima da fotoquímica PSII, indicando que houve uma diminuição na eficiência com que a 

luz absorvida pela PSII é convertida em energia química (MARLIN, 2013). Nesta mesma 

pesquisa, a herbivoria do ácaro teve um impacto direto sobre a eficiência do PSII, onde 

causou redução em Fv/Fm (BAKER, 2008). Uma diminuição em Fv/Fm é frequentemente 

explicada pela inativação dos centros de reação (RCs) no PSII, uma vez que as mudanças em 

Fv/Fm exibem as mesmas tendências que as mudanças na densidade de RCs (LU; VONSHAK, 

1999). 

Em folhas de H. sampsonii, os parâmetros de fluorescência (ETR, ΦPSII, qp e NPQ) 

foram significativamente diminuídos com o aumento do dano de T. tabaci (DAI, 2009). As 

diminuições nos parâmetros de fluorescência indicaram que o mecanismo primário para a 

redução da taxa fotossintética em folhas danificadas por T. tabaci é via interferência da 

eficiência fotoquímica no estágio inicial da fotossíntese (BURD et al., 1996; HAILE et al., 

1999). A herbivoria de T. tabaci ocasionou fechamento dos centros de reação de PSII, 

resultando em uma menor ETR e ΦPSII, através de danos na membrana do tilacoide. Os 

resultados também mostraram reduções significativas em qP e NPQ, especialmente nas folhas 

gravemente infestadas. O qp é uma indicação da proporção de centros de reação PSII que 

estão abertos (MAXWELL ; JOHNSON, 2000) e mensura a excitação dos centros PSII e a 

remoção de elétrons da PSII pela cadeia de transporte de elétrons ( CAMPBELL et al., 1998).  

O NPQ tem o papel proteger contra a inibição induzida pela luz da fotossíntese. No 

entanto, o declínio desta variável pode levar a um excesso de energia nas folhas (ARO et al., 

1993).  

 

2.6 Indução de estresse oxidativo mediada pela herbivoria 

Estresses bióticos exercem efeitos adversos sobre o crescimento e o desenvolvimento 

da planta. Durante a evolução, as plantas desenvolveram mecanismos regulatórios complexos 
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para se adaptarem a vários estressores ambientais. Uma das conseqüências do estresse é um 

aumento na concentração celular de espécies reativas de oxigênio (EROS), tais como o ânion 

superóxido (O2
-), peróxido de hidrogênio (H2O2), e radicais hidroxila (OH-). Mesmo em 

condições normais, plantas produzem EROS durante os processos metabólicos, no entanto o 

excesso resulta em dano oxidativo ou morte apoptótica das células (QUAN et al., 2008). O 

H2O2 é uma das espécies reativas de oxigênio que apresentam relativamente uma longa meia-

vida (1ms) e o excesso de H2O2 nas células das plantas desencadeia o estresse oxidativo. Em 

baixa concentração, agem como um sinalizador acionando a tolerância a vários estresses 

bióticos e abióticos. Já em alta concentração, ele lidera para a morte programada da célula 

(BHATTACHARJEE, 2012).  

Para a proteção contra essas EROS as células das plantas e suas organelas, como 

cloroplastos, mitocôndrias e peroxissomos empregam um sistema de mecanismo 

antioxidativos eficientes, enzimáticos e não enzimáticos (DAVAR et al., 2013). O mecanismo 

enzimático antioxidante envolve a superóxido dismutase, ascorbato peroxidase, glutationa 

redutase, catalase entre outras, enquanto os componentes não enzimáticos são carotenoides, 

ácido ascórbico, vitamina E, flavonoides, prolina e glutationa (MITTLER, 2002). 

 

2.6.1 Peroxidação de lipídios e aldeído malônico 

A peroxidação de lipídios acontece por meio da ação das EROs sobre os lipídios 

insaturados das membranas celulares, gerando radical alquila (L), alcoxila (LO) e peroxila 

(LOO) (CHANGE et al., 1979). Uma das formas para avaliar a peroxidação de lipídios é 

fazendo o teste de aldeído malônico (MDA) onde o mesmo é um dialdeído formado como 

produto secundário durante a oxidação de ácidos graxos poliinsaturados por cisão beta dos 

AGPIs peroxidados, principalmente o ácido araquidônico (LIMA, 2001). O MDA é 

considerado como um marcador bioquímico de estresse oxidativo (SHULAEV; OLIVER, 

2006). 
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3. TROCAS GASOSAS E FLUORESCÊNCIA DA CLOROFILA a EM PLANTAS DE 

Cyathula prostrata SUBMETIDAS A HERBIVORIA CAUSADA POR Herpetogramma 

bipunctalis. 

RESUMO 

 

O estresse biótico pode promover uma série de alterações no metabolismo da planta, 

resultando em alterações fisiológicas e bioquímicas. Este trabalho objetivou avaliar os 

parâmetros de trocas gasosas, fluorescência da clorofila a e o estresse oxidativo em plantas de 

Cyathula prostrata (L) Blume, pertencente à família Amaranthaceae, em resposta a herbivoria 

da lagarta da especie Hepertogramma bipunctalis, pertencente a família Crambidae, em três 

períodos: 12, 36 e 60 horas. Após cada período de ataque foram avaliados os parâmetros de 

trocas gasosas [taxa fotossintética (A), condutância estomática (gs), concentração de carbono 

interno (Ci) e transpiração (E)] e fluorescência de clorofila a [máxima fluorescencia (Fm), 

máxima eficiência quântica do PSII (Fv/Fm), rendimento quântico real do transporte de 

elétrons do PSII (ΦPSII), taxa de transporte de elétrons (ETR), coeficiente de dissipação 

fotoquímica (qp)]. Feitas as leituras dessas variáveis, realizou-se as análises bioquímicas para 

a possível ocorrência de estresse oxidativo como o peróxido de Hidrogênio (H2O2) e aldeído 

malônico (MDA). Os resultados obtidos revelam que os parâmetros de trocas gasosas em A, 

gs e E reduziram em folhas não danificadas quanto em folhas que foram danificas nos três 

períodos avaliados, enquanto que Ci aumentou em folhas danificadas. Os parâmetros de 

fluorescência em Fm teve uma redução significativa apenas em folhas danificadas nos 

períodos 36 e 60h , Fv/Fm reduziu significativamente em folhas danificadas  no tempo de 60h 

e em ΦPSII, ETR e qp  reduziram tanto em folhas danificadas quanto em folhas que não foram 

danificadas nos três periodos, no entanto, o coeficiente de extinção não-fotoquímico (NPQ) 

não foi alterado. Observou-se também aumento significativo na concentração de H2O2 nos 

tempos de 12, 36 e 60h e aumento significativo de MDA no tempo de 60h em folhas 

danificadas, sugerindo a ocorrência de estresse oxidativo. O estresse causado por H. 

bipunctalis reduziu o desempenho fotossintético em folhas danificadas e folhas não 

danificadas de C. prostrata. Análise dos dados apresentados sugerem que o estresse 

provocado por H. bipunctalis em folhas de C. prostrata promovem alterações nas trocas 

gasosas e fluorescência da clorofila a , sugerindo a ocorrência de estresse oxidativo.  

