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VOLATILE ORGANIC COMPOUNDS IN INDUCED PLANT DEFENSE AGAINST HERBIVOROUS INSECTS. The identification
and manipulation of chemical compounds involved in vital activities of arthropods have the potential for developing less aggressive pest

control strategies. Herbivory induces the emission of volatile organic compounds involved in the recruitment of natural enemies, plant-

plant interactions and repellency of other herbivores. In this report, we review the main chemical groups of volatile organic compounds

and their ecological functions, provide an overview of the signal transduction pathways activated upon herbivory, and review the current

state of knowledge for practical applications in pest management. We conclude by proposing perspectives for future research.
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INTRODUCAO

Nas ultimas décadas presenciamos uma constante pressdo da
sociedade para aumentar a sustentabilidade de atividades produtivas,
0 que requer a criagdo de inovagdes e tecnologias menos agressivas
ao meio ambiente e a saide humana. Neste contexto, pesquisadores
dedicados ao estudo do controle de pragas agricolas tém um grande
interesse no desenvolvimento de estratégias ecoldgicas e sustentdveis
para programas de manejo integrado de pragas (MIP).

Na natureza, as plantas desenvolveram e aperfeigoaram uma
diversidade considerdvel de mecanismos de defesa contra condi¢oes
ambientais adversas, tais como o ataque de macro- e microorga-
nismos antagonistas. S3o exemplos de defesa contra artrépodes
herbivoros a producio de metabdlitos secunddrios téxicos (alelo-
quimicos), como a nicotina ou furanocumarinas, que podem matar
herbivoros generalistas ndo adaptados, e proteinas de defesa, como
inibidores de proteases ou polifenol oxidases, que dificultam a
digestdo e diminuem a disponibilidade de nutrientes e, consequen-
temente, o crescimento dos herbivoros.! Esses mecanismos sdo
considerados defesas diretas, uma vez que afetam diretamente os
herbivoros ao impedir que estes se alimentem. Outros tipos de defesa
direta das plantas sdo as barreiras fisicas que impedem a entrada
de patégenos ou artrépodes nos tecidos, ou seja, a parede celular,
suberina, calose e cuticula.? Além das defesas diretas, a presenga de
estruturas que oferecem prote¢do e alimento, tais como domatias e
nectdrios extraflorais promovem a defesa indireta através da atracio
de parasitoides e predadores que exercem controle biolégico sobre
os herbivoros.!

As defesas das plantas ndo s3o somente expressadas constitu-
tivamente, elas também podem ser induzidas em resposta ao stress
abidtico ou bidtico, como por exemplo, a herbivoria.® Estas defesas
induzidas oferecem muitas vantagens para a planta, uma vez que
reduzem o investimento em mecanismos de defesa, retardam a
adaptacdo e o desenvolvimento de resisténcia dos herbivoros.* No
caso das defesas indiretas, a mudanca no volume e concentragdo de
agucares e aminodcidos do néctar extrafloral,® assim como a produgio
e emissdo de compostos orginicos volateis® promove a atragio de
predadores (principalmente formigas no caso do néctar extrafloral)
e parasitoides no caso de respostas frente a herbivoria.

*e-mail: pzarbin@ufpr.br

Os volateis induzidos ap6s o ataque dos herbivoros tém desper-
tado o interesse na comunidade cientifica, uma vez que eles ndo s6
guiam os inimigos naturais em dire¢d@o a planta hospedeira da presa,
mas também na mediagdo de vdrias interacdes ecoldgicas que tém
potencial para o desenvolvimento de novas estratégias de controle
de pragas.” A Ecologia Quimica, ciéncia que estuda os compostos
quimicos envolvidos nas interagdes entre organismos vivos (molé-
culas “sinais” conhecidas como semioquimicos), tem permitido a
ampliag@o do conhecimento no papel dos voldteis ao combinar dreas
como a Quimica, a Entomologia, a Botanica, a Biologia Molecular,
dentre outras. Esta revisdo visa resumir o conhecimento atual sobre
as fungdes ecoldgicas, biossintese e vias metabdlicas de indugdo de
volateis, além de discutir a importancia desses compostos quimicos
visando o controle de pragas, destacando o conhecimento atual e
identificando a necessidade de pesquisas futuras.

FUNCOES E BIOSINTESE DOS VOLATEIS INDUZIDOS
APOS A HERBIVORIA

Na natureza, os voldteis tém muitas fungdes eco-fisioldgicas
(Figura 1). Constitutivamente, eles oferecem a planta defesa contra
agentes de stress e permitem a comunicagdo entre a planta e 0 meio
ambiente. Os isoprenoides (isopreno e os terpenoides) protegem a
planta contra agentes abidticos, tais como a oxidag@o, ao extinguir
espécies de oxigénio reativas e ao reagir com o ozonio (O,) da at-
mosfera.® Além disso, protegem a planta do calor ao reduzir espécies
de oxigénio reativas produzidas por altas temperaturas,” protegem
as plantas de micro-organismos'® e repelem insetos.!! Os volateis
também mediam interacdes entre plantas e herbivoros, as quais sdo
importantes, ja que vinculam cadeias alimentares em ecossistemas
complexos. Eles mediam a atragdo de polinizadores as flores'” e
possivelmente de animais disseminadores de sementes'® assim como
a localizagdo de plantas hospedeiras por insetos herbivoros.'* Ja os
voldteis induzidos provocam a atra¢@o de inimigos naturais (predado-
res e parasitoides) tanto na parte aérea,'> como na parte subterrinea'®
das plantas e estdo envolvidos nas interacGes planta-planta.'’

“Pedindo ajuda’: o chamado aos inimigos naturais

Embora muitos inimigos naturais explorem compostos emitidos
pela presa ou derivados desta,'® esses compostos sdo emitidos em
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Figura 1. Fungoes eco-fisiologicas dos voldteis emitidos constitutiva e indu-
zidamente pelas plantas (Modificado de Dudareva®)

quantidades muito pequenas se considerarmos a biomassa dos insetos.
Além disso, os insetos herbivoros estdo constantemente se adaptando
para nio serem detectados por seus inimigos naturais.'” A adaptagio
de muitos inimigos naturais aos voldteis induzidos ¢ de grande
vantagem tanto para as plantas quanto para os predadores. O papel
dos volateis induzidos apds o ataque dos herbivoros nas interacdes
tritréficas tem sido evidenciado através de estudos que avaliaram a
resposta eletrofisiolégica® e comportamental®' de inimigos naturais,
e estas tém sido demonstradas em muitos sistemas que incluem
plantas mono- e dicotiledoneas, arbustivas e arbdreas, artrépodes
mastigadores e sugadores, e artrépodes predadores e parasitoides
de muitas ordens taxondmicas.® A emissao sistémica de voléteis em
vérias plantas apds a oviposi¢ao de vérios herbivoros também € capaz
de atrair parasitoides de ovos.”> O mesmo ocorre com os nematoides
entomopatogénicos que incrementam a mortalidade dos herbivoros®
os quais sdo atraidos as raizes das plantas pelos voldteis induzidos
como resposta a herbivoros que se desenvolvem na parte subterranea.'®

Os voldteis induzidos apds o ataque dos herbivoros apresentam
grande variabilidade e dependem da espécie de planta, do herbivoro®
e do seu instar ou estadio.’® Também variam com o gendtipo?’ e, neste
caso, entre partes da planta e de acordo com o tempo,”® considerado
pelo periodo de 24 horas, uma vez que as emissdes destes variam
de dia e noite.” Isto facilita a mediac@o de intera¢oes da planta com
insetos diurnos e noturnos.*® Os voldteis sdo afetados por fatores
abidticos como umidade do solo e ar, intensidade luminosa, fotope-
riodo e nivel de fertilizagdo.! Estas variagdes oferecem aos inimigos
naturais informagdes ndo somente a respeito da presa, mas também
sobre a planta e seu estado fisiolégico.

