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Apresentacao

As plantas produzem uma série de compostos quimicos que variam

de moléculas simples, como metanol e etileno, a extremamente
complexas como os terpendides e alcaldides. A diversidade de moléculas
produzidas pode chegar a 100.000 compostos, e destes estima-se que
aproximadamente 1.700 sejam compostos volateis.

Os volateis produzidos pelas plantas, entre outras atividades, sao a
linguagem que elas utilizam para comunicarem-se com a comunidade e o
ambiente que as cerca. Podem ser liberados de folhas, flores e frutos para
a atmosfera e das raizes para o solo, com fungdes, principalmente, de
protecdo contra pragas e patégenos, mas também na busca de vantagens
reprodutivas e evolutivas, quando participam na atracdo de polinizadores e
de dispersores de sementes.

Em virtude dessa diversidade de funcdes para a planta, os compostos
volateis aparecem como potencial para aplicacao na agricultura,
especialmente, na busca de sistemas mais ambientalmente corretos e
sustentaveis. Nesse sentido, hd exemplos de aplicacdes de volateis na
polinizacao, controle biolégico, melhoramento genético, manipulacao
genética e no desenvolvimento de sistemas de producdo sustentaveis e
que visam o manejo de pragas.

Esta revisdo tem como objetivo apresentar as principais funcdes dos
volateis de plantas e algumas de suas possiveis aplicacdes na agricultura,
com foco principal no Manejo Integrado de Pragas (MIP).

Manoel Moacir Costa Macédo
Chefe-geral da Embrapa Tabuleiros Costeiros
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Os Volateis de Plantas
e o seu Potencial para a
Agricultura

Alessandro Riffel
Jodo Gomes da Costa

Introducéao

A seguranca alimentar € um dos grandes desafios globais para este
século. Até 2015, o mundo requererd um aumento na producéao
agricola capaz de alimentar uma populacao estimada de nove milhdes
de pessoas. Essa tarefa deve ser realizada em um contexto onde
ocorrem progressivamente alteracdes nos padrdes de consumo, o
impacto das mudancas climaticas e uma crescente escassez de terras
e dgua. Os métodos de producdo deverado preservar o ambiente e
recursos naturais e serem capazes de manter a populacao rural no
campo. Ha uma necessdéria pressado para a “intensificacao sustentave
da agricultura global, com aumentos de rendimento e produtividade
diminuindo o impacto ambiental e a necessidade de novas éareas de
cultivo (BAULCOMBE, 2009). Nesse contexto, o Brasil, sendo segundo
maior produtor agricola mundial, onde o setor agricola desempenha um
importante papel na performance econémica e substancial contribuicado
para a balanca comercial (OECD/FAO, 2015), devera transformar a sua
agricultura.

|ll

Segundo a Organizacao para a Cooperacao e Desenvolvimento da
Europa (OCDE) e a Organizacao das Nacdes Unidas para Agricultura

e Alimentacao (FAQO), o Brasil assumira a lideranca nas exportacdes
mundiais do setor agricola até 2024. A continuacdo do crescimento

da safra até 2024 sera baseada na melhora da produtividade e da
expansdo das lavouras. As plantacdes ocupardo uma area total de 69,4
milhdes de hectares em 2024, um crescimento de 20% em relacéo a
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média do periodo entre 2012-2014 e um aumento anual de 1,5%. Boa
parte dessa expansao ocorrerd por meio da cana-de-acuUcar (com alta
de 37%), do algodao (35%) e das oleaginosas (23%), especialmente a
soja (OECD/FAO 2015).

Uma das maneiras de se obterem aumentos de rendimento e
produtividade é a reducado das perdas por pragas e doencas, que
estima-se situar entre 25% e 40% do total produzido. Com esta
finalidade, até recentemente, e apoiando-se em um dos paradigmas da
agricultura que focava somente no aumento da producdo em detrimento
do ambiente, o uso de agrotéxicos foi amplamente empregado, porém
novas estratégias sustentaveis e ambientalmente corretas para a
protecdo de plantas comecam a ser desenvolvidas e empregadas
(SOBHY et al., 2014). O Brasil ¢ o maior consumidor de agrotdxicos
do mundo (PELAEZ et al., 2013), com um consumo anual de mais de

1 bilhdo de litros (CARNEIRO et al., 2012). Portanto, novas técnicas
para protecao de plantas, conservando recursos naturais e mantendo

a qualidade ambiental, ecolégica e que venham a ser economicamente
vidveis devem ser implementadas. Uma das ferramentas que obedecem
a esses critérios é conhecida como Manejo Integrado de Pragas (MIP)
(NARANJO et al., 2015).

Para o controle de pragas, em substituicdo ao uso de agrotéxicos, ha
algumas alternativas principais, quais sejam: o desenvolvimento de
materiais mais resistentes via melhoramento genético; o emprego
de semioquimicos, que sdo sinais naturais que causam alteracdes
no comportamento e desenvolvimento dos organismos, sendo os
feromonios (intraespecificos) os mais utilizados; e a utilizacdo de
agentes de controle biolégico, que podem compreender patégenos
de pragas ou outros organismos antagdnicos, como por exemplo,
os inimigos naturais (predadores e parasitdéides) (HASSANALI et al.,
2008). O conhecimento da ecologia quimica de inimigos naturais,
dos herbivoros e das plantas hospedeiras é fundamental para o
desenvolvimento das estratégias para um MIP efetivo. A atracado
dos insetos a plantas ou a outros organismos hospedeiros, envolve
a deteccao de semioquimicos especificos ou de misturas especificas
destes semioquimicos. Atualmente, sabe-se que plantas colonizadas
ou danificadas por insetos herbivoros produzem um grupo de
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compostos organicos volateis (COVs), frequentemente chamados de
volateis de plantas induzidos por herbivoria (VPIHs), que atuam como
semioquimicos repelentes aos insetos-praga e oviposicao ou atraentes
de predadores e parasitéides (PICKETT et al., 2006).

Essa revisdao tem o propdsito de descrever as principais funcdes dos
COVs para as plantas e explorar seus possiveis usos na agricultura.
Além disso, busca-se listar as principais limitacdes e as lacunas
ainda existentes até a sua aplicacdo no campo, sempre levando em
consideracao o grande desafio para a agricultura neste século, que é
buscar alternativas e estratégias aos métodos tradicionais de controle
de pragas que ainda se utilizam de agrotéxicos.

Resisténcia de plantas

Todo organismo, para obter sucesso em sua sobrevivéncia e
reproducao precisa defender-se de seus inimigos naturais. Organismos
autotréficos, como as plantas, estdo sempre sendo confrontados com

a perspectiva de serem consumidos por herbivoros, o que por sua vez
pode trazer consequéncias a sua sobrevivéncia. Portanto, as plantas
desenvolveram ao longo da evolucdo uma série de mecanismos que
auxiliam na resisténcia a esses herbivoros (DUDAREVA et al., 20086).

A resisténcia das plantas pode ser de varios tipos: A resisténcia do

tipo antixenose é uma reacdo de nao-preferéncia do artrépode a planta
resistente. Este tipo de resisténcia ocorre quando fatores morfolégicos
ou quimicos da planta afetam negativamente o comportamento do
herbivoro, levando a diminuir a aceitacdo ou até mesmo rejeitar a planta
hospedeira. A antibiose, por outro lado, ocorre quando uma planta afeta
diretamente a sobrevivéncia, o desenvolvimento ou a fecundidade do
herbivoro que tenta utilizar a planta como hospedeiro. Ja a resisténcia
do tipo tolerancia ocorre quando um conjunto de caracteres genéticos
permite que a planta consiga conviver na presenca da praga ou
recupera-se de um dano causado pelo herbivoro, sem maiores prejuizos
(SMITH e CLEMENT, 2012).

As plantas podem apresentar defesas mecanicas constitutivas para
resistir ao ataque de herbivoros, tais como: resinas, aumento da
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concentracao de lignina, acumulo de silica e cera na epiderme, as quais
alteram a textura dos tecidos, diminuindo assim a sua palatabilidade e
digestibilidade para o herbivoro. Barreiras de superficie que restringem
o movimento do herbivoro, tais como espinhos e tricomas, também
podem estar presentes (DUDAREVA et al., 20086).

Além das barreiras constitutivas, as plantas possuem a capacidade
de alterar a sua fisiologia, seu desenvolvimento e também a sua
composicao quimica quando sujeitas ao ataque, mecanismo este
conhecido como defesa induzida. A defesa induzida é um conjunto
de respostas fenotipicas dinamicas que permitem as plantas se
defenderem somente quando necessario, pois esse € um mecanismo
com alto consumo energético e sua ativacdo continua pode
comprometer a alocacdo das fontes necessarias para o crescimento e
reproducao (AGRAWAL, 1999).