 

Palavras-chave: Interação inseto-planta, trocas gasosas, fluorescência, fotossíntese. 
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3. TROCAS GASOSAS E FLUORESCÊNCIA DA CLOROFILA a EM PLANTAS DE 

Cyathula prostrata SUBMETIDAS A HERBIVORIA CAUSADA POR Herpetogramma 

bipunctalis 

ABSTRACT 

 

Biotic stress can promote a number of changes in plant metabolism, resulting in physiological 

and biochemical changes. The objective of this work was to evaluate the parameters of gas 

exchange, chlorophyll a fluorescence and oxidative stress in plants of Cyathula prostrata (L) 

Blume, belonging to the family Amaranthaceae, in response to herbivory of the caterpillar of 

the species Hepertogramma bipunctalis, belonging to the family Crambidae, in three periods: 

12, 36 and 60 hours. After each attack period, it was evaluated gas exchange parameters 

[(photosynthetic rate (A), stomatal conductance (gs), internal carbon concentration (Ci) and 

transpiration (E)] and chlorophyll a fluorescence at [maximum fluorescence (Fm), maximum 

quantum efficiency of PSII (Fv / Fm), real quantum yield of PSII electron transport (ΦPSII), 

electron transport rate (ETR), photochemical dissipation coefficient (qp)]. After reading these 

variables, a biochemical analysis was performed for the possible occurrence of oxidative 

stress such as hydrogen peroxide (H2O2) and malonic aldehyde (MDA). The results showed 

that the gas exchange parameters in A, gs and E reduced in undamaged leaves as well as in 

leaves that were damaged in the three evaluated periods, while Ci increased in damaged 

leaves. The Fm fluorescence parameters had a significant reduction only in damaged leaves in 

periods 36 and 60h, Fv / Fm significantly reduced in leaves damaged in 60h time and in ΦPSII, 

ETR and qp reduced both in damaged leaves and leaves that were not damaged in the three 

periods, however NPQ was not changed. There was also a significant increase in H2O2 

concentration at 12, 36 and 60h times and a significant increase of MDA in the time of 60 h in 

damaged leaves, suggesting the occurrence of oxidative stress. Stress caused by H. bipunctalis 

reduced the photosynthetic performance on damaged leaves and undamaged leaves of C. 

prostrata. Analysis of the presented data suggests that the stress caused by H. bipunctalis on 

leaves of C. prostrata promotes changes in gas exchange and fluorescence of chlorophyll a, 

suggesting the occurrence of oxidative stress. 

 

Key words: Insect-plant interaction, gas exchange, fluorescence, photosynthesis. 
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3.1 Introdução 

A herbivoria de insetos induz uma reconfiguração no metabolismo das plantas, 

incluindo a produção alterada de metabólitos defensivos e proteínas, e gera uma reatribuição 

de recursos para atender as demandas metabólicas (KESSLER; BALDWIN, 2002). 

No entanto, como forma de defesa, elas utilizam vários mecanismos fisiológicos e 

bioquímicos para se proteger contra os estresses (RASMANN; AGRAWAL, 2009, USHA; 

JYOTHSNA, 2010). Esses mecanismos são: constitutivos, ou seja, estão sempre presentes na 

planta, independente do ataque herbívoro, ou indutíveis, os quais são ativados somente 

quando a planta é atacada (FRANCESCHI et al., 2005; KESSLER; BALDWIN, 2002).  

Mesmo apresentando estratégias de defesa, o estresse por herbívoros promove em 

plantas respostas moleculares, fisiológicas e bioquímicas, levando à redução da fotossíntese 

(ZANGERL et al., 2002), que pode ser limitada por vários fatores e condições de estresse 

(GOLAN et al., 2015). 

Para avaliar a resposta da fotossíntese em relação a herbivoria em plantas, além dos 

parâmetros de trocas gasosas que compreendem a eficiência na regulação da abertura 

estomática, que influencia, diretamente, na assimilação do CO2 para a conservação da taxa 

fotossintética (NASCENTE et al., 2016), uma das técnicas disponíveis para um melhor 

entendimento desse processo, é a análise da fluorescência da clorofila a.  

Esta análise é utilizada para avaliar a eficiência da aplicação da luz nos processos 

fotoquímicos da fotossíntese (MAXWELL; JOHNSON 2000), sendo, especificamente, no 

fotossistema II (PSII) e I (PSI) (NABITY et al., 2009). Esses parâmetros são, portanto, 

considerados indicadores úteis do comportamento da atividade do aparato fotossintético em 

plantas, sob condicões de estresse (BERGER et al., 2007). Os estresses bióticos modificam o 

metabolismo celular vegetal, afetando a fotossíntese e, consequentemente, alterando a taxa de 

geração de espécies reativas de oxigênio (EROs) (NAVROT et al., 2006; TAYEFI-

NASTABADI et al., 2010). As EROs, ao serem alteradas diante do estresse, se manifestam de 

forma diferente, podendo agir de maneira prejudicial, protetora ou sinalizadora, dependendo 

do equilíbrio, entre a produção e a eliminação, pela planta (BOGUSZEWSKA; 

ZAGDAŃSKA, 2012).  

Vários estudos são realizados em relação a análise dos parâmetros fotossintéticos em 

plantas, submetidas ao estresse biótico. As lagartas da espécie H. bipunctalis têm sido 

utilizadas em estudos relacionados à interação inseto-planta (TAVARES, 2015), tendo em 

vista a compreensão dos mecanismos de defesa da planta contra o ataque de insetos e, assim, 
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encontrar estratégias que visam o controle de insetos que atacam espécies de planta de 

interesse comercial. A espécie H. bipunctalis é encontrada na America do Norte, América 

Central e América do Sul (SOLIS, 2006), e são consideradas uma praga, pois atacam espécies 

de plantas da família Chenopodiaceae, Amaranthaceae, Apidaceae, entre outras, tornando-as 

hospedeiras para proteção e reprodução (PEREZ et al., 2011).  

A planta C. prostrata é uma hospedeira do inseto H. bipunctalis, popularmente 

conhecida no Brasil como carrapicho, carrapicho-rabo-de-raposa, fia-bana e mato-bana 

(MOREIRA; BRAGANÇA, 2011), considerada uma erva daninha de terras cultivadas e de 

áreas florestais. Na África, Ásia e Austrália, é utilizada como erva medicinal para o 

tratamento de doenças como febre reumática, feridas, problemas do olho e disenteria 

(BURKILL, 1995). 

No estudo realizado sobre a fisiologia do inseto H. bipunctalis alimentados com 

folhas de C. prostrata, foi possível observar a interação inseto-planta, conforme os 

descendentes viáveis de H. bipunctalis (TAVARES, 2015). No entanto, essa interação, pode 

causar alterações no metabolismo da planta por meio do estresse do inseto, podendo, ainda, 

resultar em alterações fisiológicas. 

O estudo da fisiologia tem auxiliado, ainda, a compreensão da flexibilidade das 

respostas fotossintéticas das plantas às diversas condições de estresse, como por exemplo, a 

herbivoria de insetos-pragas. Nesse sentido, o objetivo desse trabalho visa avaliar a magnitude 

das alterações nos parâmetros de trocas gasosas e fluorescência da clorofila a e a possível 

ocorrência de estresse oxidativo em plantas de C. prostrata submetidas ao ataque de H. 

bipunctalis no período de 12, 36 e 60 horas, após o contato do inseto com a planta. 
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3.2 Material e métodos 

3.2.1 Material vegetal e preparação das mudas 

Mudas clonais de Cyathula prostrata (L.) Blume foram obtidas por meio de estacas 

coletadas de plantas matrizes no Campus da Universidade Federal Rural da Amazônia 

(UFRA), Belém, PA, Brasil (01º27'19 "S, 48º26'20" W). As estacas de, aproximadamente, 20 

cm de comprimento contendo três nós foram dispostas verticalmente em sacos de polietileno 

(15 por 25 centímetros), preenchidos com 1,6 L de substrato constituído de uma mistura de 

terriço (obtido de um Latossolo Amarelo textura média), areia e cama de aviário (4:1:1, 

v/v/v). Em cada saco foi adicionado 6,28 g de NPK (10-10-10) quatro dias antes do plantio 

das estacas. Os sacos foram irrigados diariamente, aplicando-se 250 mL de água, uma vez ao 

dia, às 9 h. Após 45 dias do plantio das estacas as mudas apresentaram número de folhas 

suficientes para a instalação do experimento definitivo. As mudas foram preparadas em casa 

de vegetação do Instituto de Ciências Agrárias da UFRA, Campus Belém. 

 

3.2.2 Obtenção e criação das lagartas 

As lagartas de H. bipunctalis (Fabricius) foram coletadas na UFRA; Campus Belém, 

PA, Brasil (01º27'19 "S, 48º26'20" W) e criadas no Laboratório de Fisiologia e Biologia 

Molecular de Plantas (UFRA, Campus Belém). As lagartas foram alocadas em caixas de 

acrílico tipo gerbox (11,5 x 11,5 x 3,5 cm; largura x comprimento x altura), na proporção de 

dez lagartas por caixa, e mantidas sob temperatura e umidade relativa média do ar 

respectivamente de 24 ± 2 °C 75 ± 10%; e fotoperíodo natural de 12 h para fotofase e 12 h 

para escotofase. As lagartas foram alimentadas com folhas de C. prostrata, diariamente. 