Os inimigos naturais respondem aos voldteis de forma especi-
fica.!> Porém, em muitos estudos tem se reportado a falta de espe-
cificidade no sistema tritréfico.’? Possivelmente, a especificidade é
mais importante para inimigos naturais especialistas ou oligéfagos.'
A mistura de volateis induzida pode variar quantitativa - (incremento
dos mesmos compostos) ou qualitativamente (inducéo de compostos
novos) daquela emitida por plantas danificadas mecanicamente.® A
atragdo da vespa parasita Cotesia marginiventris (Cresson, 1865)
(Hymenoptera: Braconidae) as plantas de milho (Zea mays L.) danifi-
cadas, por exemplo, parece basear-se em diferengas qualitativas, mais
que em diferencas quantitativas.’ Uma vez que diferentes espécies de
plantas podem emitir 0s mesmos compostos, tem-se proposto que a
orientacdo olfativa dos insetos estd baseada em variagdes, geralmente
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de uns poucos compostos'** dentre as centenas que podem ser emi-
tidos pelas plantas.’

Comunicacio planta-planta: O alerta as plantas vizinhas

Desde 1983, quando foram realizados os primeiros experimentos
que demonstraram a interacdo entre plantas,” o papel dos volateis
induzidos nas interacdes planta-planta tem sido intensamente deba-
tido.*® Porém, nos tltimos anos tem-se acumulado evidéncias mole-
culares e ecoldgicas sobre a intera¢@o entre plantas, tanto por testes
de laboratério, como de campo. Os voldteis de folhas verdes (VFVs)
induzem a transcri¢@o de genes envolvidos nas respostas de defesa em
Arabidopsis® e estdao envolvidos na rota dos octadecanoides, responsa-
vel pela producdo do dcido jasménico.* Os terpenoides possuem efeito
semelhante em feijao-de-lima (Phaseolus lunatus L.).*' Em milho, a
exposi¢ao de plantas sadias a plantas atacadas por Spodoptera littoralis
(Boisduval, 1833) (Lepidoptera: Noctuidae) ativa a expressao de genes
de defesa e iniciaram a emisséo de voldteis induzidos.* A produgido de
néctar extrafloral, outra defesa indireta das plantas, também € induzida
em plantas vizinhas apds a exposigdo a compostos voldteis,* o qual
pode aumentar a sobrevivéncia de artrépodes predadores.*

Os voldteis induzidos apds o ataque dos herbivoros parecem “pre-
parar” as plantas vizinhas para um possivel ataque futuro. (Figura 2).44
Esta prepara¢do é um processo pelo qual as plantas adquirem um
estado de habilidade para expressar as defesas induzidas mais rapida
ou agressivamente, em casos futuros de estresse bitico ou abidtico.
Em milho, os individuos de S. littoralis que se alimentaram de plan-
tas expostas a voldteis induzidos apds a herbivoria tiveram menores
taxas de crescimento e o parasitoide C. marginiventris preferiu os
volateis emitidos por plantas apés a exposi¢do a volateis induzidos
apds a herbivoria.*” Resultados similares tém sido reportados para o
acaro predador Phytoseiulus persimilis Athias-Henriot, 1957 (Acarina:
Phytoseiidae), o qual preferiu plantas apds a prévia exposicio de
Phaseolus lunatus induzida pelo dcaro Tetranychus urticae Koch, 1936
(Acari: Tetranychidae).*

Considerando-se que o estimulo precedente inicia um estado de
“alerta” que ndo confere resisténcia propriamente dita, mas permite
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Figura 2. “Comunicag¢do” entre plantas: plantas atacadas induzem plantas
vizinhas ndo-atacadas a iniciar o processo de defesa. A planta emissora é
induzida, apds a herbivoria, e emite voldteis para a atmosfera (1). Esses sdo
percebidos pela planta vizinha receptora, que ativa os mecanismos de defesa
tais como ativagdo de genes envolvidos na sintese de proteinas de defesa e de
voldteis (2). Essas podem atrair inimigos naturais. As plantas também sdo
preparadas ( “primed”) para responder mais rapidamente ao futuro ataque
de herbivoros (3)
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uma resposta induzida acelerada em caso de ataque, podemos assumir
que uma das suas vantagens € o baixo custo energético da ativagio
de uma resposta de defesa induzida.

Existem muitos compostos quimicos envolvidos nas interacdes
entre plantas. Estes incluem VFVs [(E)-2-hexenal,* (Z)-3-hexen-1-
ol* e acetato de (Z)-3-hexen-1-ila*], terpenos, como mirceno e mis-
turas de ocimeno [(E)-B-ocimeno, (Z)-B-ocimeno e allo-ocimeno™]
e formas voldteis de fitohormonios [jasmonato de metila (MeJA),”!
salicilato de metila (MeSA)*? e etileno (ET)].%