As plantas possuem uma habilidade Unica de reconhecer o ataque de
herbivoros e podem reconfigurar toda a sua resposta para produzir
uma grande quantidade compostos de defesa, tais como metabdlitos
secundarios téxicos que atuam como um mecanismo de defesa direta.
Dentre estes metabdlitos que estdo presentes nos tecidos das plantas
se incluem os aleloquimicos com atividades antinutricionais, téxicas ou
repelentes ao herbivoro, e como exemplo pode-se listar os glicosideos
cianogénicos, inibidores de enzimas digestivas, lectinas, glicosinolatos,
alcaloides e terpendides. A defesa indireta consiste da producéao

de compostos orgéanicos volateis (COVs) que sdo liberados pelas
plantas quando sofrem algum dano causado pelo herbivoro e podem
atrair predadores ou parasitéides que protegerao a planta ou repelir a
oviposicao ou inseto herbivoro (VOELCKEL e BALDWIN 2004).

Volateis de plantas e suas funcdes

Os compostos organicos volateis (COVs) das plantas sdo compostos de
baixo peso molecular (abaixo de 300 Da), liberados por praticamente
todos os tecidos vegetais classificados nas seguintes classes:
terpendides (também conhecidos como isoprendides), carotendides,
fenilpropandéides/benzendides, derivados de acidos graxos (incluindo os
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produtos da via da lipoxigenase) e o compostos C,-ramificados (Figura
1). Além desses, hd também os derivados de aminoacidos, que séo
frequentemente encontrados como componentes em aromas liberados
por flores e frutos (DUDAREVA; PICHERSKY, 2008). Os compostos
volateis sdo normalmente liquidos lipofilicos de alta pressao de vapor
e podem atravessar membranas celulares facilmente sendo liberados
na atmosfera ou no solo, quando ndo ha alguma barreira de difuséo
(PICHERSKY et al., 2006). Desde a antiguidade, sabe-se que tecidos
florais e vegetativos emitem substancias com diferentes odores. O
entendimento da importancia, apesar de muitas vezes imperceptiveis
aos humanos, e de que estes exercem alguma alteracao fisiolégica nas
plantas, comecou apds a descoberta do hormonio gasoso etileno em
1934 (DUDAREVA et al., 2004). Hoje, sabe-se que as plantas realizam
um incalculdvel arsenal de diferentes reacdes biossintéticas e estima-
se que dos 100.000 compostos quimicos produzidos pelas plantas,
aproximadamente 1.700 sejam volateis (DICKE; LORETO, 2010).

A | l |
Isoprenc " .
i P o - _
Mirceno Linalol Mentona  Limoneno Pineno Careno Beta-farnesenc Nerolidol
Monoterpenos Aciclicos Monoterpenos monociclicos Monoterpenos bicicli i Aciclicos
Bisabolenc Zingibereno Cariofileno S-Candineno Cedreno a- Santaleno
Sesquiterpenos monociclicos Sesquiterpenos biciclicos Sesquiterpenos Triciclicos
a
; R : \)\ —
| | | —o
“ | B % o
2N AN B-lonona Dihydroactinidiolide
DMRNT TMTT
Homoterpenos Voldteis derivados de carotendides
../'|\“'-._/’ﬂ“‘m. " T - g b
3-Metil-butanol Acetato de isobutila (2)-3-hexenal {2)-3-Hexen-1-ol
Velitels derivados de Aminodcidos Voliteis derivados de dcidos graxos

Figura 1. Principais compostos e classes de Compostos Organicos Volateis
(COVs) de plantas.
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Um dos grandes desafios que envolvem o interesse nos volateis esta
em sua relacdo com a sua funcao ecolégica para a planta (Figura 2).

As composicoes quimicas das misturas de volateis emitidos pelas
plantas e as suas intensidades podem traduzir o status fisiol6gico em
que elas se encontram ou até mesmo o estresse a que elas estdo sendo
submetidas.

As funcdes primarias dos volateis parecem ser de defesa da planta
contra herbivoros ou patégenos ou, através da atracdo de polinizadores
e dispersores de semente, proporcionar alguma vantagem reprodutiva
as plantas (PICHERSKY; GERSHENZON, 2002). Os volateis emitidos
de tecidos vegetativos, como parte do sistema de defesa da planta,
podem repelir (KESSLER; BALDWIN, 2001) ou intoxicar (VANCANNEYT
et al., 2001) animais e microrganismos diretamente, ou atrair inimigos
naturais, que protegerao a planta indiretamente, via interacao tritréfica
(ARIMURA et al., 2004). Além disso, esses volateis podem alertar
plantas vizinhas a respeito de um ataque de algum herbivoro ou
patégeno (SHULAEV et al., 19974, induzindo defesa ou preparando
estas plantas para responder mais rapidamente em um ataque futuro,
conhecido como efeito “priming” (ENGELBERTH et al., 2004). No
sistema radicular, também ha a producao de compostos volateis que
podem atuar como antimicrobianos, antiherbivoros ou atrair inimigos
naturais de herbivoros que se alimentam das raizes. O desenvolvimento
de novas ferramentas analiticas e de técnicas moleculares e
biogquimicas tem permitido um grande avanco no entendimento das
funcoes dos volateis e de suas aplicacdes.
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| Herbivoros |
‘ LU ‘ ‘ Plantas concorrentes ‘
a) >
‘ Carnivoros ‘ G
bri, BT
\ | Plantas parasitas ‘
=
Plantas parasitas ‘ / 3 | Herbivoros
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Figura 2. Interacdes entre plantas e os varios membros da comunidade
associados onde ha volateis envolvidos. As setas indicam os efeitos dos
compostos volateis com os diferentes organismos acima e abaixo do solo. A
espessura da seta indica a atencdo dada pela comunidade cientifica a cada tipo
de interacdo. MA - Micorrizicos arbusculares.

Reproducéo

Na natureza, todos os organismos sofrem constante pressao seletiva
com consequente maximizacdo de seu sucesso reprodutivo. Entre as
plantas, estima-se que 450.000 espécies pertences as angiospermas e
destas a grande maioria é polinizada por animais (PIMM et al., 2015).
Muitas dessas plantas produzem bouquets de COVs em flores e
frutos, que servem como uma pista de localizagdo, que conjuntamente
com os estimulos tateis e visuais, atraem polinizadores e dispersores
de sementes. Flores podem ser iguais em textura ou cor, mas
dificilmente serdo iguais na sua composicao de odores, devido a grande
diversidade de compostos presentes e de suas abundancias relativas
na constituicdo do “bouquet” floral. Os volateis produzidos pelas
flores, sob selecao imposta pelos polinizadores, guiam os insetos até
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a fonte de néctar ou pdlen e sdo essenciais para que estes consigam
discriminar diferentes espécies de plantas, ou até mesmo localizar
diferentes flores em uma mesma planta (Dudareva et al., 2005). Por
exemplo, espécies extremamente relacionadas evolutivamente e que
sao polinizadas por diferentes espécies de insetos, produzem diferentes
odores, o que reflete a sensibilidade e a especificidade de cada
interacdo planta-polinizador (Tabela 1) (RAGUSO e PICHERSKY, 1995).

Tabela 1. Principais semioquimicos envolvidos nas interagdes entre
agentes polinizadores e espécies polinizadas.

Agente
polinizador

Lepidoptera/
mariposas

Lepidopteras/
Borboletas

Coleopteros

Dipteros

Espécie
polinizada

Zygogynum
baillonii, Z.

bicolor e Z.

viellardii.

Ranunculus spp.
22 espécies

vegetais

Clusiaceae
Arecaceae
Annonaceae

Arecaceae

Composto
responsavel

Acetato de etila,
acetato de isobutila,
6-metil-5-hepten-2-
ona.
B-trans-ocimeno

COVs:
fenilacetaldeidos,
benzaldeidos, alcool
fenético e moterpenos

Benzendides;
hidrocarbonetos
derivados de acidos
graxos e substancias
nitrogenadas

Acidos nitrogenados,
monoterpenos
principalmente linalol

(DOBSON,
2006;
JURGENS,
2004).

ANDERSSON et
al. (2002)

NOGUEIRA et
al. (2001)

ARMBRUSTER;
FENSTER;
DUDASH,
(2000)

Continua...

13
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Tabela 1. Continuacéao.