A fase de pupa ocorreu, em média, 12 dias depois; e o estádio de mariposa, sete dias 

após a pupa. As mariposas foram coletadas e transferidas para gaiolas de madeira (37 x 37 x 

49 cm; largura x comprimento x altura) teladas com filó branco e alimentadas com uma dieta 

constituída de xarope de glicose e água (20:80, v/v). A oviposição ocorreu, em média, três 

dias após. Este ciclo de criação foi repetido diversas vezes até que o número de lagartas fosse 

suficiente para a execução do experimento definitivo. Foram utilizadas lagartas entre terceiro 

e quarto ínstar  para a indução do estresse em plantas de C. prostrata. 
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Figura 1- Herpetogramma bipunctalis: A) Fase larval; B) Fase de pupa; C) Fase adulta. 

 

Fonte: Autora. 

 

3.2.3 Indução do estresse e delineamento experimental 

Para condução do experimento foram utilizadas 30 plantas, divididas em três 

tratamentos, com cinco repetições e com cinco controles. No primeiro, as plantas sofreram 

ataques por lagartas durante 12 h. No segundo, sofreram ataque durante 36 h. E, por fim, no 

terceiro tratamento, as plantas sofreram ataque por lagartas durante 60 h.  

Foram dispostas três lagartas de H. bipunctalis (entre 3º e 4º ínstares) por planta, na 

superfície adaxial de três folhas distintas, do segundo par de folhas, contadas a partir do ápice. 

Os tratamentos foram avaliados após 12, 36 e 60 h da infestação das plantas, sendo as 

variáveis fisiológicas e bioquímicas de interesse determinadas em folhas intactas (ou seja, não 

danificadas) e folhas danificadas pelo ataque da lagarta.  

 

3.2.4 Trocas gasosas 

A assimilação líquida de CO2 (A), a condutância estomática ao vapor de água (gs), a 

concentração subestomática de CO2 (Ci) e a taxa de transpiração (E) foram determinadas no 

segundo par de folhas opostas (contadas a partir do ápice), utilizando-se um analisador 

portátil de gases a infravermelho (LI- 6400XT, LI-COR, Lincoln, NE) sob uma concentração 

de CO2 de 400 μmol mol-1 e radiação fotossinteticamente ativa (PAR) de 1000 μmol de fótons 

m-2 s-1. Este intervalo de medição (9:00 - 11:00 h) foi ajustado de acordo com os resultados 

obtidos com curva diurna de trocas gasosas para a espécie. Foram realizadas duas leituras por 

planta, sendo uma na folha danificada pelo inseto e a outra na folha oposta não danificada.  
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3.2.5 Fluorescência da clorofila a  

A fluorescência da clorofila a foi avaliada nas mesmas folhas utilizadas para as 

trocas gasosas, utilizando um aparato de fluorescência (IG 6400-40; LI-COR Inc.) acoplado à 

câmara do analisador portátil de gases a infravermelho. As variáveis de fluorescência da 

clorofila a foram: fluorescência máxima (Fm), máximo rendimento quântico do FSII (Fv/Fm), 

rendimento quântico real do transporte de elétrons do FSII (ΦPSII), coeficiente de extinção 

fotoquímica (qp), coeficiente de extinção não fotoquímica (NPQ) e taxa de transporte de 

elétrons (ETR). 

 As folhas foram adaptadas ao escuro por 30 min (Figura 4) e, posteriormente, 

iluminadas com um pulso de luz fraca e modulada (0,03 μmol m-2 s-1) para obter a 

fluorescência inicial (F0). Um pulso de luz branca saturante de 6.000 μmol m-2 s-1 foi aplicado 

durante 0,8 s para garantir a máxima emissão de fluorescência (Fm). Posteriormente, as folhas 

amostradas foram iluminadas durante 300 s com uma luz actínia (250 μmol m-2 s-1) para obter 

o rendimento da fluorescência no estado estacionário (Fs). Em seguida, pulsos de luz branca 

saturantes foram aplicados para a obtenção da fluorescência máxima (F’m). A luz actínia foi 

então desligada e uma iluminação vermelho-distante (2 μmol m-2 s-1) foi aplicada para estimar 

a fluorescência inicial adaptada na luz (F’0). A partir dessas medições foram calculados os 

seguintes parâmetros: eficiência fotoquímica  máxima do PSII [Fv/Fm = (Fm-F0)/Fm] 

(Oxborough and Baker 1997), coeficientes de dissipação fotoquímica [qp = (F’m-Fs) / (F’m-

F’0)] e não-fotoquimica [NPQ = (Fm/F’m) - 1], rendimento quântico do transporte de elétrons 

no PSII [ΦPSII = (F’m - Fs) / F’m] e a taxa de transferência de elétrons [ETR = ΦPSII x PPFD x f 

x α] (MAXWELL; JOHNSON, 2000). 

 

3.2.6 Coleta de amostras e análise bioquímica 

Após a leitura das variáveis de trocas gasosas e da fluorescência da clorofila a, o 

segundo par de folhas (folha intacta e folha danificada) foi coletado e imediatamente inseridos 

em envelopes de papel alumínio, identificados e colocados em isopor contendo nitrogênio 

liquido para conservar as amostras, paralisando a atividade metabólica. Em seguida, as 

amostras foram armazenadas em ultra freezer com temperatura de -80°C, para posterior 

análise bioquímica. 

 

  



 

32 
 

3.2.7 Peroxidação de lipídeos de membrana 

Foi estimada através da quantificação de aldeído malônico (MDA) segundo Cakmak 

e Host, (1991). Amostras foliares (100 mg PF) foram maceradas em 2 mL de ácido 

tricloacético (TCA; 0,1% p/v) utilizando um almofariz e pistilo congelados sobre um isopor 

com gelo. O homogenato foi transferido de forma quantitativa para um tubo de centrífuga sob 

gelo para mantê-los em baixa temperatura. Posteriormente, as amostras foram centrifugadas a 

13.000 x g por 15 min a 4ºC. O sobrenadante foi coletado e a uma alíquota de 500 µL do 

mesmo foi adicionado 1,5 mL de ácido tiobarbitúrico (TBA; 0,5% p/v preparado em TCA 

20%), seguindo-se de agitação em vortex. Como branco foi utilizado uma mistura de 500 µL 

de TCA 0,1% (p/v) e 1,5 mL de TBA 0,5% (conforme descrito acima). As amostras e o 

branco foram incubados por 20 min a 90ºC em banho–maria e a reação foi parada em banho 

de gelo por 5 minutos. As amostras foram transferidas para microtubos de 2,0 mL e 

centirfugados a 13.000 x g por 15 minutos a 4 ºC para clarificação. A absorbância da mistura 

da reação foi determinada a 532 e a 600 nm em espectrofotômetro. Utilizou-se, para os 

cálculos, o coeficiente de absortividade molar de 155 mM cm–1 e os resultados foram 

expressos em nmol g–1 PF.  

 

3.2.8 Peróxido de hidrogênio 

A concentração foliar de H2O2 foi determinada segundo KUO e KAO (2003). As 

amostras (150 mg PF) foram maceradas em 1,5 mL de TCA 0,1% (p/v) e o homogenato 

centrifugado a 10.000 x g por 15 min a 4 ºC. O sobrenadante foi coletado e uma alíquota de 

210 µL deste foi misturada a 1 mL de um meio de reação constituído de 250 µL de tampão 

fosfato de potássio 10 mM (pH 7,0), 500 µL de iodeto de potássio 1 M e 40 µL de H2O 

destilada. Cada amostra foi avaliada em triplicata pela determinação da absorbância a 390 nm 

em espectrofotômetro. As concentrações de H2O2 foram estimadas com base em curva padrão 

preparada com soluções de H2O2 de concentrações conhecidas Os resultados foram expressos 

em mmol de H2O2 g–1 PF (GAY e GEBICKI, 2000). 
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3.2.9 Análise estatística 

O experimento foi realizado em delineamento inteiramente casualizado com três 

tratamentos, contendo cinco repetições e cinco controles para cada tratamento. Os dados dos 

tratamentos obtidos foram comparados pelo teste t (P ≤ 0,05). As médias dos tratamentos 

foram comparadas pelo teste SNK-Studant-Newman-Keuls com (P ≤ 0.05), usando o software 

R versão 3.1. 