Efeito dos volateis induzidos nas comunidades ecolégicas

Quando uma planta € atacada por um herbivoro, todos os orga-
nismos presentes no meio ambiente podem responder aos volateis
induzidos. Além de mediar interagdes tritréficas e interagdes intraes-
pecificas (com plantas vizinhas), os voldteis induzidos apds o ataque
dos herbivoros podem afetar outros individuos da mesma espécie ou
outras espécies herbivoras. Alguns herbivoros podem ser atraidos
e outros repelidos pelos volateis induzidos apds a herbivoria. Os
estudos sugerem que tanto lepidépteros como afidios sdo, em geral,
repelidos por plantas infestadas. O lepidéptero Heliothis virescens
Fabricius, 1777 (Lepidoptera: Noctuidae) prefere plantas sadias para
ovipositar e € repelido por plantas danificadas por co-especificos.*
Da mesma maneira, o pulgdo-do-milho Rhopalosiphum maidis Fitch,
1856 (Hemoptera: Aphididae) € repelido por voléteis induzidos por
S. littoralis>* Ja os besouros sdo atraidos pelos volateis emitidos
apos a herbivoria. Por exemplo, Leptinotarsa decemlineata Say, 1824
(Coleoptera: Chrysomelidae) prefere os volateis emitidos por plantas
danificadas por individuos da mesma espécie.”® Possivelmente, esta
estratégia debilita as defesas quimicas da planta, a qual pode ser
principalmente empregada por organismos especialistas adaptados
a certos compostos toxicos das plantas.® Poucos estudos tém ava-
liado os efeitos da herbivoria nas intera¢des da planta com agentes
polinizadores, os quais respondem a volateis emitidos pelas flores.
Porém, a maioria dos estudos apontam que a herbivoria, tanto de
partes vegetativas como de flores, pode reduzir as visitacdes pelos
polinizadores.*
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Os volateis induzidos pela oviposi¢do também podem alterar
as emissoes constitutivas da planta.’>>” A oviposigao de Spodoptera
frugiperda Smith, 1797 (Lepidoptera: Noctuidae) suprime a emissao
de compostos voldteis emitidos por milho.*® Embora em milho néo
se tenha avaliado as respostas de outros herbivoros a oviposi¢ao de
S. frugiperda, em Brachiaria brizantha, a oviposic¢do de Chilo par-
tellus Swinhoe, 1885 (Lepidoptera: Cambridae) reduz a colonizacio
do herbivoro.* Segundo Bernasconi e colaboradores,> os volateis
induzidos poderiam alertar outros herbivoros sobre a produgdo
de compostos toxicos pela planta, sobre a presenca potencial de
competidores, assim como de inimigos naturais que sdo atraidos
apos a indugdo.

PRINCIPAIS GRUPOS QUIMICOS QUE ATUAM
COMO VOLATEIS INDUZIDOS APOS O ATAQUE DOS
HERBIVOROS

Em geral, os volateis induzidos ap6s a herbivoria sdo formados
principalmente por aldeidos, e por dlcoois C6 e seus ésteres, produ-
zidos através da rota da enzima lipoxigenase (LOX) e terpenoides.
Os compostos derivados da via LOX (rota dos octadecanoides) sdo
conhecidos como volateis de folhas verdes (VFVs) e sdo emitidos
principalmente quando as folhas sdo danificadas mecanicamente.
Estes podem constituir mais de 50% da emissdo de partes danificadas
em algumas espécies de planta.® Nos tecidos com dano mecinico ou
de alimentacio, os VFVs sdo formados rapidamente, enquanto que em
tecidos de plantas sauddveis e intactas a quantidade destes compostos
¢ baixa.®! Por isso, considera-se que eles sejam emitidos em forma
passiva pela planta. No entanto, ja foi observada a emissao sistematica
do acetato de (Z)-3-hexen-1-ila como resposta a herbivoria de larvas
de Spodoptera exigua Hiibner, 1808 (Lepidoptera: Noctuidae), em
plantas de algoddo (Gossypium hirsutum L.)* e a especificidade na
emisséo destes compostos dentro de uma mesma espécie de planta
dependendo da espécie de herbivoro.®

Na rota de formagao dos VFVs, o composto (Z)-3-hexenal € o pri-
meiro produto formado através da oxigenagao do dcido linolénico pela
acdo da LOX (Figura 3), formando o 4cido 13-hidroperoxi-linolénico

Acido Pirdvico (AP)/

Gliceraldeido-3-fosfato (GAF)

Rota

T~

" Rota )
IPP/DMAPP < MVA Acetlll-CoA
(E)-DMNT / l \ TMTT Malonil-CoA
{A partir do (E)-neralidol)  <«—— FPP GPP GGPP — (A partir do (£ £)-Geranil i
/ l \ linalal)
Acido
Sesquiterpenos Isopreno Ditermenos linolénico/linoleico
Q Maonoterpenos l Rota LOX
- 9 ou 13HPOT
Q MelA VFVs
CH;0H
AN/
v-\/ CH:0Ac

Figura 3. Rotas metabdlicas para a produgdo dos dois principais grupos de voldteis induzidos apds a herbivoria (Modificado de Schoonhoven et al.)!
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(13HPOT). Posteriormente, o 13HPOT € metabolizado pela 13-hi-
droperoxidoliase (13HPL) resultando na formagdo de (Z)-3-hexenal
e do 4cido 12-0x0-(Z)-9-dodecenoico. O composto n-hexanal ¢
formado da mesma forma, mas a partir do dcido linoleico. A iso-
meriza¢do enzimatica e ndo enzimadtica do (Z)-3-hexenal resulta
na formagao do (E)-2-hexenal. Esses aldeidos C6 sdo convertidos
nos alcodis correspondentes através da enzima desidrogenase. J4 a
enzima acetiltransferase € a responsdvel pela formagdo dos acetatos
correspondentes.® O composto 13HPOT € precursor dos VFVs, mas
também faz parte da rota dos octadecanoides, ou seja, da produgao
do 4cido jasmonico (JA). Este dcido € um dos responsdveis pela
producdo de volateis da resposta indireta apds a herbivoria e poderia
competir por 13HPOT. No entanto, devido a localizagdo diferenciada
deste precursor nas células, contribui para a ativagdo de ambas rotas
em resposta a herbivoria.®

O outro grupo importante de voldteis induzidos apds o ataque
dos herbivoros s@o os terpenoides (rota dos isoprenoides) (Figura
4), os quais podem dominar a emissdo de algumas espécies de
plantas como o milho.®® Apds a inducdo pela herbivoria, muitos
compostos voldteis emitidos constitutivamente aumentam. Neste
caso, os voldteis emitidos sdo aqueles jd armazenados anteriormente
na planta. Além disso, outros compostos podem ser produzidos de
novo.”” Estes compostos tém sido reconhecidos como semioqui-
micos importantes nas relagdes planta-inseto.** A inducao destes
compostos varia entre espécies de planta, mas dois homoterpenos,
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Figura 4. Estruturas representativas dos isoprenoides (isopreno e terpenoides)
emitidos pelas plantas
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(E)-4,8-dimetil-1,3,7-nonatrieno (DMNT) e (E, E)-4,8,12-trimetil-
1,3,7,11-tridecatetraeno (TMTT), s@o induzidos de forma geral, por
muitas espécies de plantas.®

A biossintese do grupo dos isoprenoides, ao qual pertencem os
terpenoides tem sido amplamente estudada®® (Figura 3). De modo
geral, a produgdo comeca a partir de precursores de cinco carbonos,
o isopentenil difosfato (IPP) e seu isomero, dimetilalil difosfato
(DMAPP), que sdo produzidos por duas rotas biossintéticas. No cito-
plasma, a rota do mevalonato (MVA) produz IPP a partir de moléculas
utilizando a acetil coenzima A. A enzima farnesil pirofosfato sintase
catalisa a formacdo de duas moléculas de IPP e uma de DMAPP para
formar farnesil pirofosfato (FPP), o precursor dos sesquiterpenos.
Nos plastidios, o IPP ¢ derivado do piruvato e do gliceraldeido-3-
-fosfato pela via do 2-C-metil-D-eritritol 4-fostato (MEP). O isdmero
€ usado na sintese de isopreno. A enzima geranil pirofosfato sintase
catalisa a condensagdo de uma molécula de IPP e uma de DMAPP
para formar geranil pirofosfato (GPP), o precursor dos monoterpe-
nos. Da mesma forma, a enzima geranilgeranil pirofosfato sintase
catalisa a condensacido de uma molécula de DAPP com trés de IPP
para formar geranilgeranil pirofosfato (GGPP), o precursor dos di-
terpenos.® As vias do MVA e MEP s@o independentes, porém, pode
haver interac@o entre elas. Aparentemente, até 80% do IPP utilizado
na biossintese de sesquiterpenos ap6s a herbivoria vem da rota MEP.
Os dois homoterpenos, DMNT e TMTT, sdo produzidos a partir do
sesquiterpenoide (E)-nerolidol e do diterpenoide (E,E)-geranil linalol,
respectivamente.®