Composto
responsavel

Agente Espécie
polinizador polinizada

Himenopteros Vérias espécies Ampla variedade de DOBSON
de varias familias. COVs (2006)
Maracujazeiro,
meloeiro,
macieira, entre
outras
Aves Solanaceae Linalol, isdbmeros de RAGUSO et al.
nerolidol/farnesol, (2003)

aldoxinas e ésteres de
benzendides

Mamiferos - Vérias espécies Odor fétido, pungido DOBSON
Morcegos e fermentado. (2006)
Substéancias contendo
enxofre

Limoneno, pineno,
mirceno e sabineno;

As propriedades que os polinizadores tem de perceber as misturas

de volateis sdo diferentes daquelas do reconhecimento de seus
constituintes individuais e variam em funcao do nimero de compostos,
de suas concentracoes relativas, da intensidade de aroma e da
experiéncia prévia que o inseto tenha tido. Abelhas, por exemplo,

sdo capazes de perceber todos os compostos produzidos por flores

de boca-de-ledo (Género Antirrhinum) e conseguem discriminar as
diferentes proporcoes dos constituintes produzidos por diferentes
cultivares (WRIGHT et al., 2005). Além disso, abelhas, que sao
conhecidamente boas em aprendizagem e memaria a odores, aprendem
rapidamente a fazer uma correlacdo entre a intensidade da pista olfativa
e a recompensa (néctar) oferecida pela flor. Essa é uma vantagem
evolutiva importante para plantas, pois a quantidade de néctar é
altamente varidavel (KNAUER; SCHIESTL, 2015).
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Diferentemente das abelhas, as mariposas utilizam os odores

como pista a longas distancias e, portanto, a quantidade de odores
produzidos pelas plantas que se utilizam destes polinizadores é maior,
a fim de serem detectados. As flores da espécie Clarkia breweri, que
é polinizada por mariposas, produzem um forte odor floral que é rico
em linalol e outros ésteres aromaticos, enquanto que flores do mesmo
género, Clarkia concinna, que é polinizada por abelhas, emitem bem
menos compostos e em menores quantidades (RAGUSO; PICHERSKY,
1995).

Apesar da importancia das pistas olfativas para a polinizacdo, os outros
sinais e o contexto em que se encontram também sao levados em
consideracao. Na maioria das vezes, os polinizadores encontram sua
planta hospedeira muito mais eficientemente quando combinam sinais
olfativos com estimulos visuais. Exemplos recentes da importancia

dos odores no aumento a eficiéncia da polinizacdo tém sido descritos
em diferentes sistemas envolvendo abelhas generalistas (DOTTERL

et al. 2014), abelhas especialistas (BURGER et al., 2010), besouros
(STEENHUISEN et al., 2010) e mariposas (KLAHRE et al., 2011).

Mesmo que a funcéo primaria dos volateis florais seja a de guiar

os polinizadores, estes sinais também podem ser reconhecidos e
aproveitados por antagonistas florais. Os florivoros, assim chamados,
podem influenciar diretamente a reproducao das plantas, pois se
alimentam dos gametas, pistilos e estames da flor podendo causar

o aborto das flores (MCCALL; IRWIN, 2006). Além disso, podem
alterar a interacdo com polinizadores, através da reducdao do namero
e tamanho de flores, dos danos diretos as pétalas ou simplesmente a
presenca de outro inseto faz com que os polinizadores evitem as flores
(SOBER et al., 2010). Como protecao aos florivoros as plantas podem
equalizar a emissao de COVs no tempo, ou seja, produzir compostos
ativos para polinizadores e quando houver um ataque, produzir os
metabdlitos de defesa (THEIS et al. 2007). Além disso, as plantas
também podem apresentar compostos com funcdo defensiva em

seus bouquets florais. Em flores de Petunia ocorrem duas vias pelas
quais estas se protegem dos antagonistas: primeiro reduzem a sua
“visibilidade” aos florivoros pela diminuicdo de compostos atrativos

e também produzem compostos volateis deterrentes (impedem ou
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dificultam o inseto de continuar a sua alimentacdo), que afastam o
inseto e previnem que a flor seja danificada (KESSLER et al., 2013}.

Muitos volateis florais também apresentam atividades antifungicas e
antibacterianas que exercem um papel valioso na protecdo aos 6rgaos
reprodutivos da planta contra patégenos (HAMMER et al., 2003). Estes
volateis sdo geralmente produzidos nos pistilos ou em nectarios, como
por exemplo, os compostos linalol e o 6xido de linalol em flores da
espécie Clarkia (DUDAREVA et al., 1996) e os sesqui e monoterpenos
em flores de Arabidopsis thaliana (THOLL et al., 2005).

Defesa

O papel que os COVs das plantas desempenham na defesa direta

da planta é promover a defesa contra estresses abidticos e bidticos.
Essa funcdo é provavelmente um reflexo da funcao ancestral que
esses compostos desempenhavam em bactérias heterotréficas e
fotossintéticas, antes de ocorrer a unido aos primeiros eucariotos para
formar a primeira ordem de plantas. Alguns volateis, como os Volateis
de Folha Verde (VFV), por exemplo, sdo antimicrobianos que protegem
frutos e folhas do ataque por alguns patégenos. Além disso, os VFV
tembém podem atuar contra alguns microrganismos que se encontram
na superficie da planta (BALDWIN et al., 2010).

Os tecidos das plantas sadias apresentam um nivel de emisséo de
compostos volateis basal que sdo normalmente liberados na superficie
dos tecidos vegetais ou de locais especificos de armazenamento nas
folhas. Essas reservas quimicas constitutivas podem também estar
presentes em altas quantidades e glandulas especializadas e nos
tricomas (PARE; TUMLINSON, 1999). Os metabdlitos volateis s&o
emitidos em quantidades suficientes que podem inclusive afetar as
plantas vizinhas. Derivados metilados de fitormdnios, como o Salicilato
de Metila, Jasmonato de metila e etileno, por exemplo, séo liberados e
afetam negativamente outras plantas, protegendo a planta emissora de
competicdo. Esse processo é conhecido como alelopatia.

As folhas e outros tecidos vegetativos normalmente liberam uma
quantidade pequena de compostos volateis. Porém, quando as plantas
sdo atacadas por insetos herbivoros ou ha a deposicdo de ovos em sua
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superficie, passam a produzir uma nova mistura de compostos. Essa
mistura pode ser bastante complexa e é frequentemente composta
por mais de 200 compostos diferentes que sdo conhecidos como os
Voléateis de Plantas Induzidos Por Herbivoros (VPIHs) (DICKE E VAN
LOON, 2000). Além disso, o mecanismo de emissao de volateis é
sistémico, ou seja, os compostos sdo emitidos por partes da planta
tanto localmente como distantes do local do dano. Esses VPIHs
poderdo entao afetar diretamente a fisiologia e o comportamento de
herbivoros, devido a sua toxicidade e de suas propriedades repelentes
ou deterrentes.

Outros compostos volateis que sao descritos com propriedades de
defesa direta da planta sdo as toxinas volateis. Essas, quase sempre
sdo produzidas e armazenadas na forma de conjugados atéxicos,

e quando ha a ruptura do tecido apés algum dano, serao liberadas

em grandes quantidades. Como exemplos dessas toxinas podem ser
citados os cianetos e os isotiocianatos e as suas formas conjugadas
na forma de glicosideos cianogénicos e glicosinolatos respectivamente,
que estao presentes em diversas espécies de plantas (BALDWIN,
2010).

De maneira geral, hd uma certa uniformidade nas emissdes de VPIHs
entre as diferentes espécies de plantas. Vias biossintéticas comuns
sdo ativadas em uma grande variedade de familias e os seus produtos
sdo detectados por uma ampla gama de insetos (PARE; TUMLINSON,
1999}. Os VPIHs mais comuns, tanto envolvidos na defesa direta
quanto na indireta, incluem os pertencentes a via da lipoxigenase
(LOX), via do acido chiquimico e da via dos terpendides (PICHERSKY;
GERSHENZON, 2002).

Um dos primeiros sinais de perigo para planta é a deposicdo de ovos
em sua superficie, pois é muito provavel que haverd a emergéncia das
larvas e consequentemente a tentativa de dano. As plantas percebem
que ha a deposicdo dos ovos e respondem ativando uma série de
mecanismos de ambas defesas direta e indireta. Quanto ha a deposicao
do ovo pode haver a inducao da formacao de neoplasma que elevara

o ovo da superficie da planta, fazendo assim que este seja facilmente
desprendido do local e caia da planta (DOSS et al, 2000). As plantas de
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arroz, quando ha a deposicao de ovos em sua superficie, produzem uma
substancia capaz de matar os ovos de algumas espécies de cigarrinha
(YAMASAKI et al., 2003). Plantas tem também a capacidade de
necrosar o tecido onde os ovos sdo depositados, fazendo com que os
ovos caiam da planta e assim seja inviabilizado o desenvolvimento do
inseto (BALBYSHEV; LORENZEN, 1997). Os mecanismos indiretos, por
sua vez, sdo os de facilitar com que os parasitdides de ovos localizem
seus hospedeiros. Assim, a oviposicdo induz um padrdo especifico de
volateis que sera percebido pelos parasitéides que encontrardo os ovos
mais facilmente (HILKER; MEINERS, 2006).