 

3.3 Resultados 

3.3.1 Avaliação qualitativa de folhas de C. prostrata atacadas por lagartas de H. bipunctalis 

Com o objetivo de realizar uma avaliação qualitativa, as folhas de Cyathula prostrata 

foram submetidas ao estresse biótico nos períodos de 12, 36 e 60 horas. Em folha controle 

(Fig. 2A), como esperado, não houve nenhuma lesão por não conter inseto; (Fig. 2B) folha 

danificada sob estresse biótico de 12 horas, apresenta pouca lesão pelo inseto; (Fig. 2C) folha 

danificada sob estresse biótico de 36 horas, houve um aumento da área foliar lesionada pelo 

inseto; (Fig. 2D) folha danificada sob estresse biótico de 60 horas, o dano foi superior nesse 

período, onde praticamente 50% da área foliar foram consumidos pelo inseto. No entanto, 

conclui-se que o dano foi progressivo ao longo das diferentes horas. Além disso, foi 

observado que as folhas opostas àquelas que receberam as lagartas não apresentaram qualquer 

sintoma de dano aparente independentemente do tempo de herbivoria (Fig. 2E-G). 
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Figura 2- Aspecto morfológico de folhas de C. prostrata na ausência de herbivoria (Controle; A) e submetidas a 
herbivoria por H. bipunctalis (Estresse biótico; B a G). A imagem da planta Controle é representativa dos 
diferentes tempos de avaliação (12, 36 e 60 h). As imagens B, C e D referem-se às folhas das plantas estressadas 
submetidas ao ataque da lagarta por 12, 36 e 60 h, respectivamente. As imagens E, F e G referem-se às folhas 
das plantas estressadas opostas àquelas que receberam as lagartas e acessadas após 12, 36 e 60 h da infestação. 
As fotos são representativas de cinco repetições e as barras horizontais em cada imagem correspondem a 1 cm. 

 

Fonte: Autora 

 

3.3.2 Trocas gasosas 

Com o objetivo de avaliar o efeito do estresse provocado pelo inseto H. bipunctalis 

ao atacar a planta C. prostrata durante os diferentes períodos de 12, 36 e 60 horas, foram 

avaliados os parâmetros de trocas gasosas: Taxa de assimilação de CO2 (A) (Fig. 3A); 

Condutância estomática (gs) (Fig. 3B); Transpiração (E) (Fig. 3C); e Concentração de CO2 

intercelular (Ci) (Fig. 3D). 

A média da A nas plantas controle avaliadas no tempo de 12 h foi de 20,8 µmol m-2 s-

1 (±01,4), reduzindo para 14,1 µmol m-2 s-1 (±1,3) e 10,9 µmol m-2 s-1 (±1,3) nas folhas intactas 

e danificadas das plantas estressadas respectivamente (Fig. 3A). Portanto, essas reduções 

foram, da ordem de 32,3% e 47,6 % para folhas intactas e danificadas das plantas estressadas 

em relação às plantas controle (Fig. 3A). 
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Com 36 horas, a média de CO2 (A) no controle foi de 20,2 µmol m-2 s-1 (±0,5), em 

folhas intactas foi de 15,0 µmol m-2 s-1 (±1,5) e em folhas danificadas foi de 8,1 µmol m-2 s-1 

(±0,2). Ocorreu uma redução de 25,8 % em folhas intactas e 60 % em folhas danificadas (Fig. 

3A). 

Com 60 horas, a média no controle foi de 20,1 µmol m-2 s-1 (±0,466), folhas intactas 

12,5 µmol m-2 s-1 (± 0,217) e folhas danificadas de 3,2 µmol m-2 s-1 (±0,530) da taxa de 

assimilação de CO2 (A). Ocorreu uma redução de 37,9 % em folhas intactas e 84,1 % em 

folhas danificadas (Fig. 3A). 

Analisando os dados, em comparação ao controle, pode-se observar que houve uma 

diferença significativa de assimilação líquida de CO2 (A), para todos os tempos, tanto nas 

folhas intactas quanto nas folhas danificadas. Houve diferença significativa nos diferentes 

tempos (12, 36 e 60 horas) na condição (folha danificada) (Fig. 3A). 

A média da condutância estomática (gs) durante o estresse biótico de 12 horas, no 

controle foi de 0,24 (±0,031) mol H2O m-2 s-1, nas folhas intactas foi de 0,14 (± 0,034) mol 

H2O m-2 s-1 e nas folhas danificadas foi de 0,10 (± 0,011) mol H2O m-2 s-1. Houve uma redução 

de 41,7% nas folhas intactas e uma redução de 58,4% nas folhas danificadas, quando 

comparadas ao controle (Fig. 3B). 

Com 36 horas de estresse, a média de (gs) do controle foi de 0,21 (± 0,020) mol H2O 

m-2 s-1, em folhas intactas foi de 0,14 (±0,026) mol H2O m-2 s-1 e nas folhas danificadas foi de 

0,10 (±0,009) mol H2O m-2 s-1. Houve uma redução de 33,4% nas folhas intactas e 52,4% nas 

folhas danificadas, quando comparadas também ao controle (Fig. 3B). 

No tempo de 60 horas, a média da condutância estomática da planta controle foi de 

0,21 mol H2O m-2 s-1 (±0,024), nas folhas intactas 0,14 mol H2O m-2 s-1 (±0,005) e nas folhas 

danificadas 0,08 mol H2O m-2 s-1 (±0,007) nas folhas danificadas. Em folhas intactas houve 

redução do gs em 33,4%, e nas folhas danificadas a redução foi de 61,9% (Fig. 3B). 

Deste modo, também em relação ao controle, conclui-se que para todos os tempos de 

herbivoria do inseto, houve uma diferença significativa, tanto na folhas intactas quanto na 

folhas danificadas. Além disso, não houve diferença significativa nos diferentes tempos 

dentro de cada condição (controle, folha intacta e folha danificada) (Fig. 3B).  

A média de transpiração (E) no período de 12 horas foi de 5,6 mmol H2O m-2 s-1 

(±0,521), 3,3 mmol H2O m-2 s-1 (±0,694) e 2,8 mmol H2O m-2 s-1 (±0,236) nas folhas controle, 

folhas intactas e folhas danificadas, respectivamente. Ocorreu uma redução de 41,1% nas 

folhas intactas e redução de 50% nas folhas danificadas (Fig. 3C).  
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No tempo de 36 horas a média de transpiração foi de 4,7 mmol H2O m-2 s-1 (±0,456) 

nas folhas controles, 2,9 mmol H2O m-2 s-1 (±0,586) nas folhas intactas e 2,6 mmol H2O m-2 s-1 

(±0,341) nas folhas danificadas. Ocorreu uma redução de 38,3% em folhas intactas e 44,7% 

nas folhas danificadas (Fig. 3C). 

Já com 60 horas, o valor da média do controle foi de 5,0 mmol H2O m-2 s-1 (±0,260), 

3,2 mmol H2O m-2 s-1 (±0,116) para as folhas intactas, e 1,8 mmol H2O m-2 s-1 (±0,155) para as 

folhas danificadas. A redução dos valores de E nas folhas intactas foi de 36% e nas folhas 

danificadas foi de 64% (Fig. 3C). Portanto, conclui-se, considerando o controle, que houve 

uma diferença significativa da transpiração em folhas intactas e em folhas danificadas, para 

todos os tempos de indução do inseto. Houve também uma diferença significativa nos 

diferentes tempos, na condição (folha danificada) (Fig. 3C). 

A média dos valores da concentração intercelular de CO2 (Ci) no período de 12 horas 

foi de 218,7 µmol m-2 s-1 (±11,781) para o controle, 171,6 µmol m-2 s-1 (±36,963) para folhas 

intactas e 192,1 µmol m-2 s-1 (±7,295) para folhas danificadas. Houve uma redução de (Ci) nas 

folhas intactas de 21,6%, e nas folhas danificadas houve uma redução de 12,2% (Fig. 3D). 