A diversidade estrutural dos terpenoides ¢ grande devido as
terpeno sintases (TPSs) que utilizam os diferentes prenil difosfatos
como substratos para sintetizar monoterpenos a partir do geranil
difosfato (GDP), sesquiterpenos a partir do farnesil difosfato (FDP)
e diterpenos a partir do geranilgeranil difosfato (GGDP).”™ J4 foram
descritos mais de 2.500 monoterpenos e 5.000 sesquiterpenos.

As emissdes induzidas apds a herbivoria também podem incluir
fenil propanoides/benzeinodes. Porém, suas rotas metabdlicas ndo
tém sido estudadas em detalhe. A L-fenilalanina produzida pela rota
do 4cido chiquimico € convertida em acido (E)-cindmico, reagio
que € catalisada pela enzima L-fenilalanina amonia-liase.* O dcido
salicilico e seu éster voldtil, salicilato de metila (MeSA), sdo produ-
zidos por esta via.”!

MECANISMOS E ROTAS METABOLICAS DE INDUCAO
DE VOLATEIS

A indugio de voléteis apds a herbivoria e as defesas induzidas,
em geral, implicam a ativacdo de vias metabdlicas orquestradas e
organizadas. O uso de plantas transgénicas ou mutantes que nao sao
capazes de produzir ou expressar respostas de defesa e a aplicacdo
endégena de hormdnios e outros compostos t&ém permitido incre-
mentar o conhecimento destes mecanismos no nivel molecular.”
Num primeiro passo, as respostas sdo desencadeadas por elicitores
derivados do herbivoro. A emissdo dos voldteis induzidos apds o
ataque dos herbivoros ndo pode ser imitada pelo dano mecanico,
mas sim quando os elicitores isolados das secre¢Oes orais entram
em contato com dreas danificadas da planta.”® Apés a herbivoria,
ocorre uma despolarizag¢do do potencial da membrana e um influxo
de cdlcio (Ca*"). O dano mecénico produz acumulacdo de espécies
de oxigénio reativas como superéxido (O,) e peréxido de hidrogénio
(H,0,) além do 6xido nitrico, que possuem fungdes regulatdrias de
defesa,>™ mas ndo resulta na produ¢io de novo de volateis. Porém,
apods o dano mecanico continuo, ocorre acumulagio de transcri¢oes
de uma MAP quinase a qual parece estar envolvida na produ¢do do
acido jasmonico, e resulta na producdo de volateis que se assemelham
aqueles induzidos ap6s a herbivoria (Figura 5).7
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Figura 5. Mecanismos bdsicos de indugdo das defesas indiretas das plantas
apds a herbivoria (Baseado em Arimura)?

O 4cido jasmonico (JA), seus precursores e compostos relaciona-
dos, atuam como estimulo principal na resposta da planta a herbivoria,
ativando os genes que respondem local e sistematicamente ao stress.
Estes genes envolvidos na sintese de compostos de defesa incluem as
terpeno sintases para a producio de voldteis que atraem os inimigos
naturais.” Embora os jasmonatos sejam moléculas-chave na ativagao
de respostas para a maioria de herbivoros,”” outros horménios, princi-
palmente o dcido salicilico, atuam como moléculas sinalizadoras. As
rotas metabdlicas induzidas na planta em resposta a fatores abidticos
e bidticos parecem ser redundantes, porém as plantas ajustam suas
respostas defensivas a um herbivoro especifico através de sinais
moleculares de trés rotas, dcido jasmonico, etileno e dcido salicilico,
ativadas em diferentes graus.”

Elicitores

Na atualidade vdrios elicitores oriundos dos herbivoros per-
tencentes a vdrias ordens taxondmicas ja foram identificados
(Figura 6).” Na secre¢do oral de lagartas (Lepidoptera) existem
dois tipos de substancias elicitoras encontradas: os conjugados de
dcidos graxos e aminodcidos e as enzimas liticas.” A volicitina,
N-(17-hidroxilinolenoil)-L-glutamina foi o primeiro conjugado de
dcidos graxos e aminodcidos identificado. No inicio dos anos 90,
este composto foi isolado, identificado e sintetizado a partir da saliva
da lagarta S. exigua, e quando aplicado em plantas de milho causa
a liberagdo dos mesmos volateis liberados ap6s o dano realizado
por lagartas. Porém, ndo tem os mesmos efeitos no feijao-de-lima,
também hospedeiro de S. exigua, assim mais estudos sdo necessarios
para se avaliar a fungéo elicitora da volicitina.*® Além de lepiddpteros,
recentemente foram isolados dcidos graxos conjugados e aminodcidos
da secrecdo oral de larvas de moscas das frutas e grilos que induzem
aemissdo de voldteis.” Na secre¢io oral do gafanhoto-sul-americano
Schistocerca americana Drury, 1773 (Orthoptera: Acrididae) foram
identificados elicitores conhecidos como caeliferinas que induzem a
emissdo de voldteis.! As caeliferinas sdo compostas de dcidos graxos
hidroxi sulfatados saturados e monoinsaturados, nos quais o carbono
é funcionalizado com uma hidroxila sulfatada ou com uma carboxila
conjugada a uma glicina através de uma ligacio amida.

No grupo das enzimas liticas, um segundo elicitor foi identificado
alguns anos depois da volicitina, a B-glucosidase.” Esta enzima litica
estd presente no regurgito de lagartas de Pieris brassicae (Linnaeus,
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Figura 6. Estruturas de alguns elicitores derivados de herbivoros envolvidos
na produgdo e emissao de voldteis que atraem inimigos naturais (Baseado
em Maffei et al.)”