A emissdo de VIPHs na planta é induzida por elicitores (ou eliciadores)
que estao presentes, na saliva do inseto, geralmente é espécie-
especifico e, portanto, é um dos principais determinantes da
especificidade da resposta (DE MORAES et al., 1999) e conhecidos
por promover a ativacao, propriamente dita, dos mecanismos de
defesa. Diferentes elicitores tém sido descrito na saliva de diferentes
espécies de insetos, entre eles: lipo-aminoacidos conjugados como a
N-17-hidroxilinolenoil-I-Glutamina (Volicitina), acidos graxos sulfatados
(caeliferinas), algumas enzimas e fragmentos de peptideos de proteina
da planta (Inceptinas) (ALBORN et al., 2007; SCHMELTZ et al., 2007).

A composicdo das diferentes misturas de volateis também dependera
do tipo de dano que a planta esta sofrendo, ou seja, se o dano foi
criado pela oviposicao ou através do ataque de herbivoros mastigadores
ou sugadores de seiva. A combinacao dos danos mecanicos juntamente
com a presenca dos elicitores durante o ataque induz a emissao dos
volateis, tanto os que se encontram armazenados em vacuolos ou
glandulas especificas, como pode ocorrer a biossintese de novo

dos compostos (TURLINGS et al., 1998). Apds a inducédo, a cinética

de liberacdo vai depender da classe de compostos emitida, ou seja,
variam de uma liberacdo quase que imediata, como para os volateis

de folha verde (VFVs - alcoois, aldeidos e ésteres com seis dtomos
carbonos (Z)-3-hexenol, (E)-2-hexanal e (Z)-3-acetato de hexenila), até
o periodo de algumas horas para terpenos, indol e salicilato de metila
(TAKABAYASHI et al., 1991).
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Plantas de cana-de-aclcar, quando atacadas pela broca da cana
(Diatraea saccharalis) liberam uma mistura de volateis e, em particular,
altas taxas do sesquiterpeno B-cariofileno. Este composto presente no
extrato de volateis exerceu uma alta atratividade ao inimigo natural

da broca da cana, o parasitdide Cotesia flavipes. Esses resultados
demonstram o papel dos VPIHs na defesa indireta da cana-de-agucar

e possivelmente o parasitéide C. flavipes utiliza este composto como
pista para localizacdo do hospedeiro (RIFFEL et al., 2013). Um extenso
numero de exemplos de VPIHs atuando na defesa indireta de planta
esta disponivel na literatura (ARIMURA et al., 2005).

Volateis no sistema radicular

A presenca de VIPHs nao é limitada apenas as partes aéreas das
plantas. O sistema radicular também libera compostos volateis com
alta diversidade quimica e estrutural. A eficiéncia de penetracdo e
difusdo dos volateis no solo pode variar dependendo do tipo mineral
que o forma e da textura e arquitetura das particulas que apresenta.
Similarmente & suas funcdes na parte aérea, os volateis das raizes
também apresentam atividades de protecao contra patdégenos,
antiherbivoria e de atracdo de inimigos naturais de herbivoros de raizes
que se encontram no solo (DUDAREVA et al., 20086).

No milho, por exemplo, o sesquiterpeno B-Cariofileno é o principal
composto emitido apés o ataque da lagarta da raiz do milho (Diabrotica
virgifera virgifera). Este atua no solo como atraente de nematdides
entomopatogénicos (NEP) da espécie Heterorhabditis megidis, inimigo
natural da lagarta. Verificou-se também que esta liberacao ocorre
somente nas cultivares de milho mais rusticas e europeias, enquanto
que as variedades americanas perderam a caracteristica de emissao
desse composto durante o processo de melhoramento genético
(RASMANN et al., 2008). Degenhardt et al. (2009), utilizando técnicas
de transgenia, restauraram a emissdo desse terpeno nas cultivares
americanas e demonstraram que a plantas passaram a ter uma maior
protecdo contra a lagarta, principalmente devido a atracdo dos NEPs.
Efeitos comparaveis tém sido descritos em citrus (ALl et al., 2005) e
colza (FERRY et al., 2007). Fémeas de Neoseiulus cucumeris, um acaro
predador do acaro Aceria tulipae uma praga de tulipas, foram atraidas
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aos volateis emitidos por bulbos radiculares de tulipa quanto esta
estava infestada por A. tulipae. Os volateis de plantas ndo atacadas
nao mostraram a mesma atividade (ARATCHIGE et al., 2004). Neveu
et al. (2005) também descreveram a atracdo de parasitéides a volateis
liberados por raizes de nabo quando este estava sendo atacado por
larvas de Delia radicum, demonstrando mais uma vez a atividade dos
VPIHs em raizes.

Os volateis radiculares também podem exibir atividade alelopatica, ou
seja, reduzindo o crescimento e a germinacao de plantas competidoras.
A emissdo do monoterpeno volatil 1,8-cineol, emitido por raizes de
diversas plantas, apresentou efeito fitotéxico. Um dos mecanismos

de acdo propostos a esse composto tem sido atribuido a inibicdo da
sintese de DNA no meristema apical de raizes das plantas competidoras
(NISHIDA et al., 2005)

Interacdo planta-planta

A presenca de volateis nas interagcdes planta-planta, seja elas intra ou
interplanta, também tem sido objeto de estudo. Os COVs emitidos por
uma planta podem induzir a expressao de genes de defesa em folhas
sadias da mesma planta ou em plantas vizinhas, aumentando assim a
atratividade a inimigos naturais e promovendo defesa contra herbivoros
(DICKE et al., 1990).

Os metabdlitos menores e altamente volateis, como o etileno,

metano, isopreno, acroleina, metacroleina e alguns monoterpenos séo
capazes de se difundir e diluir rapidamente na atmosfera. Esses sinais
parecem ser os responsaveis pela sinalizacdo em curtas distancias,
principalmente na comunicacao intraplanta ou entre as plantas vizinhas
mais préximas, como por exemplo em copas de arvores vizinhas que
se entrelacam. Os compostos maiores e um pouco menos volateis,
como alguns terpenos, jasmonato de metila (MeJA), salicilato de metila
(MeSA) e os VFV atuam como sinais para maiores distancias, devido
principalmente a sua dispersdo mais lenta, o que permite a formacéao
de uma pluma que sera transportada para mais longe (BALDWIN et al.,
2006).
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O etileno, como previamente mencionado, é um dos trés hormoénios
volateis que sdo emitidos no ar em concentracdes biologicamente
ativas. O etileno regula o crescimento e o desenvolvimento de diversas
partes da planta, principalmente em flores e frutos, e controla inclusive
a comunicacao com polinizadores e dispersores de sementes. Além
disso, o etileno é o ajuste fino nas respostas de defesa sistémica contra
o ataque de herbivoros e patégenos, principalmente em locais distantes
do sitio de ataque (BALDWIN et al., 2002).

Os VFV atuam de forma similar aos horménios. Em folhas de fava
(Phaseolus lunatus) que se encontravam préximas a videiras atacadas
por herbivoros, houve um aumento na producdo do néctar extrafloral.
O néctar extrafloral possui como uma das atividades, a atracao de
algumas formigas que, a depender da espécie, atuam como guarda-
costas da planta, atacando e expulsando os herbivoros que causarido o
dano (BALDWIN, 2010).

A sinalizacdo intraplanta mediada por volateis tende a ser mais rapida
que a sinalizacao vascular e é independente da anatomia da planta.
Com essa forma de comunicacao, o sinal pode alcancar partes
distantes da mesma planta, sem que haja uma conexao vascular

direta. A comunicacdo mediada por COVs também pode atingir partes
préximas, porém provenientes de diferentes galhos da mesma planta, o
que seria uma resposta mais rapida que a vascular. Além disso, os VFV
sao liberados imediatamente ap6s o dano celular e, portanto, produzem
um sinal rapido e altamente mével que pode preparar os 6rgaos
receptores para um futuro ataque (HEIL; KARBAN, 2010).