Para período de 36 horas, a media foi de 215,2 µmol m-2 s-1 (±22,978) para o 

controle, 134,7 µmol m-2 s-1 (± 33,580) para folhas intactas e 237,3 µmol m-2 s-1 (±30,730) 

para folhas danificadas. O valor nas folhas intactas reduziu 37,5 %, e nas folhas danificadas 

ocorreu um aumento de 10,2% (Fig. 3D). 

Para 60 horas, o valor médio de Ci no controle foi de 252,5 µmol m-2 s-1 (±7,832), 

folhas intactas foi de 212,4 µmol m-2 s-1 (±19,866) e folhas danificadas 341,1 µmol m-2 s-1 

(±5,568). Ocorreu uma redução de 15,9% nas folhas intactas e houve um aumento de 35% nas 

folhas danificadas (Fig. 3D). Portanto, conclui-se, considerando o controle, que, houve uma 

diferença significativa nas folhas intactas e folhas danificadas, somente com 60 horas de 

estresse biótico. Houve também uma diferença significativa nos diferentes tempos, na 

condição (folha danificada) (Fig. 3D).   
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Figura 3- Trocas gasosas. (A) Taxa de assimilação líquida de CO2 (A); (B) Condutância estomática (gs); (C) 
Transpiração (E) e (D) Concentração de CO2 intercelular (Ci) em folhas de Cyathula prostrata atacadas pelo 
inseto Herpetogramma bipunctalis. Letras maiusculas comparam as médias nas diferentes condições (controle, 
folha intacta e folha danificada) no mesmo tempo. Letras minusculas comparam as médias entre os diferentes 
tempos (12h, 36h e 60h) dentro de cada condição (controle, folha intacta e folha danificada). As médias foram 
comparadas pelo teste SNK-Student-Newman-Keuls com p < 0.05. O Erro padrão é indicado por barras. 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

3.3.3 Fluorescência da clorofila a 

 

3.3.3 Fluorescência da clorofila a 

Com o objetivo de se avaliar o efeito do estresse provocado pelo inseto H. 

bipunctalis ao atacar a planta C. prostrata para os períodos de 12, 36 e 60 horas, avaliaram-se 

os parâmetros de fluorescência da clorofila a: Fluorescência máxima (Fm) (Figura 4A); 

Máxima eficiência quântica do PSII (Fv/Fm) (Figura 4B); Rendimento quântico real do 

transporte de elétrons do PSII (ΦPSII) (Figura 4C); Taxa de transporte de elétrons (ETR) 

(Figura 4D); Coeficiente de dissipação fotoquímica (qP) (Figura 4E); Coeficiente de 

dissipação não-fotoquímico (NPQ) (Figura 4F). 
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Figura 4-  Fluorescência da clorofila a. (A) Máxima fluorescência (Fm), (B) máxima eficiência quântica do PSII 
(Fv/Fm), (C) rendimento quântico real do transporte de elétrons do PSII (ΦPSII), (D) taxa de transporte de elétrons 
(ETR), (E) coeficiente de dissipação fotoquímica (qP), (F) coeficiente de dissipação não-fotoquímico (NPQ) , em 
folhas de Cyathula prostrata atacadas por Herpetogramma bipunctalis. Letras maiusculas comparam as médias 
nas diferentes condições (controle, folha intacta e folha danificada) no mesmo tempo. Letras minusculas 
comparam as médias entre os diferentes tempos (12h, 36h e 60h) dentro de cada condição (controle, folha intacta 
e folha danicada). As médias foram comparadas pelo teste SNK-Student-Newman-Keuls com p < 0.05. O Erro 
padrão é indicado por barras. 
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O valor médio da fluorescência máxima (Fm), no período de 12 horas de estresse 

biótico no controle, foi de 2589,4 (± 78,682). Para as folhas intactas foi de 2526,1 (± 140,703) 

e para as folhas danificadas foi de 1920,6 (± 266,758). Pode-se observar que ocorreu uma 

redução de 2,5 % nas folhas intactas e de 25,9% nas folhas danificadas (Fig. 4A). 

Em 36 horas de estresse biótico, o valor médio de Fm no controle foi de 2683,2 (± 

54,261). Para as folhas intactas foi de 2512,2 (±61,437) e para as folhas danificadas foi de 

1600,9 (± 93,116 ). Pode-se observar, também, que ocorreu uma redução de 6,4% nas folhas 

intactas e 40,4% nas folhas danificadas (Fig. 4A). 

Com 60 horas, os valores médios de Fm foram 2635,8 (± 50,840), 2659,4 (± 

124,099) e 1115,0 (±243,279) para controle, folhas intactas e danificadas, respectivamente. 

Houve um aumento de 0,8% nas folhas intactas e uma redução de 57,7% nas folhas 

danificadas (Fig. 4A). É possível concluir que nos tempos de 36 e 60 horas de estresse 

biótico, houve diferença significativa somente nas folhas danificadas, em relação ao controle. 

E, ainda, não houve diferença significativa em nenhum tempo, dentro de cada condição 

(controle, folha intacta e folha danificada) (Fig. 4A). 

A média da máxima eficiência quântica (Fv/Fm) com 12 horas em plantas controle, 

folhas intactas e folhas danificadas, foi de 0,67 (±0,015), 0,66 (±0,021) e 0,63 (±0,040), 

respectivamente. Observa-se que houve a redução de 1,5% nas folhas intactas e uma redução 

de 6% nas folhas danificadas (Fig. 4B). 

Com 36 horas de estresse, a média de Fv/Fm em plantas controle, folhas intactas e 

folhas danificadas, foi de 0,71 (±0,010), 0,67 (±0,018) e 0,65 (±0,021), respectivamente. 

Houve, portanto, uma redução de 5,7% nas folhas intactas e de de 8,5% nas folhas danificadas 

(Fig. 4B). 

Em 60 horas de ataque, o valor médio de Fv/Fm no controle foi de 0,70 (±0,005), 

folhas intactas 0,71 (±0,022) e folhas danificadas 0,59 (±0,052). Nas folhas intactas, houve 

um aumento de 1,4% de Fv/Fm e, nas folhas danificadas, uma redução de 15,8% (Fig. 4B). 

Deste modo, é possível concluir que no tempo de 60 horas, houve diferença significativa em 

relação ao controle, somente nas folhas danificadas. Não houve diferença significativa nos 

diferentes tempos dentro de cada condição (controle, folha intacta e folha danificada) (Fig. 

4B). 

A média do valor quântico real do transporte de elétrons do fotossistema II (фPSII), 

durante 12 horas de estresse, foi de 0,29% (±0,012), 0,21% (±0,012), 0,21% (±0,014) para 
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controle, folhas intactas e folhas danificadas, respectivamente. Houve, portanto, uma redução 

de 27,6% nas folhas intactas e 27,6% nas folhas danificadas (Fig. 4C). 

A média do ф PSII com 36 horas de estresse foi de 0,28% (±0,008), 0.25% (±0,0116), 

0,17% (±0,006) para controle, folhas intactas e folhas danificadas, respectivamente. Houve, 

também, uma redução de 10,8% nas folhas intactas e 39,3% nas folhas danificadas (Fig. 4C). 

Com 60 horas, o valor médio do фPSII foi de 0,25% (±0,022) para o controle, 0,18% 

(±0,021) para folhas intactas e 0,10% (±0,012) para folhas danificadas. Logo, houve uma 

redução de 28% nas folhas intactas e 60% nas folhas danificadas (Fig. 4C). Desta forma, 

conclui-se que o фPSII de estresse biótico, para todos os tempos, teve uma diferença 

significativa nas folhas intactas e nas folhas danificadas. Houve, além disso, uma diferença 

significativa na condição (folha intacta e folha danificada), para os diversos tempos (Fig. 4C).  

A média dos valores relacionados à taxa de transporte de elétrons (ETR), no período 

de 12 horas, foi de 127,8% (±5,478), 93,2% (±5,426) e 90,2% (±6,252) para controle, folhas 

intactas e folhas danificadas, respectivamente. Houve uma redução de 27,1% nas folhas 

intactas e 29,5% nas folhas danificadas (Fig. 4D). 