1758) (Lepidoptera: Pieridae) e, quando aplicado em folhas de couve
(Brassica oleraceae L.) com danos mecanicos, resulta na emissao
de voldteis que atraem parasitoides da espécie Cotesia glomerata
(Linnaeus, 1758) (Hymenoptera: Braconidae). Outras enzimas liticas,
tais como glicose oxidases de lepiddpteros e fosfatase alcalina de
mosca branca, foram identificadas, mas suas funcoes como elicitores
ndo foram comprovadas. Na saliva do pulgdo-da-espiga Sitobion
avenae (Fabricius, 1775) e Schizaphis graminum (Rondani, 1852)
(Hemiptera: Aphididae) também foram encontrados elicitores (polife-
nol oxidases) de respostas de defesa em trigo (Triticum aestivum L.).%*

Recentemente foi encontrado um peptideo na secregio oral de
S. frugiperda que induz a emissdo de voldteis. A inceptina, como
tem sido denominado o elicitor, ¢ um peptideo que contém pontes
dissulfeto (+ICDINGVCVDA) derivado de uma ATP sintase do
cloroplasto da planta hospedeira.®® Também foram encontradas
substancias elicitoras ainda ndo identificadas na saliva de adultos e
ninfas de Lygus hesperus (Knight, 1917) (Hemiptera: Miridae), cuja
alimentagdo provoca a emiss@o de volateis no local de alimentacio
em plantas de algoddo e milho. A alimentacdo por L. hesperus tam-
bém induziu a emissdo sistémica de volateis similares, porém mais
complexos que os voldteis emitidos no local de alimentagdo. Extratos
de glandula salivar de L. hesperus sdo capazes de induzir a emissao
dos mesmos volateis emitidos por plantas infestadas por insetos e
tratadas com o elicitor volicitina. Portanto, a indug@o da emissdo de
volateis de plantas € causada por um elicitor presente na glandula
salivar do inseto.*
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Em alguns casos, a inducdo de voldteis apds a oviposicdo € o
resultado do dano mecanico e de substancias secretadas durante o
processo como em alguns besouros, moscas-de-serra e percevejos.®
Porém, em outros casos, mesmo que o inseto ndo cause nenhum
dano na superficie da planta durante a oviposi¢@o, ocorre emissao de
voldteis como reportado em espécies de Lepidoptera.”>>” As respostas
da planta a oviposicdo sdo originadas dos ovos ou das substancias
secretadas pelas fémeas durante a oviposic¢ao.* No entanto, a base qui-
mica da ativag@o para a emissao dos voldteis ainda € desconhecida.'*

Além dos elicitores naturais € importante mencionar que a emis-
sdo de voldteis pela planta pode ser induzida pela aplica¢do exdgena
de hormonios vegetais tais como dcido jasmonico e acido salicilico,
assim como outros elicitores de origem microbiana®’ os quais pode-
riam ser aplicados no desenvolvimento de estratégias para o controle
de pragas. Por exemplo, a soja (Glycine max L.) quando tratada com
a cis-jasmona emite voldteis como o canfeno, mirceno, (E)-ocimeno,
MeSA e TMTT. Sao voléteis similares aos liberados apds o ataque
de percevejos que atraem o parasitdide de ovos Telenomus podisi
(Ashmead, 1893) (Hymenoptera: Scelionidae).

Horménios envolvidos na inducéo de volateis apés a herbivoria

O papel do 4cido jasmonico (JA) na defesa das plantas foi reco-
nhecido em 1990 por Farmer e Ryan,*” quando demonstraram pela
primeira vez que o jasmonato de metila induz a atividade de inibido-
res de proteases, que sdo moléculas que funcionam como compostos
de defesa direta. O JA se acumula rapidamente apds a herbivoria ou
dano mecéanico. Estd envolvido na ativa¢@o de genes de defesa, apds a
qual ocorre a produ¢@o de compostos de baixo e alto peso molecular
utilizados na defesa das plantas contra os insetos herbivoros, como os
inibidores de protease e as fitoalexinas.® Estes genes de defesa sdo
ativados, por sua vez, pelas oxilipinas pentaciclicas, presentes durante
o processo de transdug@o dos sinais quimicos.* O JA ¢ a molécula
mais importante na regulacdo dos voldteis induzidos apds o ataque dos
herbivoros e estd conectado a preparagio das plantas a futuros ataques.*?

O SA, por sua vez, € um regulador de crescimento que funciona
como sinalizador, ativando as respostas das plantas ap6s o ataque de
patégenos. O acimulo do SA nos tecidos das plantas induz a resisténcia
sistémica adquirida (RSA),” uma forma de resisténcia induzida. No
caso da herbivoria, o papel do SA nio é bem esclarecido. E possivel
que seja menos importante nas respostas ao dano pelos herbivoros
mastigadores. Porém, herbivoros sugadores, como moscas brancas e
afideos, que possuem uma interagdo intima e de longa duracdo com
a célula vegetal,” ativam respostas de defesa que dependem do SA do
mesmo modo que os patégenos.” Por exemplo, em A. thaliana, os
ARNSs regulados por SA aumentam local e sistemicamente em resposta
aalimentacdo da mosca branca Bemisia tabaci (Gennadius, 1889) bi6-
tipo B (Hemiptera: Aleyrodidae), enquanto que os ARNs regulados por
JA e etileno mantém-se normais ou t€m declinio,” indicando o papel
de destaque do SA na resposta das plantas ap6s alimentagio de insetos
sugadores. O SA altera a atividade ou sintese de enzimas, aumenta a
expressdo de genes de defesa, de maneira distinta ao JA, potencializa
respostas de defesa, e/ou aumenta a gerac@o de radicais livres.”

Embora, o JA e o SA sejam antagonistas, ambos sdo necessarios
para induzir respostas apds a herbivoria, pois ambos controlam co-
ordenadamente as respostas de defesa da planta. Ja estd estabelecido
que o JA tem um papel muito importante na regulacdo da emissao de
voldteis induzidos ap6s o ataque dos herbivoros, incluindo a emissio
de MeSA, como demonstrado em tomate (Solanum lycopersicum
L.).” Porém, estudos com a planta modelo A. thaliana demostraram
que a emissdo de voldteis apds a alimentagdo de lagartas da espécie
Pieris rapae (Linnaeus, 1758) (Lepidoptera: Pieridae) ¢ mediada
por mudangas na concentragdo desses dois hormonios e resulta na
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atracdo de parasitoides da espécie Cotesia rubecula (Marshall, 1885)
(Hymenoptera: Braconidae).”” Da mesma forma, o tratamento de
feijdo-de-lima através de aplicacdes de vdrias quantidades de JA e
SA resulta na emissdo de uma mistura caracteristica de voldteis que
atraem inimigos naturais.*

O etileno (ET) € uma terceira molécula envolvida nas respostas
induzidas da plantas.” Em Arabidopsis, o ET e o JA agem juntos na
indugdo da expressdo de defensinas e genes PR que codificam pro-
tefnas de defesa localizadas em vactolos.”” Nesta espécie de planta,
esses dois compostos também agem em sequéncia para induzir a
tolerdncia sistémica (contra patégenos), chamada de resisténcia
sistémica induzida (RSI).* A produgdo do etileno em culturas com
células de tomate foi comprovada apds dano e agdo de elicitores como
a sistemina, fragmentos oligogalacturonideos e JA, além disso, este
composto pode potencializar a agdo do JA em resposta ao dano.* A
biossintese do ET, assim como a do JA, ¢ estimulada apds o dano
mecanico.”