Estudos envolvendo a comunicacgao intraplanta em fava, artemisia,
alamo e mirtilo, demonstraram que os COVs liberados por locais

da planta onde houve um dano induziram a defesa em érgaos nao
danificados no mesmo individuo em locais distantes do local do dano
(HEIL; BUENO, 2007). As plantas de fava, quando expostas aos

VIPH, aumentaram a transcricdo dos genes Pr-2, Pr-3 e PAL que séao
relacionados a defesa, bem como houve a inducao de genes envolvidos
na biossintese de etileno (ARIMURA et al., 2002). O etileno é um
hormoénio gasoso que esté envolvido na regulacdo de varios processos
na planta, entre eles crescimento, desenvolvimento, amadurecimento
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de frutos e é um dos horménios envolvidos nas respostas de defesa
induzida nas plantas. Em Arabidopsis thaliana, por exemplo, o etileno
e o0 acido jasmodnico atuam conjuntamente na inducao da expressao
de defensinas e dos genes Pr que codificam proteinas vacuolares de
defesa

Da mesma forma, quando algumas plantulas de milho foram expostas
ao VFV (Z)-3-hexenol, houve a inducdo da emissdao de uma mistura de
volateis muito similar aquela da mistura que é comumente liberada apés
o dano por lagartas. Estes resultados demonstram que significa que

os VFV podem induzir a atividade de atracdo de inimigos naturais em
outras plantas (RUTHER; KLEIER, 2005).

Além da eliciacao direta pelos COVs, a exposicdo aos volateis de
plantas atacadas pode levar a um outro mecanismo de defesa, no qual
a planta torna-se preparada para um futuro ataque, denominado de
«priming». O «priming» é um processo fisiolégico pelo qual a planta,
apds o primeiro ataque ou inducéo, se prepara para responder mais
rapidamente ou até mesmo mais agressivamente em um futuro estresse
biético e/ou abiético (CONRATH et al., 2006). Por exemplo, a resposta
de hipersensibilidade induzida por patégenos é frequentemente induzida
com maior eficiéncia em plantas que ja tiveram uma exposicao prévia
ao patégeno (KUC, 1987). Efeitos similares tem sido demonstrados
ocorrer nas interacdes planta-herbivoro e agora planta-planta

(KARBAN; BALDWIN, 1997). Por exeplo, quando plantulas de milho
foram expostas aos volateis liberados por outras plantulas que foram
submetidas a herbivoria, elas responderam aumentando a emissao de
COVs como os sesquiterpenos, e também produziram altas quantidades
de acido jasmonico (AJ). O AJ é considerado o principal fitohorménio
envolvido na defesa de plantas durante a herbivoria (ENGELBERTH et
al., 2004).

De maneira similar, a exposicédo de plantas de tabaco aos volateis de
artemisia que tinham sofrido um dano artificial, induziu a producéao

de inibidores de protease (IP) de defesa. Além disso, essas mesmas
plantas sofreram menos danos em uma segunda infestacao, além de
ter ocorrido uma maior taxa de mortalidade das lagartas de Manduca
sexta quando presentes nestas plantas quando comparadas ao controle
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(KESSLER et al., 2006). Em outro estudo desenvolvido por Peng et
al. (2011) quando plantas de repolho (Brassica oleracea L.) foram
previamente expostas a VPIHs e mais tarde submetidas a herbivoria
por lagartas de Pieris brassicae, houve uma maior atratividade para
o parasitdide Cotesia glomerulata nas plantas com exposicao prévia
aos VPIHs do que nas plantas controle que tinham sido expostas
aos volateis de plantas sadias. Ainda, houve uma diminuicao na
taxa de crescimento de ambas pragas P. brassicae e Mamestra
brassicae quando se alimentaram das plantas submetidas aos VPIHSs,
demonstrando que a sinalizacao planta-planta pode levar tanto ao efeito
priming quanto a4s defesas direta e indireta.

Estresses abiodticos

Até o momento, poucos estudos que relacionam os COVs a protecao
da planta contra estresses abidticos tem sido relatados. No entanto,
alguns isoprendides volateis parecem mostrar uma atividade protetora
contra altas temperaturas em plantas, auxiliando na manutencao

da taxa fotossintética e promovendo termotolerancia e protecao ao
estresse oxidativo (SHARKLEY; YEH, 2001). Em um estudo onde
plantas com a via biossintética de isoprendides plastidial foi inibida,
estas apresentaram uma diminuicdo na termotoleréncia da fotossintese
(COPOLOVICI et al., 2005). Da mesma forma, plantas que tiveram a
emissdo de monoterpenos reprimida apresentaram-se mais suscetiveis
quando expostas ao ozOnio, com poder altamente oxidante (LORETO
et al., 2004). Apesar de demonstradas essas atividades, o mecanismo
exato de como ha essa protecdo contra estresses abidticos por
compostos volateis ainda ndo é bem compreendido.

Aplicacdes na agricultura

Os volateis emitidos pelas plantas mediam as interacdes entre as
plantas e os outros membros da comunidade. A pesquisa agricola é

a origem dos primeiros estudos dos VPIHs. O primeiro estudo teve
como objetivo entender como o acaro predador Phytoseilus persimilis
exterminava populacdes de sua presa, o acaro Tetranychus urticae em
plantas de pepino (SABELIS et al, 1993; SABELIS e VAN DER MEER,
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1986). Quando realizado um estudo de modelagem da dindmica das
populacdes predador-presa, os resultados obtidos corroboravam com
dados experimentais somente quando era incluido no modelo o fator
que considerava o comportamento dos predadores de retornar ao local
onde tinham previamente encontrado a presa na planta, ao invés de
deixar o local. Verificou-se mais tarde que este comportamento se dava
devido a um gradiente de odor de volateis (SABELIS et al., 1984). Mais
tarde descobriu-se que a fonte dos volateis era a planta e que estes
estavam sendo induzidos pelo ataque do &caro herbivoro (DICKE et al.,
1990). A partir destes resultados, a emissdo de VPIHs comecou a ser
vista como um componente potencial para a erradicacdo dos acaros
por predadores, e consequentemente aplicavel no controle de acaros na
agricultura.

Assim, com a crescente necessidade do desenvolvimento de medidas
de controle de pragas mais racionais e ambientalmente corretas, o
entendimento destas interacOes e a aplicagcado dos sinais envolvidos,
principalmente volateis, apareceu como alternativa ao uso de pesticidas
e a aplicacdo em diversos campos na agricultura.

Polinizacao

No Sul da Flérida, Bartelt et al. (1994) utilizando iscas contendo
feromonios juntamente com atrativos alimentares de nitidulideos,
polinizadores da pinha e da atemdia, conseguiram um aumento

na producao de até 38% quando comparado com o tratamento
testemunha (sem o uso das iscas). As flores dessas anonaceas emitem
odores que imitam o feromoénio desses nitidulideos visando o aumento
da frequéncia desses polinizadores em suas flores.

No Brasil, alguns estudos com os semioquimicos envolvidos na
interacdo entre flores da pinheira (Figura 3) e os nitidulideos

estao sendo desenvolvidos pela Embrapa Tabuleiros Costeiros no
agreste do estado de Alagoas. Esses estudos visam o aumento da
presenca de populacdes desses polinizadores nos pomares, ja que

a toda a polinizacdo nesta cultura tem historicamente sido realizada
manualmente. Varios COVs florais mostraram uma atividade atrativa
aos polinizadores em ensaios de laboratério. A proxima etapa é realizar
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os testes em campo, para tentar desenvolver um produto que estimule
a polinizacao por seus polinizadores naturais (GOMES 2011). Segundo
Cordeiro (2015), o Cambuci (Campomanesia phae), que é uma arvore
frutifera nativa da Mata Atlantica, emite um buqué floral noturno que
tem funcédo atrativa para espécies de abelhas noturnas/crepusculares
como Megalopta sp.. O autor descreve que o volatil floral 1-octanol é

o principal responséavel por essa atracdo. Em outro estudo Cutri (2013)
constatou que os compostos volateis que compdéem o aroma das

flores dos maracujazeiros (Passiflora spp.) contribuem para o sucesso
reprodutivo destas espécies, uma vez que atuam fortemente na atracado
de polinizadores especificos, fundamentais para a producdo dos frutos.