A média de ETR no período de 36 horas foi de 122,8% (±3,914), 108,6% (±5,108) e 

83,0% (±3,911) para controle, folhas intactas e folhas danificadas, respectivamente. Houve 

uma redução de 11,6% nas folhas intactas e 35,5% nas folhas danificadas (Fig. 4D). 

No tempo de 60 horas o valor médio do controle foi 113,0% (±7,839), 80,6% 

(±9,311) nas folhas intactas e 44,5% (±5,300) nas folhas danificadas. Houve uma redução de 

28,7% nas folhas intactas e uma redução de 60,7% nas folhas danificadas (Fig. 4D). Conclui-

se, então, que para todos os tempos do estresse biótico, houve diferença significativa de ETR 

em relação ao controle em folhas intactas e danificadas. Houve, ainda, uma diferença 

significativa para os diferentes tempos, dentro de cada condição (folha intacta e folha 

danificada) (Fig. 4D). 

A média dos valores do coeficiente de dissipação fotoquímica (qp) no tempo de 12 

horas foi de 0,50% (± 0,019) para controle, 0,47% (±0,048) para folhas intactas e 0,44% 

(±0,032) nas folhas danificadas. O qp reduziu 6% nas folhas intactas e 12% em folhas 

danificadas nas relação ao controle (Fig. 4E). 

Os valores de qp no tempo de 36 horas foram de 0,49% (±0,023) para controle, 

0,48% (±0,032) para folhas intactas e 0,41 (±0,036) nas folhas danificadas. O qp reduziu 

2,05% nas folhas intactas e reduziu 16,4% nas folhas danificadas (Fig. 4E).  
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Já para o tempo de 60 horas, o valor de qp foi 0,48% (±0,046) para o controle, 0,34% 

(±0,030) para folhas intactas e 0,24% (±0,031) para folhas danificadas. Obseva-se, que 

ocorreu uma redução de 29,2% nas folhas intactas e de 50% nas folhas danificadas (Fig. 4E). 

No entanto, para os tempos de 12, 36 e 60 horas de estresse biótico, conclui-se que 

houve uma diferença significativa nas folhas intactas e nas folhas danificadas, em relação ao 

controle. Houve, ainda, uma significativa diferença para os tempos na condição (folha intacta 

e folha danificada) (Fig. 4E). 

O valor médio do coeficiente de dissipação não fotoquímica (NPQ) em 12 horas foi 

de 0,99% (±0,045) no controle, 1,14% (±0,108) nas folhas intactas e 1,27% (±0,095) nas 

folhas danificadas. O NPQ aumentou 15,1% nas folhas intactas e 28,4% nas folhas 

danificadas (Fig. 4F). 

A média de NPQ em 36 horas foi de 1,02% (±0,052) no controle, 1,48% (±0,165) em 

folhas intactas e 1,31% (±0,137) nas folhas danificadas. O NPQ aumentou 45% em folhas 

intactas e 28,4% em folhas danificadas (Fig. 4F). 

Por fim, para 60 horas, o valor médio do controle foi de 1,11% (±0,061), 1,22% 

(±0,075) nas folhas intactas e 1,32% (±0,288) nas folhas danificadas. Em 60 horas, o NPQ 

aumentou 9,9% em folhas intactas e 18,9% em folhas danificadas. Desta forma, pode-se 

concluir que não houve diferença significativa do NPQ nas diferentes condições (controle, 

folha intacta e folha danificada) no mesmo tempo de indução. Assim, como também não 

ocorreu uma diferença significativa nos diferentes tempos (12, 36 e 60 horas) dentro de cada 

condição (controle, folha intacta e folha danificada) (Fig. 4F). 

 

3.3.4 Análise Bioquímica 

Com o objetivo de avaliar o efeito do estresse provocado pelo inseto H. bipunctalis 

ao atacar a planta C. prostrata, durante 12, 36 e 60 horas, realizaram-se as análises 

bioquímicas: teste de aldeído malônico (MDA) (Fig. 5) e concentração de peróxido de 

hidrogênio (H2O2)  (Fig. 6). 
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Figura 5- Análise bioquímica. Concentração de aldeído malônico (MDA) em folhas de Cyathula prostrata 
atacadas pelo inseto Herpetogramma bipunctalis. Letras maiusculas comparam as médias nas diferentes 
condições (controle, folha intacta e folha danificada) no mesmo tempo. Letras minusculas comparam as médias 
entre os diferentes tempos (12h, 36h e 60h) dentro de cada condição (controle, folha intacta e folha danificada). 
As médias foram comparadas pelo teste SNK-Student-Newman-Keuls com p < 0.05. O Erro padrão é indicado 
por barras. 
 

 

 

A média na concentração de MDA com 12 horas de estresse biótico nas folhas 

controle foi de 20,1 nmol g-1MF (±0, 857), nas folhas intactas foi de 19,4 nmol g-1MF (±0, 

489) e nas folhas danificadas foi de 21,7 nmol g-1MF (±2,655 ). Ocorreu uma redução de 4,5 

% nas folhas intactas e um aumento de 7,9 % nas folhas danificadas em relação ao controle 

(Fig. 5A). 

Com 36 horas, a média de MDA nas folhas controle foi de 21,5 nmol g-1MF 

(±2,996), nas folhas intactas foi de 21,6 nmol g-1MF (±1,279) e nas folhas danificadas foi de 

27,0 nmol g-1MF (±2,830 ). Ocorreu um aumento de 0,4 % nas folhas intactas e um aumento 

de 25 % nas folhas danificadas (Fig. 5A). 

Com 60 horas, a média em folhas controle foi de 19,2 nmol g-1MF (±2,181), nas 

folhas intactas 20,6 nmol g-1MF (±0,762 ) e nas folhas danificadas de 32,5 nmol g-1MF 

(±3,073) . Ocorreu um aumento de 7,2 % nas folhas intactas e 69,2 % nas folhas danificadas 

(Fig. 5A). Após analisar os dados, é possível observar que houve diferença significativa de 

MDA somente no tempo de 60 horas nas folhas danificadas, comparadas ao controle. 

Também observa-se que não houve uma diferença significativa em nenhum dos tempos, 

dentro de cada condição (controle, folha intacta e folha danificada) (Fig. 5A). 
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Figura 6- Análise bioquímica. Concentração de peróxido de hidrogênio (H2O2) em folhas de Cyathula prostrata 
atacadas pelo inseto Herpetogramma bipunctalis. Letras maiusculas comparam as médias nas diferentes 
condições (controle, folha intacta e folha danificada) no mesmo tempo. Letras minusculas comparam as médias 
entre os diferentes tempos (12h, 36h e 60h) dentro de cada condição (controle, folha intacta e folha danificada). 
As médias foram comparadas pelo teste SNK-Student-Newman-Keuls com p < 0.05. O Erro padrão é indicado 
por barras. 
 

 

A média na concentração de H2O2 com 12 horas de estresse biótico nas folhas 

controle foi de 0,104 nmol g-1MF (±0, 003), nas folhas intactas foi de 0,100 nmol g-1MF 

(±0,013) e nas folhas danificadas foi de 0,109 nmol g-1MF (±0,001). Observa-se que há uma 

redução de 3,8% nas folhas intactas e um aumento de 4,8% nas folhas danificadas em relação 

ao controle (Fig. 6). 

Com 36 horas, a média de H2O2 nas folhas controle foi de 0,101 nmol g-1MF 

(±0,010), nas folhas intactas foi de 0,128 nmol g-1MF (±0,037) e nas folhas danificadas foi de 

0,161 nmol g-1MF (±0,017). Nota-se um aumento de 26,7% nas folhas intactas e um aumento 

de 59,4% em folhas danificadas (Fig. 6).  

Com 60 horas, a média em folhas controle foi de 0,109 nmol g-1MF (±0,021), folhas 

intactas 0,124 nmol g-1MF (±0,034) e nas folhas danificadas de 0,182 nmol g-1MF (±0,024) . 