No caso dos volateis emitidos pela oviposi¢do, s3o poucos 0s
esforgos para elucidar os mecanismos de inducdo dos voldteis. Porém,
sabe-se que o dcido jasmonico estd envolvido na mediacdo da indu-
¢do desses voldteis, pois em Ulmus minor Mill. e Pinus sylvestris
L., a adi¢do de dcido jasmdnico ao suplemento de dgua por trés dias
também foi responsével pela atragio de parasitoides.” E possivel
que a presenca de dcido jasmonico acumulado em ovos atue como
uma molécula sinal para a emissdo de voldteis apds a oviposi¢do.”

ATAQUE MULTIPLO E O “CROSS TALK”: EFEITO NA
DEFESA INDIRETA

Ao nivel molecular, as rotas metabdlicas do JA e SA atuam de
maneira antagonista. A ativacio da rota do SA pode suprimir a ex-
pressao de genes de defesa dependentes do JA, possivelmente devido
a inibicdo na biossintese desse hormonio. Da mesma forma, a ativa-
¢do da rota do JA pode suprimir a expressdo de genes dependentes
do SA.” Este processo pelo qual as rotas podem atuar de maneira
sinergista ou antagonista é conhecida como “cross talk” e permite a
planta responder da maneira mais apropriada aos estimulos externos
e, possivelmente, a minimizar custos de defesa. Como ja menciona-
do, os insetos mastigadores, tais como lagartas de lepidopteros e os
insetos sugadores, tais como mosca brancas e afideos, ativam essas
rotas de forma diferenciada. Por exemplo, a alimentagdo de B. tabaci
biotipo B suprime as defesas dependentes do dcido jasmonico.”! Estas
defesas também podem ser suprimidas apds a oviposicao, tal como
recentemente demonstrado para P. brassicae, a qual pode suprimir as
respostas dependentes do dcido jasmonico em A. thaliana.'®

As plantas podem ser atacadas por vdrios micro e macroorga-
nismos simultaneamente. Recentemente, baseados na evidéncia
molecular, varios estudos t€ém dado atengdo aos efeitos da herbivoria
multipla na indug@o das defesas na planta, incluindo a emissdo de
volateis induzidos, que podem impactar a resposta dos inimigos na-
turais. Por exemplo, ap6s infestacdes isoladas dos insetos fitéfagos,
S. littoralis (foliar) e Diabrotica virgifera virgifera (LeConte, 1868)
(Coleoptera: Chrysomelidae) (radicular), seus respectivos inimigos
naturais, C. marginiventris e o nematoide Heterorhabitis megidis
(Poinar, Jackson e Klein, 1987) (Rhabditida: Heterorhabditidae), sdo
atraidos para as plantas hospedeiras. Porém, em situag@o de dupla
infestacdo (aérea e subterrinea), a atracdo € reduzida significativa-
mente. Apesar do efeito negativo na atracio dos inimigos naturais,
apenas os voldteis das raizes ((E)-B-cariofileno) sdo reduzidos.!®!
O comportamento de forrageamento do parasitoide C. glomerata
ao seu hospedeiro P. brassicae em mostarda preta (Brassica nigra
L.) é altamente alterado quando as plantas sdo expostas a herbivoria
radicular por larvas de Delia radicum (Linnaeus, 1758) (Diptera,
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Anthomyiidae), observando-se preferéncia do parasitoide por
lagartas que se alimentam de plantas com sistema radicular nio
atacado.'” Nesse estudo, as plantas expostas a herbivoria radicular
emitiram misturas de voldteis com altos niveis de compostos deri-
vados de enxofre, que sdo reportados na literatura como altamente
toxicos para insetos. A infestagdo por B. tabaci suprime a sintese
de JA induzida pelo acaro herbivoro T. urticae e a emissdo de
(E)-B-ocimeno. Como resultado, a atragdo do dcaro predador P.
persimilis é reduzida.'®

AS DEFESAS INDIRETAS NA AGRICULTURA

A identifica¢do e manipulacido de compostos quimicos media-
dores de atividades vitais dos artrépodes oferecem uma ampla gama
de possibilidades para o desenvolvimento de estratégias de controle
de pragas mais sustentdveis, considerando-se que os sinais quimicos
sdo a fonte primdria de informacdo para estes organismos. A iden-
tificacdo e o conhecimento das func¢des e natureza dos semioquimi-
cos permite a manipulaciio com a finalidade do controle de pragas
agricolas, ja apresentadas em casos bem sucedidos. Os feromonios
sdo sintetizados mais facilmente e, na atualidade, jd sdo utilizados
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em armadilhas para o monitoramento, coleta em massa ou controle
por meio da confusdo sexual.'™ Além disso, o conhecimento sobre
a funcdo dos voldteis emitidos em forma constitutiva nas interagdes
planta-herbivoro tem permitido o uso de plantas armadilhas e plantas
repelentes na reduc@o da pressao de pragas na cultura principal.!% No
entanto, esses estudos foram principalmente realizados em laboratério
nas ultimas trés décadas. Por isso, o papel dos voldteis induzidos na
natureza tem recebido criticas devido a falta de modelos em campo.'®
Tentando aumentar o nimero desses estudos, muitos pesquisadores
vém se dedicando a avaliar em campo as interagdes ecoldgicas, assim
como as possibilidades de utiliza-los em programas de controle de
praga (Tabela 1). Sem divida, os volateis induzidos apds o ataque
dos herbivoros tém potencial para o desenvolvimento de estratégias
de controle de praga, porém sugere-se que ndo devem ser vistos
como uma estratégia isolada, mas como um dos componentes de um
programa de manejo integrado.'"’

Aplicacao exogena de elicitores dos volateis induzidos

Ja foi comprovado que a aplicacio exdgena de elicitores induz
a emissdo de voldteis (por exemplo, o JA e seus derivados: MeJA e

Tabela 1. Estudos de campo que resaltam o potencial dos volateis induzidos apds o ataque dos herbivoros na agricultura®

Cultura Compostos avaliados

Meétodo de Aplicacdo Principais Resultados

Tomate'"! JA (Acido Jasmonico)

Aspersdo as
plantas

Maior atratividade e retencdo dos parasitoides no
campo. O parasitismo de Hyposoter exiguae Viereck
(Hym.: Ichneumonidae) sobre S. exigua aumentou
em 3 vezes.

Uva'? MeSA, MeJA e acetato de (Z)-3-hexen-1-ila

DLC® MeSA e MeJA incrementaram a abundancia de
inimigos naturais, principalmente de insetos preda-
dores generalistas, mas também de parasitoides dos
géneros Metaphycus (Hym.: Encyrtidae) e Anagrus

(Hym: Myrmaridae).

Soja'? 2-fenil-etanol e MeSA

DLC Joaninhas (Coleoptera: Coccinellidae) e moscas da
familia Syrphidae foram atraidas por estes compostos.
A eficiéncia na atracdo dependeu da concentracdo
usada. No caso de MeSA, a abundincia de afideos
reduziu pela presénga do composto.