Figura 3. Carpophilus mutilatus
polinizador da pinheira (Annona
squamosa).
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Controle bioldgico

Uma das formas de controle biolégico (CB) utiliza inimigos naturais
nativos ou exdticos, tais como parasitéides e predadores, como os
agentes de controle. As principais estratégias para aumentar as suas
populacdes no ambiente agricola e em horticultura sdo: a conservacao
de populagcbes naturais de inimigos naturais no campo atraindo-

os de areas adjacentes ou a liberacédo de individuos produzidos
comercialmente. Apesar do CB ser uma técnica ambientalmente correta
e apresentar varios casos de sucesso em alguns sistemas, a ampliacdo
e disseminacdo de sua aplicacdo esbarra em algumas limitacdes. Uma
delas é que as populacdes de inimigos naturais que sao liberadas
normalmente tendem a dispersar-se as areas adjacentes, uma vez que
sd@o geralmente ecossistemas mais naturais. Essas populagcées podem
também se extinguir assim que a praga alvo seja erradicada, pela falta
de fontes alternativas de alimento. A liberacdo ndo pode ser realizada
de maneira preventiva, pois os inimigos naturais necessitam predar ou
parasitar os herbivoros para sua prépria sobrevivéncia e reproducéo
(STEMBERG et al., 2015). Portanto, um dos grandes desafios ao
controle biolégico é manipular racionalmente o comportamento dos
parasitéides e predadores no campo, atraindo-os para as plantacoes,
mantendo-os em altas densidades e em sincronia com a chegada da

praga.

O controle biolégico natural que é utilizado mundialmente esta
estimado em 85,5 milhées de Km?, enquanto que o controle biolégico
classico, que utiliza inimigos naturais exéticos para o controle de
pragas tem seu uso estimado em 3,5 milhdes de Km?2. O controle
biolégico aumentativo, que envolve a liberacdo de inimigos naturais
produzidos massalmente (nativos ou exdticos) para o controle de
pragas e doencas estd sendo aplicado em somente 0,16 milhdes de
Km2. No Brasil, em 2010, o mercado de produtos de controle biolégico
foi aproximadamente de U$ 70 milhdes, equivalente a 2% da venda
do mercado de agrotéxicos sintéticos. Estima-se que a area tratada
com agentes de controle biolégico no Brasil seja ligeiramente inferior
a oito milhdes de hectares/ano. Embora elevada em termos absolutos,
a participacao percentual é timida nas culturas para as quais ha
alternativas biolégicas disponiveis.
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Um dos programas mais eficientes de controle biolégico do Brasil
econsiderado como um dos melhores do mundo, é o conduzido para
controlar as principais pragas da cana-de-acuUcar, Diatraea saccharalis
e Mahanarva fimbriolata. Para o controle da D. saccharalis, tem-se
utilizado o parasitoide Cotesia flavipes em cerca de 3,3 milhdes de
hectares de cana-de-acucar. Além disso, em 2010, o parasitoide
Trichogramma galloi também foi utilizado em cerca de 500.000
hectares de cana-de-acUcar para controlar ovos de brocas de cana-
de-acucar. Em 2014 uma éarea de 250.000 ha foram tratadas com
liberacbes de Trichogramma pretiosum na cultura da soja, feijdo, milho
e algoddo para o controle dos lepidépteros Chrysodeixis includens,
Anticarsia gemmatalis ou Helicoverpa armigera (PARRA 2014). Apés
o alerta da ocorréncia H. armigera a partir de 2013 no Brasil estima-
se que essa liberacdo vai atingir um milhdo de hectares (PINTO
2013). Em Citrus o controle biolégico do psilideo vetor do Greening
(Huanglongbing/HLB), a mais destrutiva doenca no Brasil, tem sido
conduzido através da liberacdo de Tamarixia radiata com resultados
positivos. Além disso, a utilizacdo do controle biolégico em pequenas
culturas também tem sido de extrema relevancia no Brasi (Parra 2014).

A incorporacdo do controle biolégico como parte de um programa
integrado de controle de pragas reduz os riscos legais, ambientais e
publicos do corrente uso de produtos quimicos. Métodos de controle
biolégico podem ser usados em plantacdes para evitar que populacdes
de pragas atinjam niveis danosos e pode representar uma alternativa
mais econdmica ao uso de alguns inseticidas. A maioria dos inseticidas
apresenta amplo espectro de atuacdo e podem matar de modo néao
especifico outros insetos ecologicamente importantes e potencialmente
Uteis. Os inimigos naturais usualmente tém preferéncias muito
especificas para certos tipos de pragas e podem nao causar dano a
outros animais benéficos e as pessoas, havendo menos perigo de
impacto sobre o ambiente. Quando usados adequadamente, vérios
produtos comerciais para controle biolégico podem ser bastante
eficazes.

Algumas desvantagens do controle biolégico é que este requer
planejamento e gerenciamento intensivos que podem demandar tempo,
controle, paciéncia, educacéao e treinamento. O uso bem sucedido do
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controle biolégico requer um grande entendimento da biologia da praga
e de seus inimigos. Em alguns casos, o controle biolégico pode ser
inclusive mais caro que o de pesticidas bem com os resultados do uso
de praticas de controle biolégico podem néao ser tdo rapidos.

Um conceito que tem surgido como potencial para o CB é a utilizacao
dos VPIHs como ferramenta para a atracao dos inimigos naturais

no controle biolégico das pragas agricolas (KAPLAN 2012). Nesta
estratégia, os semioquimicos, e entre eles os VPIHs, poderiam ser
liberados artificialmente no campo e utilizados pelos inimigos naturais
como pistas de localizacdo do hospedeiro.

O controle biolégico conservativo (CBC) é uma estratégia que busca
preservar a populacao residente de inimigos naturais em uma plantacéao
e aumentar a sua abundancia e atividade. Os semioquimicos, neste
caso, seriam utilizados para atrair estes inimigos naturais para a
lavoura, enquanto que o sistema forneceria os nutrientes, mais
especificamente, néctar e outros carboidratos. Com isso haveria

um aumento na longevidade e fecundidade dos inimigos naturais e,
portanto, maximizacédo da atividade sobre as pragas. (KHAN et al.,
2008).

Existe um grande numero de trabalhos que relatam a atividade de
atracdo de inimigos naturais pelos VIPHs em laboratério, no entanto,
somente poucos exemplos da atividade no campo para aumentar a
eficiéncia do CB tém sido relatados. Em um desses exemplos, apds

a visualizacao da atividade de percevejos predadores da familia
Anthocoridae a odores de folhas infestadas por psilideos (Psyl/la pyri)
em laboratério Drukker et al. (1995) observou, em condicbes de
campo, que nos pomares de pera a densidade do predador era sempre
maior quando havia infestacdo pela praga, e esta foi associada aos
VPIHs emitidos pelas folhas atacadas pelo psilideo. Em outro exemplo,
em uma lavoura de milho, também em condicées de campo, quando
as plantas eram danificadas artificialmente (dano mecéanico e adicéo
da secrecdo oral de lagartas), portanto, emitindo VPIHs, essas plantas
também atrairam mais insetos entomdéfagos do que as plantas sadias
(BERNASCONI et al., 2001).
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Além da atividade dos VPIHs emitidos por plantas infestadas no campo,
a atividade de formulacdes com misturas sintéticas de VPIHs tem sido
demonstrada. Na Austréalia, em um estudo de campo foi demonstrado
que parasitéides de ovos (Trichogramma spp.) foram mais atraidos

a videiras e a brassicas quando utilizadas armadilhas contendo os
VPIHs antranilato de metila e benzaldeido (GURR; KVEDARAS, 2010).
Kessler e Baldwin (2001) também verificaram que a utilizacdo de
compostos sintéticos aumentam a predacédo de ovos por predadores
generalistas em campo. Em plantacdes de ltipulo, o controle biolégico
de acaros e afideos depende da atividade de predadores alados que
normalmente sdo recrutados na primavera. Na tentativa de atrair esses
predadores também em outras estacées do ano, uma mistura sintética
dos compostos salicilato de metila, acetato de (Z)-hexenila e o (E)-4,8-
dimetil-1,3,7- nonatrieno (DMNT) foi testada. Esta formulacdo atraiu
uma consideravel quantidade de inimigos naturais de ocorréncia natural
para a plantacdo, aumentando as chances de controle (JAMES et al.,
2003).

Além da funcao como atraente direto, os VPIHs podem também atuar
indiretamente induzindo as plantas a produzirem VPIHs endégenos

e assim atrair os inimigos naturais (Priming). Esse mecanismo além

de parecer ser mais efetivo, pode ter um efeito mais duradouro e,
portanto, com maior potencial de geracdo de um produto para protecao
de plantas no CB. A aplicacdo de jasmonato de metila a algumas
plantas, por exemplo, pode resultar em emissdo de uma mistura de
volateis muito similar aquela produzida em resposta a herbivoria, e
assim as plantas podem ser mais atrativas a inimigos naturais (HUNTER
et al, 2002).