Ocorreu um aumento de 13,7 % nas folhas intactas e 66,9 % nas folhas danificadas. Portanto, 

analisando os dados, observa-se, ainda, que houve diferença significativa de H2O2 nas folhas 

danificadas para todos os tempos (Fig. 6). 
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3.4 Discussão 

O presente estudo relata alterações nos parâmetros de trocas gasosas e  fluorescência 

da clorofila a em plantas de Cyathula prostrata submetidas ao estresse da lagarta 

Herpetogramma bipunctalis. 

Os parâmetros de trocas gasosas: taxa fotossintética (A), condutância estomática (gs), 

concentração de carbono interno (Ci) e transpiração (E) e os parâmetros de fluorescência de 

clorofila a: máxima fluorescencia (Fm), máxima eficiência quântica do PSII (Fv/Fm), 

rendimento quântico real do transporte de elétrons do PSII (ΦPSII), taxa de transporte de 

elétrons (ETR), coeficiente de dissipação fotoquímica (qp) foram todos alterados, quando 

submetidos ao ataque de lagartas de H. bipunctalis, em plantas de C. prostrata, ao longo dos 

tempos de 12, 36 e 60 horas. 

 

3.4.1 Trocas gasosas 

Durante o estudo, a herbivoria da lagarta H. bipunctalis na folhas de C. prostrata 

ocasionou um aumento do Ci e a redução dos parâmetros A, gs, e E. O declínio desses 

parâmetros, principalmente a taxa de assimilação liquida de CO2 e a condutância estomática, 

estão relacionados, diretamente, ao estresse causado pelo inseto, onde a planta diminui a 

fotossíntese e desvia recursos para a autodefesa (WELTER, 1989; NYKANEN; 

KORICHEVA, 2004). 

Os parâmetros de trocas gasosas A (Fig. 3A), gs (Fig. 3B), e E (Fig. 3C) reduziram 

nos tempos de 12, 36 e 60 horas de estresse, tanto em folhas opostas que não foram 

danificadas quanto nas folhas que foram danificadas. Além disso, os menores valores de 

condutância estomática, indicam a interferência do inseto na fisiologia da planta.  Portanto, a 

função estomática prejudicada pode ser um resultado, direto, do dano no aparato 

fotossintético por herbívoros ou pelo efeito das secreções salivares do inseto na planta, o que 

ocasiona o fechamento dos estômatos por vias de sinalização que regulam o gs (MEZA-

CANALES et al, 2017).  

Todavia, o menor valor de A está relacionado a gs, uma vez que o menor grau de 

abertura dos estômatos limita a entrada de CO2 para a câmara subestomática, reduzindo a 

quantidade de substrato, para que a Rubisco atue como carboxilase, favorecendo a redução da 

fotossíntese. Em Lamp et al. (2011) é apresentado quatro genótipos de uva sob herbivoria de 

quatro cigarrinhas Empoasca fabae (Hemiptera: Cicadellidae). Após três dias, observou-se, 
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também, a rápida alteração da fotossíntese, ocasionando uma redução significativa nos 

parâmetros A (22,3%) e gs (45,4%).  

A limitação da abertura estomática também ocasionou reduções na transpiração 

evitando, assim, a perda de H2O, que é um elemento necessário para a  manutenção da planta 

e está relacionado a diversos processos bioquímicos (NABITY, et al., 2013).  

Para VELIKOVA et al. (2010), o dano causado por Murgantia histriônica, em folhas 

de  Brassica oleracea, ocasionou reduções na transpiração através da menor condutância 

estomática. 

A concentração interna de CO2 (Ci), no presente estudo, aumentou no período de 60 

horas, nas folhas danificadas, quando comparadas aos seus controles (Fig. 3D). O aumento da 

concentração interna de CO2, sob um determinado estresse pode estar relacionado à queda na 

atividade de enzimas envolvidas no processo de fixação de CO2 (MACHADO et al., 1999, 

2005). 

Os elicitores nas secreções orais (OS) de herbívoros diminui a transcrição de RuBP-

carboxilase/oxigenase (Rubisco) e Rubisco activase, podendo afetar a assimilação de carbono 

pela menor taxa de carboxilação (GILARDONI et al., 2010, BILGIN et al., 2010, MEZA-

CANALES et al., 2017).  Segundo Giri et al. (2006), através de eletroforese bidimensional, 

foi observado que a herbivoria de Manduca sexta reduziu a abundância de RuBPCase-

activase (RCA) em N. attenuata. A RCA é uma proteína fotossintética abundante e  

fortemente regulada após o ataque de herbívoros. 

Dai (2009) mostra, através dos seus resultados, que as folhas de Hypericum 

sampsonii infestada ligeiramente, parcialmente e severamente pelo inseto Thrips tabaci, 

tiveram um aumento da concentração interna de CO2, indicando uma menor eficiência de 

carboxilação pelo aparato fotossintético. Para Marlin (2013), nas folhas de water hyacinth 

(Eichhornia crassipes) expostas a diferentes níveis de herbivoria de Orthogalumna 

terebrantis, houve um aumento do Ci e da quantidade de tecido foliar danificado através da 

alimentação do ácaro. 

Nas folhas opostas não danificadas pelo inseto, houve redução nos parâmetros de A, 

gs, E e Ci nos tempos de 12, 36 e 60 horas, em relação ao controle. Muitos tipos de danos 

causados por insetos, afetam a fotossíntese em tecidos não danificados e, esses efeitos, 

ocorridos indiretamente na fotossíntese, podem ser consideravelmente maiores do que a 

remoção direta da área foliar (WELTER, 1989; ZANGERL et al., 2002) pois danos à 

vasculatura que fornece esse tecido podem alterar os processos fotossintéticos nos tecidos 
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remanescentes (NABITY et al., 2009). Outra possível causa da redução em folhas não 

atacadas, é a indução de uma gama de respostas relacionadas à defesa (KESSLER; 

BALDWIN, 2002) como o estímulo por meio da transdução de sinais que sinalizam para as 

folhas não danificadas modularem seu metabolismo em resposta a herbivoria (ARIMURA et 

al., 2011). 

O ataque do inseto promoveu uma redução nos parâmetros de taxa fotossintética (A), 

condutância estomática (gs), transpiração (E) e um aumento na concentração de carbono 

interno (Ci) no metabolismo da planta. Isso sugere que o efeito da redução na área foliar 

causada pela herbivoria do inseto H. bipunctalis, reduziu o investimento na fotossíntese para 

que a planta investisse no metabolismo relacionado à defesa. 

 

3.4.2 Fluorescência da clorofila a  

Nesse trabalho, demonstrou-se que a herbivoria da Lagarta H. bipunctalis em plantas 

de C. prostrata foi responsável pela redução nos parâmetros da fluorescência da clorofila a: 

Fm ; Fv/Fm ; ΦPSII; ETR e qP.  

Quando as plantas sofrem um estresse biótico, alterações nas membranas dos 

tilacóides dos cloroplastos provocam mudanças nas características dos sinais de fluorescência, 

os quais podem ser mensurados nas folhas (RIBEIRO et al., 2003; BAKER; ROSENQVST, 

2004). Neste estudo, as folhas danificadas nos períodos 36 e 60 horas apresentaram reduções 

nos valores de fluorescência máxima comparada com os seus controles (Fig. 4A). O dano 

causado no aparato fotossintético pode ocasionar perdas no teor de clorofila a, reduzindo a 

eficiência máxima do fotossistema PSII nas folhas danificadas.  

Resultados semelhantes foram apresentados em Marlin et al. (2013), onde houve uma 

redução significativa em Fm com o aumento da herbivoria de ácaros em plantas de water 

hyacinth (Eichhornia crassipes). O resultado mostra que a herbivoria afetou a eficiência com 

que a luz absorvida pelo PSII é convertida em energia química. 

No presente estudo, nas folhas danificadas no período de 60 horas, a variável Fv/Fm 

apresentou redução comparada com o controle (Fig. 4B). Essa  redução é devido a inativação 

dos centros de reação no PSII, uma vez que Fv/Fm reflete as mesmas tendências (LU; 

VONSHAK, 1999). Essa inativação dos centros de reação do PSII, é devido ao dano 

causado pelo inseto H. bipunctalis no aparato fotossintético da planta, sendo que os valores 

padrões para uma planta sem dano são, aproximadamente, 0,65 e 0,85 de Fv/Fm, e quando as 
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plantas apresentam valores abaixo de 0,65 indica-se inibição da atividade fotoquímica 

(KLUGHAMMER; SCHREIBER 2008).  