DLC (borracha)

Magél 17,118

Decanal, MeSA, 2-fenil-etanol, (Z)-jasmona, p-an-
isaldeido, anetol, esqualeno, iridodial (feromonio),
acetato de (Z)-3 hexen-1-ila, (Z)-3-Hexen-1-o0l ¢
benzaldeido

Os compostos que atrairam o maior nimero do
herbivoro Argyresthia conjugella foram 2-fenil-
etanol, MeSA e decanal. A mistura de 2-fenil-etanol
e anetol atraiu mais machos que as armadilhas com
feromonio sexual.

O tratamento de esqualeno foi muito atrativo ao
Chrysopa nigricornis Burmeister (Neuroptera:
Chrysopidae) sozinho ou em combina¢do com MeSA
ou iridodial.

Algodio'?

DMNT, acetato de (2)-3-hexen-1-ila, nonanal, octanal, DLC
decanal, (Z)-3-hexene-1-0l, MeSA e nonanal +(Z)-3-
hexen-1-ol

Os diferentes compostos atrairam predadores gener-
alistas de diferentes ordens taxondmicas.

Milho'*

Plantas
transgénicas

(E)-B-cariofileno

As plantas transgénicas atrairam nematoides ento-
mopatogéneos que reduziram o dano por larvas de
D. virgifera virgifera.

Uva, Milho, Brocoli'?!

Antranilato de metila, benzaldeido, acetato de (Z)-3-
hexen-1-ila, MeSA e MeJA.

Aplicagdo a
folhagem

Os compostos avaliados atrairam insetos preda-
dores, parasitoides da ordem Hymenoptera e thrips
(Thysanoptera: Thripidae). MeSA e benzaldeido
podem atrair os mesmos insetos em vdrias culturas.
A concentragdo dos compostos afeta a atragdo de
inimigos naturais.

Morango'*

MeSA DLC

O tratamento incrementou a abundancia de inimigos
naturais de varios grupos, mas ndo afetou a abun-
dancia de pragas.

Milho''®

Mistura de (Z)-3-hexenal, (Z)-3-hexenol, acetato de DLC
(Z)-3-hexen-1-ila e (E)-2-hexenal

A mistura de VFVs induz a emissdo de sesquiterpe-
nos pelas plantas de milho, porém, ndo aumentou o
parasitismo de lagartas.

* Estudos com outras culturas: nabo,'" liipulo'® e cevada.' ® DLC = Dispersores de Liberagio Controlada.
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cis-jasmona) e € capaz de atrair inimigos naturais. Estudos de labo-
ratério demonstraram que a indu¢@o de volateis pelo dcido jasmonico
atrai o dcaro predador P. persimilis em gérbera'® e em feijao-de-
-lima.'® A resposta de vespas parasiticas generalistas e especialistas
também foi avaliada. T. podisi, por exemplo, € atraida as plantas de
soja tratadas com cis-jasmona,* e as vespas C. glomerata, C. rubecula
e Diadegma semiclausum Hellen (Hymenoptera: Ichneumunidae)
também sdo atraidas as plantas de couve tratadas com JA."'"* Evidéncia
das possibilidades do uso desses compostos em campo sdo baseados
em testes realizados em algumas culturas (Tabela 1). A indu¢do com
4cido jasmonico beneficia as plantas através de uma combinacdo da
inducdo de defesas diretas e indiretas nas plantas.''! Além dos deriva-
dos do acido jasmonico, outros compostos podem afetar tanto pragas
como inimigos naturais no campo. Em Nicotiana attenuatta Torr. ex
S.Watson, o tratamento com MelJA, (Z)-3-hexene-1-ol, linalol e (Z)-
a-bergamoteno incrementaram a mortalidade de ovos de Manduca
sexta (Linnaeus, 1763) (Lepidoptera: Sphingidae) pelo percevejo
predador Geocoris pallens Stal, 1954 (Hemiptera: Geocoridae).'"
Além disso, a indugdo com linalool ou MeJA provocou a redugio
no indice de oviposi¢do de M. sexta.''?

Armadilhas a base de compostos volateis

As versoes sintéticas de muitos volateis induzidos apds o ataque
dos herbivoros tém potencial para atrair inimigos naturais e promover
o controle biol6gico em dreas agricolas. Estudos realizados em campo
utilizando dispersores de liberag¢do controlada (Tabela 1) avaliaram
um amplo nimero de compostos voldteis, incluindo, dentre outros
compostos, derivados voldteis de hormonios, VFVs e terpenos. Em
geral, o MeSA atrai um amplo espectro de inimigos naturais de
diversas ordens e pode afetar a abundancia de individuos de varios
niveis tréficos.!® A diferenca do MeSA, os terpenos e os VFVs sio
rapidamente degradados quando liberados na atmosfera.''* Isso
explicaria a falta de atratividade dos inimigos naturais onde foram
testados VFVs e (E)-DMNT.!'>:116 £ possivel que os compostos reati-
vos sejam percebidos unicamente a uma curta distancia pelos insetos.
Entretanto, embora os VFVs induzam a emisséo de sesquiterpenos, no
campo niao aumentam o parasitismo''® nem a atragio de predadores
do género Chrysopidae.'"’

Além de atrair inimigos naturais, os voldteis induzidos apds o
ataque dos herbivoros também podem ser utilizados na captura de
insetos-praga. O MeSA ja foi testado para este fim e teve resultados
promissores.''® Por outro lado, esse composto pode inibir a oviposi¢do
e reduzir a incidéncia de pragas. Por exemplo, fémeas acassaladas
de Mamestra brassicae (Linnaeus, 1758) (Lepidoptera: Noctuidae)
evitam plantas de Brassica napus com dispersores de MeSA' e o
estabelecimento do afideo Rhopalosiphum padi (Linnaeus, 1758)
(Hemiptera: Aphididae) € adiado em cevada quando MeSA ¢€ aplicado
em pellets.'”® O uso de voldteis combinados com feromonios também
pode ser uma alternativa para desenvolver atraentes mais eficientes
de insetos-praga, uma vez que ja foi observado o sinergismo entre
estes semioquimicos. !

Preparacio das plantas a futuros ataques

O fendmeno da preparagdo das plantas para futuros ataques
pode ser induzido pela aplicacdo exdgena de tratamentos quimicos
assim como pela exposi¢do a0 mesmo agente de stress, neste caso,
a herbivoria.®® Apesar dos pardmetros na maioria dos estudos terem
sido obtidos em laboratdrio, existem evidéncias da ocorréncia deste
fendmeno na natureza. De acordo com Merey e colaboradores,!'! é
possivel que o uso de dispersores de liberacdo controlada induzam
a liberagdo de voldteis por plantas vizinhas. Assim, esse fendmeno
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poderia ser usado para melhorar a resposta induzida das plantas a
herbivoria, como um tipo de resisténcia.