O controle biolégico aumentativo (CBA) também é outro campo de
possivel aplicacao de semioquimicos. Essa pratica consiste na liberacéao
massal de inimigos naturais em lavouras atacadas por determinadas
pragas, objetivando um controle mais efetivo do que aquele que
depende somente de inimigos de ocorréncia natural. O CBA tem
potencial para utilizacdo na agricultura, no entanto tem sido mais
empregado em cultivos protegidos, pois a aplicagcdo no campo tem
frequentemente falhado. Somente 15% dos experimentos com o CBA
no campo tem resultado em éxito na reducao das taxas de infestacdo
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por pragas (COLLIER; VAN STEENWYK, 2004). O principal motivo para
esse baixo indice é a dispersao das populacdes liberadas para outras
além da area atacada. Com a baixa taxa de retencdo no campo, devido
a perda por emigracdo, mais inimigos naturais devem ser adquiridos

e liberados, o que acarreta em uma reducao no custo-beneficio
inviabilizando o CBA, e portanto, é uma técnica ainda pouco adotada.

Uma estratégia para reduzir a taxa de emigracao dos inimigos naturais
pode ser a restricdo de sua movimentacao, amentando assim o seu
rendimento. Apesar de existirem técnicas efetivas de selecao artificial
de populacées com menor deslocamento, como por exemplo, indviduos
sem asas ou com asas ndo funcionais, é descrito que a longevidade

e a fecundidade destes individuos parece também ser comprometida
(SEKO; MIURA, 2009). Portanto, integrar a liberacdo de inimigos
naturais com uma modificacdao de seu comportamento mediada por
semioquimicos, entre eles VPIHs, parece uma estratégia bastante
promissora na diminuicao da dispersao e emigracao. Poucos trabalhos
para aplicacao dessa abordagem ainda tem sido realizados. Kelly et

al, (2014) testou o potencial de empregar VPIHs, especificamente

o salicilato de metila, no aumento da taxa de retencdo do predador
liberado em campo, em um sistema tomate, a praga Manduca sexta e
o predador Podisus maculiventris. Apesar de nao ter havido reducéo na
dispersdo do inimigo natural, houve um aumento na taxa de predacéo,
em virtude da atracdo de P. maculiventris. Os autores sugerem mais
estudos para entender os mecanismos de atracdo, no entanto a
utilizacdo do predador pels outros VPIHs naturais do sistema também
devem ser levados em consideracao.

A utilizacdo dos VPIHs para aumentar o recrutamento, retencdo e o
ataque a pragas pelos inimigos naturais merece bastante atencao, no
entanto necessita ainda a ser mais estudado. Dezenas de trabalhos
realizados em laboratério mostram o sucesso da utilizacdo dos VPIHs
utilizados como pista de localizacao de hospedeiro, principalmente
quando comparadas as atividades dos volateis de plantas sadias, de
voléateis das presas e das fezes dos insetos. No entanto, o mecanismo
de atracdo e repeléncia a sinais quimicos parece ser bastante
sofisticado e ainda ndo completamente compreendido, especialmente
para sua aplicacdo no campo. Aspectos como, quais compostos da
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mistura de VPIH serdo utilizados; qual a taxa ideal de liberacdo de
volateis no campo; quais os efeitos em longo prazo e em organismos
ndo alvo; como é a estabilidade temporal desses compostos, entre
outros. Portanto, estes mecanismos devem ser mais bem entendidos
para os sucesso de sua aplicacao na agricultura (KAPLAN 2012).

Sistema de producéo push-pull (afasta-atrai)

A partir do conhecimento das funcoes dos volateis de plantas e das
atividades de outros produtos naturais para o controle de pragas e
plantas daninhas, desenvolveu-se um sistema de producdo chamado
push-pull (afasta-atrai).

Esse sistema é composto de uma cultura principal que é protegida

por pistas de localizacao negativas, que é o componente «push»

(que afasta), que resulta em reducéo da infestacao pela praga ou

em alteracdo do seu desenvolvimento. Este efeito pode ser obtido
diretamente, por emissdao de COVs pela prépria cultura, ou pela
utilizacdo de uma planta consorciada na entrelinha. Se possivel, a
planta consorciada deve explorar o potencial de inimigos naturais

ou organismos benéficos do sistema, através da liberacédo de
semioquimicos que atraiam inimigos naturais ou aumentem o seu
forrageamento. O componente «pull» do sistema envolve o cultivo de
plantas armadilha no perimetro da cultura que exercam uma atratividade
a praga e promovam oviposicdo. A principal reducdo da populacdo da
praga se dara nesta planta armadilha, com possibilidade de utilizacdo de
um inseticida natural, ou a possibilidade de explorar a defesa da prépria
planta. O sistema «push-pull» utiliza em seu processo, basicamente
semioquimicos, que sozinhos exercem um efeito moderado, porém o
efeito integrado do sistema é robusto e efetivo. A combinacédo de todos
os efeitos moderados do sistema também reduz a pressdo de selecdo
para o desenvolvimento de resisténcia, principalmente por causa de sua
natureza multigénica (PICKETT et al., 2014)

O termo «push-pull» foi primeiramente concebido como uma estratégia
para o MIP por Pyke et al. (1987). Eles investigaram o uso de estimulos
atrativos e repelentes distribuidos aleatoriamente, para manipular

a distribuicdo e o comportamento de Helicoverpa spp. em algodao.
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Essa abordagem foi utilizada na tentativa de reduzir a dependéncia de
inseticidas, aos quais as mariposas estavam se tornando resistentes.
Miller e Cowles (1990), refinaram ainda mais esta estratégia em um
estudo para desenvolver alternativas para o controle da mosca da
cebola (Delia antiqua). Eles utilizaram como atraente das fémeas os
rejeitos de cebola e como protetor da cultura principal uma mistura de
deterrentes de alimentacao e toxinas.

Vérias estratégias para o desenvolvimento de sistemas push-pull
encontram-se em desenvolvimento, pois é um processo bastante
laborioso e que envolve inlmeras técnicas que vdo desde testes em
laboratério até formulacdo de produtos. Um dos exemplos de maior
sucesso deste sistema estd sendo utilizado por milhares de familias

de pequenos agricultores na Africa, para o controle das brocas de
cereais, Chillo partellus e Busseola fusca (Figura 3). Em cultivos de
milho, utilizam-se, entre outras plantas, como planta armadilha o capim
napier (atrai) e como repelente utiliza-se o desmodium (afasta) (KHAN
et al., 2008). Os semioquimicos envolvidos com atividade atraente
das plantas armadilha sdo os isoprendides e os VFVs. O (E)-ocimeno

e o (1R,4E,9S)-cariofileno, além de outros homoterpenos funcionam
como repelentes 4s mariposas, e sao produzidos pelas plantas das
entrelinhas. Esses compostos também atuam como atraentes de
parasitéides e predadores (TAMIRU et al., 2015). As plantas-armadilha
no perimetro da plantacado, além de participar do sistema, podem

ser utilizadas como forrageiras e o desmodium das entrelinha, que é
uma leguminosa, é capaz de fixar nitrogénio e fornecer a adubacéao
nitrogenada ao solo (MIDEGA et al., 2013).

Melhoramento genético

A resisténcia de plantas é uma das formas mais efetivas para o controle
de pragas e uma interessante alternativa ao uso de inseticidas. Para

o desenvolvimento de variedades resistentes, é essencial identificar,
caracterizar e categorizar as possiveis fontes dessa resisténcia. Na
natureza, pragas com efeitos altamente devastadores raramente
ocorrem, apesar da presenca constante e abundante de insetos
herbivoros. Isto ocorre devido a grande variedade de mecanismos
defesa que as plantas apresentam (SHOONHOVEN et al., 2005).
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Os mecanismos de defesa de plantas sdao muito diversos, e pode-se
encontrar grande variagcao destes até mesmo dentro de uma mesma
espécie. Essa variabilidade é fruto das diferencas de pressdo de selecdo
que as plantas sofreram durante o seu curso evolutivo. No entanto,
pouco dessa variabilidade natural tem sido explorada para aplicacao

na agricultura. A prospeccédo desta variabilidade entre parentais
selvagens, rdsticos ou até mesmo entre diferentes acessos da mesma
espécie, pode servir como ferramenta bastante util no desenvolvimento
de variedades resistentes a pragas (BROEKGAARDEN et al., 2011).
Portanto, é importante desvendar os fundamentos e mecanismos dessa
variacdo existente. Tais andlises podem facilitar o desenvolvimento

de marcadores moleculares para introduzir caracteristicas de
resisténcia em programas de melhoramento genético de culturas de
importancia econdmica (BERGELSON e ROUX, 2010). Além disso,
genes de resisténcia, quando interessantes, podem ser introduzidos via
transgenia (GUST et al., 2010).