Em Velikova et al. (2010), houve o estudo com plantas de Brassica oleracea, em que 

se demonstrou que os danos causados nas folhas por Murgantia histriônica ocasionam a 

redução de Fv/Fm. Nele, o Fv/Fm de 0,73 foi registrado em folhas controle, sendo que nas 

folhas danificadas dentro de 48 horas, após a alimentação, a relação Fv/Fm foi inferior a 0,50, 

sendo definidas como "dano severo". 

Segundo Li et al. (2013), a redução de Fv/Fm em folhas de Nicotiana tabacum 

infestada por Bemisia tabaci (entre 2º e 3º instar) indica uma eficiência reduzida do PSII. 

Assim, reduções em Fv/Fm são um claro indicador de danos ao aparelho fotosintético, podendo 

ser irrecuperável quando o Fv/Fm cai para valores muito baixos (MAXWELL; JOHNSON, 

2000). 

Sob uma determinada quantidade de luz absorvida, ΦPSII representa o fluxo de 

elétrons através do centro de reação do PSII (GENTY et al., 1989; BAKER; OXBOROUGH, 

2005). Neste estudo o rendimento quântico real do transporte de elétrons do PSII (ΦPSII) teve 

redução em folhas danificadas nos períodos de 12, 36 e 60 horas em relação aos seu controles. 

Portanto, com o aumento do dano de H. bipunctalis os centros de reação de PSII foram 

gradualmente fechados, resultando em um declínio no ΦPSII e ETR provavelmente por danos à 

integridade da membrana do tilacoide (MAXWELL ; JOHNSON, 2000). 

 A herbivoria de Trichoplusia ni (Lepidoptera: Noctuidae) (4º instar) em folhas de 

Arabidopsis thaliana  reduziu, também, diretamente o ΦPSII em áreas danificadas ( TANG et 

al., 2006). 

A taxa de transporte de elétrons (ETR) corresponde ao número relativo de elétrons 

que percorrem o PSII durante a fotossíntese (Genty et al., 1989). Neste estudo, a ETR teve 

uma redução dos tempos de 12, 36 e 60 horas, nas folhas danificadas. A redução desse 

parâmetro indica que a herbivoria de H. bipunctalis provocou danos à integridade da 

membrana do tilacoide reduzindo a eficiência do aparato fotossintético (Li et al. 2013), isto é, 

para que aconteça a fotossíntese, a cadeia transportadora de elétrons deve estar funcionado 

perfeitamente e, caso ocorra alguma interrupção ou dano no transporte de elétrons, a produção 

de ATP e NADPH será prejudicada, comprometendo a fotossíntese (KALAJI; GUO 2008). 

Segundo Dai et al. (2009), o dano de T. tabaci em folhas de H. sampsonii 

gravemente feridas, resultou em reduções da taxa de transporte de elétrons. Com o aumento 
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do dano de T. tabaci, os centros de reação de PSII foram gradualmente fechados, reduzindo a 

ETR e o ΦPSII, devido os danos à integridade da membrana do tilacoide. 

A variável qp indica a proporção de centros de reação PSII que estão abertos 

(MAXWELL; JOHNSON, 2000) sendo desta maneira, o equilíbrio entre a excitação dos 

centros PSII e a remoção de elétrons da PSII pela cadeia de transporte de elétrons 

(CAMPBELL et al., 1998). Neste estudo, o coeficiente de dissipação não fotoquímica (qp) 

teve uma redução em folhas intactas e danificadas nos tempos de 12, 36 e 60 horas. Essa 

redução em qp, através da alimentação de H. bipunctalis, pode influenciar o ciclo da xantofila. 

Esse ciclo está envolvido na proteção do PSII sob condições excessiva de luz durante 

estresses bióticos, dissipando o excesso de excitação na forma de calor (YAMAMOTO; 

BASSI, 1996).  

Caso a dissipação dessa energia luminosa seja na forma de calor pelo ciclo das 

xantofilas, o parâmetro de Y(NPQ) irá aumentar. Isso aconteceu no presente trabalho, pois o 

NPQ aumentou devido ao aumento do estresse. Entretanto, não houve diferença significativa 

na variável NPQ. 

Segundo o estudo realizado por Dai et al. (2009), a especie H. sampsonii  sob 

estresse de T. tabaci levou à reduções significativas em qp especialmente nas folhas 

gravemente infestadas. No estudo de Golan et al. (2015), as folhas de Citrus limon infestadas 

por Coccus hesperidum, houve redução do coeficiente de extinção fotoquímica (qp) em 

relação às plantas controle.  

Folhas opostas que não foram danificadas pelo inseto, também podem exibir 

fotosíntese reduzida, contribuindo ainda mais para reduções na produtividade (ALDEA et al ., 

2006; NABITY et al , 2009 , 2012). Os parâmetros de fluorescência da clorofila como, ΦPSII e 

ETR e qp, também reduziram em folhas que não foram danificadas. Segundo Nabity et al.  

2009, alterações na fotossíntese e na transpiração são transmitidas para folhas que não 

sofreram dano após a herbivoria, mostrando a planta responde ao estresse induzido pelo 

inseto. 
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3.4.3 Concentração de peróxido de hidrogênio (H2O2) 

As EROs podem agir como um elemento prejudicial para a planta ou como um fator 

protetor e sinalizador, dependendo do equilíbrio entre a produção e sua eliminação 

(BOGUSZEWSKA;  ZAGDAŃSKA, 2012).  Houve um aumento significativo na 

concentração de H2O2 nos diferentes tempos (12, 36 e 60h) dentro da condição folha 

danificada. Este aumento induzido em folhas de C. prostrata pela alimentação de 

H.bipunctalis pode estar associado a uma “explosão oxidativa” ou à transdução de sinal como 

mecanismo de defesa da planta.  

A “explosão oxidativa”, que constituem na produção de EROs, principalmente ânion 

superóxido (O2 •-) e peróxido de hidrogênio (H2O2)  acontece de maneira rápida em resposta a 

herbivoria em plantas (HU et al., 2009), sendo que o H2O2 é a principal espécie reativa de 

oxigênio que aciona moléculas para a indução de genes de defesa, além de estimular a 

produção de enzimas antioxidativas (ŁUKASIK et al., 2012). 

 

3.4.4 Peroxidação de lipídeos (MDA) 

As altas concentrações de aldeído malônico (MDA)  produzidos durante a 

peroxidação de lipídeos, é um forte indicador para refletir danos causados às membranas 

celulares (LIANG et al., 2003). Neste estudo, houve um aumento significativo dos níveis  de 

MDA em folhas danificadas no tempo de 60 horas, em comparação ao controle. Essas altas 

concentrações de MDA evidenciaram, claramente, que as plantas de C. prostrata sofreram 

danos oxidativos nos lipídios da membrana, podendo causar danos irreversíveis, afetando 

severamente sua funcionalidade e integridade. 

De acordo com Huang (2007), os conteúdos de MDA nas folhas de variedades de 

alfafa sob a infestação do pulgão (Aphis medicaginis) mostraram que as variedades 

suscetíveis sempre apresentaram maior teor de MDA do que variedades resistentes, e os 

teores de MDA tendem a aumentar nas variedades sensíveis e resistentes no período de 48 e 

192 horas. 
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3.5 Conclusões 

 

A herbivoria do inseto H. bipunctalis diminuiu a capacidade fotossintética de folhas 

não danificadas e danificadas de Cyathula prostrata reduzindo os parâmetros de trocas 

gasosas (A, gs, E) e promovendo aumento no (Ci).  

Observou-se reduções nos parâmetros de fluorescência da clorofila a (Fm, Fv/Fm, 

ΦPSII, ETR e qp). Houve um aumento significativo na concentração de H2O2 e aumento 

significativo MDA em folhas danificadas, sugerindo a ocorrência de estresse oxidativo. 
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