Desenvolvimento de plantas transgénicas

A produgdo de plantas transgénicas que emitem maior quanti-
dade de um ou varios volateis induzidos pode favorecer a atragdo de
inimigos naturais. Embora a maioria das avaliagdes sobre o efeito
da transformag@o em inimigos naturais terem sido feitas em labo-
ratério,’®1?? existem evidéncias do seu potencial de implementagdo
em campo em programas de manejo integrado de pragas. Degenhardt
e colaboradores'”® demonstraram que a incorporagdo do gene que
codifica a sintese da molécula (E)-B-cariofileno sintase, proveniente
de orégano, a uma variedade americana de milho que ndo emite este
composto, atraiu nematoides entomopatogénicos. O (E)-B-cariofileno
estd presente somente em variedades de milho européias e funciona
como atraente a longa distancia de nematoides entomopatogénicos,
os quais exercem controle biolégico sobre D. virgifera virgifera no
ambiente subterrineo.'® A modificagdo genética de plantas pode ser
também dirigida para manipular o comportamento de insetos pragas.
Por exemplo, plantas modificadas que expressam constitutivamente o
feromdnio de alerta de muitos afideos, o composto (E)--farneseno,
ndo s repele pulgdes da espécie Myzus persicae (Sulzer, 1776)
(Hemiptera: Aphididae), mas também atrai vespas parasitas como
Diaeretiella rapae (M’Intosh, 1855) (Hymenoptera: Braconidae).'**

Incorporacfo na estratégia de ‘“‘empurrar e puxar”

A estratégia do “empurrar-puxar”, baseada em sinais visuais e
olfativos, envolve a manipulacdo do comportamento dos insetos-
-praga e de seus inimigos naturais através de uma integrag¢do de
estimulos que atuam para manter o cultivo protegido ou inadequado
para a praga (empurrar) e os atraiam a uma fonte (puxar), na qual sdo
eliminados.'” Um caso bem sucedido foi demonstrado no Quénia, na
Africa, onde voldteis de plantas nativas atraem e/ou repelem insetos-
-praga das plantagdes. Em plantacdes de milho, a planta Desmodium
uncinatum repele insetos-praga que sdo subsequentemente atraidas
para o capim-elefante-comum, que € plantada na borda da cultura.
Essa estratégia ¢ vidvel e eficiente no aumento da produtividade em
pequenas propriedades.'?® Como jd mencionado, os volateis induzidos
por uma espécie herbivora podem exercer uma reagcdo antagonista
em co-especificos ou em individuos de outras especies evitando a
oviposi¢ao de outros herbivoros. Por isso, poderiam ser incorporados
a estratégia do “empurrar-puxar”. Os elicitores, armadilhas e plantas
transgénicas podem ser utilizados também nessa estratégia.

PERSPECTIVAS DA UTILIZACAO DE DEFESA INDUZIDA
NO CONTROLE DE HERBIVOROS

A manipulagdo da emissdo de voldteis em plantagdes pode ser
uma excelente estratégia de controle de pragas, minimizando pro-
blemas com pragas agricolas de uma maneira ndo-agressiva ao meio
ambiente. No entanto, apesar das boas perspectivas, vdrios aspectos
ainda precisam ser melhor explorados, garantindo a sustentabilidade
do sistema de controle. Sobre o ponto de vista ecoldgico, o conheci-
mento das diferentes interagdes que mediam a emissdo de voldteis é
importante para explorar o uso de volateis induzidos.

No contexto geral, € preciso entender como a defesa das plantas
afeta a comunidade de insetos herbivoros, assim como a relagdo
entre a produc@o de voléteis e a polinizagdo.'** Também € necessario
compreender se a indugdo da planta e o uso de compostos sintéticos
tém algum efeito nos inimigos naturais e nos seus inimigos naturais
(hiperparasitoides).'”* Por exemplo, os jasmonatos incrementam a
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resisténcia a um amplo espetro de pragas e o parasitiSmo no campo,
mas a indugdo das plantas pode afetar a eficiéncia dos parasitoides ao
reduzir a qualidade do hospedeiro.''! Embora o fendmeno de inducao
reduz o custo destinado a manutengdo das defesas, se conhece muito
pouco sobre os custos metabdlicos da planta ao ativar as defesas.

Do ponto de vista do controle de pragas, ja se evidenciou o
potencial de uso em campo das estratégias para atrair inimigos
naturais, no entanto, elas ndo podem ser vistas como estratégias
isoladas. O uso de elicitores de voldteis sintéticos € reconhecido
como estratégia para prover o controle biolégico. Esse uso implica
na modificacdo do meio ambiente biético, havendo a necessidade
de fornecer fontes de alimento como néctar e pdlen aos inimigos
naturais,'** a fim de manté-los sustentavelmente no campo, mesmo
que o nivel populacional dos herbivoros seja baixo.

Recentemente, tem se avaliado o efeito de diferentes concentracdes
de vérios compostos voldteis aplicados diretamente em plantas de
uva, milho e brdcolis, com resultados promissores para o controle de
pragas.'*! Embora seja promissora, essa estratégia precisa de maiores
estudos de campo. Por exemplo, devem ser estudados aspectos como
a dinamica populacional das pragas e dos inimigos naturais, assim
como, avaliar o controle dos herbivoros, considerando-se que algumas
pragas podem ser beneficiadas por determinados compostos. Além
disso, € preciso determinar as dosagens, concentracdes € 0 momento de
aplicagdo, pois estes podem afetar a resposta dos inimigos naturais.''?

Muitas consideragdes sdo necessdrias antes de se implementar
comercialmente dispersores de liberagdo controlada para o uso de
compostos voldteis. Por exemplo, € necessdrio avaliar as taxas de
emissdo dos compostos, particularmente ao longo do ano, pela sua
relagdo direta com a temperatura.'” Também deve ser considerada a
longevidade dos compostos quimicos no campo e a distancia entre
dispersores. Por outro lado, emissdes homogéneas no campo podem
reduzir a eficiéncia dos parasitoides a baixas densidades de praga.'"’
Porém, ainda € considerada uma alternativa para atrair inimigos
naturais em periodos curtos. Da mesma forma que ocorre com os
elicitores, € necessdrio avaliar o efeito nas dinamicas populacionais
dos herbivoros e inimigos naturais.

O conhecimento relacionado aos volateis induzidos esté limitado
a poucos sistemas-modelo que incluem poucas espécies de plantas,
seus herbivoros e inimigos naturais. Alguns grupos de pesquisa bra-
sileiros j4 iniciaram estudos baseados em sistemas que incluem as
culturas de soja®, milho®® e tomate.'*> Em nosso laboratorio, pesquisas
nesse campo tém sido iniciadas com espécies arbdreas de impor-
tancia florestal, como o eucalipto (Eucalyptus benthamii Maiden &
Cambage).'*® Porém, deve-se aprofundar ainda mais na identificacdo
quimica de compostos que mediam intera¢des multitréficas utilizando
sistemas baseados em pragas e inimigos naturais que ocorrem no
Brasil, considerando-se que este € um campo de pesquisa promisor
que tem atraido cada vez mais grupos de pesquisa em todo o mundo.
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