O impacto da domesticacao das plantas e do melhoramento genético
no surgimento de novas pragas tem sido objeto de recente discussao.
As plantas que passam por indmeros ciclos de selecdo artificial tem
perdido suas caracteristicas de defesa, especialmente quando a selecao
é realizada buscando-se aumentos de produtividade e facilidade de
colheita. Além disso, maior parte dos programa utiliza agrotéxicos nesta
selecdo. Com isso, o surgimento de espécies de insetos resistentes
também passa a ser favorecido, principalmente se os melhoristas
buscam a resisténcia empiricamente, sem uma caracterizagcado e o
entendimento dos fundamentos e mecanismos pelos quais a planta
torna-se resistente (PALMGREN et al., 2015). Tem-se mostrado, por
exemplo, que teosintos, espécies selvagens de milho, sdo muito mais
resistentes a varias pragas do que as variedades comerciais modernas
(DE LANGE et al., 2014). Em outro exemplo, foi demonstrado que as
cultivares comerciais de milho norteamericanas perderam a capacidade
de emitir B-cariofileno. Esse composto é responséavel pela atracéo

de nematoides entomopatogénicos que eficientemente controlam
Diabrotica speciosa. Portanto os iniUmeros ciclos de melhoramento
genético tornaram as variedades comerciais mais suscetiveis devido

a menor atracdo do inimigo natural (SMITH et al., 2012). Portanto,
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plantas selvagens ou variedades mais rusticas sdo uma promissora
fonte de caracteristicas que podem ser utilizadas para tornar as
cultivares capazes de suportar o ataque de insetos e inclusive outras
condicdes de estresse (TAMIRU et al., 2015).

O melhoramento genético praticamente nunca objetivou a utilizacao
dos VPIHs como estratégia para o desenvolvimento de cultivares
resistentes a pragas. Os motivos podem ser, apesar do grande
numero de publicagdes nos dltimos 30 anos, a relativa recente
histéria da pesquisa de VPIHs que pode nao ter sido suficiente para
sedimentar o conhecimento a ser aplicado. Além disso, diferentemente
do melhoramento contra doencas, que muitas vezes envolvem a
resisténcia gene-a-gene, a complexidade das vias de biossintese

de volateis pode estar desencorajando a sua aplicacado. Porém,
quando considerados os custos fisiolégicos da producado de volateis
comparados aos outros tipos de defesa da planta, eles apresentam-se
relativamente mais baixos, no entanto, mais estudos sdo necessarios
para comprovar estas hipoteses.

Manipulacdo genética

A importancia comercial dos COVs tem despertado grande interesse

no entendimento de suas biossinteses e do controle a sua expressao in
planta. A polinizacdo, por exemplo, é crucial para a producdo da maioria
das culturas, muitas vezes é desenvolvida manualmente o que eleva

o custo de producédo, além de que uma polinizacao ineficiente pode
acarretar em perdas de produtividade. A eficiéncia na polinizacao por
insetos poderia ser melhorada através da engenharia genética do aroma
floral. Uma melhoria na polinizagcdo ndo s6 aumentaria a produtividade,
mas também facilitaria o entendimento dos mecanismos de atracao
para polinizacdo. Esse avanco no conhecimento permite entender como
algumas culturas sao polinizadas por um ndmero limitado de insetos,

0 que muitas inviabiliza sua producdo fora de seu local de origem
(WESTERKAMP et al, 2000). A engenharia do perfume floral também
beneficiaria a industria da floricultura, com possivel aumento no valor
das flores ornamentais. As flores, que também devido ao melhoramento
genético, e uma correlacao negativa entre perfume e longevidade,
perderam parte de sua fragrancia, podem té-la restabelecida, e assim
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despertar atencao da industria de perfumes e cosméticos (VAINSTEIN
et al, 2001). A manipulacdo genética de sabores e aromas de frutas
poderia também trazer um aumento significativo na qualidade, além
da possibilidade de eliminacao de alergenos de alguns alimentos
(DUDAREVA et al., 2006)

A manipulacao da emissdo dos VPIHs podem também aumentar as
defesas naturais das plantas. A manipulacado do fluxo de metabdlitos
volateis que sao envolvidos na repeléncia de herbivoros e atracao

de inimigos naturais pode aumentar a protecdo da planta nos
agroecossistemas (KHAN et al., 2000). Além disso, o aumento de
emissao de aleloquimicos pelas raizes poderia ser explorado como uma
estratégia de controle de ervas daninhas em substituicdo aos herbicidas
(DUDAREVA et al., 2005).

Os terpendides geralmente dominam as misturas dos VIPHs e portanto
sdo os primeiros candidatos a manipulacdo genética. H4 uma grande
diversidade de terpenos e esta diversidade é resultado da atuacao

das terpeno sintases (TPSs), que atuam sobre diferentes substratos
difosfato de prenila, provenientes de duas vias: via do mevalonato que
ocorre no citossol e reticulo endoplasmatico (MVA); e a via da eritrose
fosfato (MEP) que ocorre nos plastideos. As TPSs sdo enzimas que
geralmente produzem mais de um produto, o que contribui ainda mais
para a plasticidade das misturas de volateis de plantas (LANGE et al.,
2000).

A terpeno sintase (FalNEST) responsavel pela sintese de linalol e
nerolidol em morango foi introduzida em Arabidopsis thaliana. Apds a
transgenia A. thaliana passou a produzir constitutivamente o terpeno
(3S)-(E)-nerolidol. Com essa modificacédo, as plantas passaram a ser
atrativas ao acaro predador Phytoseiulus pesimilis (KAPPERS et al.,
2005). Em outro estudo, A. thaliana foi transformada com o gene da
terpeno sintase de milho responsavel pela biossintese de terpenos
(TPS70) que normalmente sdo liberados apds a herbivoria por lagartas.
As plantas transformadas passaram a ser atrativas a fémeas de
parasitéides que utilizam VPIHs de milho para localizar seus hospedeiros
(SCHNEE et al., 2006). Em outro experimento, A. thaliana foi
transformada para expressédo da TPS que produz (E)-B-ferneseno, que é
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o feromOnio de alarme de afideos. As plantas tranformadas passaram

a exercer repeléncia a afideos (PICKETT et al., 2006). A manipulacao
da producdo do homoterpeno 4,8,12-trimetiltrideca-1,3,7,11-tetraeno
(TMTT) em plantas de tabaco e Lotus japonicus, fez com que as
plantas transformadas passassem a atrair predadores especialistas e
generalistas, porém, neste caso houve a influéncia de outros volateis da
planta (BRILLADA et al, 2013).

A reintroducao de VPIHs também pode ser uma ferramenta atil

para aumentar o controle de pragas no solo. Linhagens americanas

de milho, durante sucessivos ciclos de melhoramento, perderam a
caracteristica de expressar (E)-B-cariofileno nas raizes. O cariofileno

é responsavel pela atracdo de nematoides entomopatogénicos que
controlam Diabrotica virgifera. A transformacao das plantas com

a TPS de orégano (Origanum vulgare) restabeleceu a emissido de
cariofileno e atracao de dos NEP, oferecendo assim protecdo &s raizes
(DEGENHARDT et al., 2009).

Além do potencial, ha algumas discussdes sobre as possiveis limitacdes
da estratégia da modificacdo genética envolvendo COVs. Praticamente
todos os exemplos de manipulacdo genética da emissédo de volateis
para protecdo de plantas, tem em comum a emissao constitutiva do
transgene. No entanto, esta é naturalmente uma caracteristica induzida.
Este fendtipo representa um estado artificial a planta, pois os VPIHs
sdo liberados somente em associacdo com os herbivoros. A estratégia
de modificacdo genética, levando em consideracdo o comportamento
dos insetos, pode fazer com que estes aprendam a associar a presenca
dos compostos a um ambiente sem forrageamento, passando entao

a evitar os VPIHs. Por exemplo, afideos criados em plantas emitindo
constitutivamente o feromonio de alarme (E)-B-farneseno, apés trés
geracOes pararam de responder a este composto, demonstrando o

risco da exposicdo constante aos semioquimicos. Mesmo que nao
ocorra o aprendizado, o rendimento do controle biolégico pode diminuir,
pois o inimigo natural serd guiado a plantas com auséncia da praga
interrompendo o seu ciclo reprodutivo (KAPLAN et al., 2015). Portanto,
mais estudos sdo necessarios, especialmente em campo, e outras
estratégias para controlar a emissdo podem ser necessarias. Uma
possibilidade é a utilizacdo de promotores génicos especificos e ndo
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constitutivos, onde seria possivel um controle da expressdo dos genes
somente quando sua presenca se faz necessaria.

Perspectivas futuras

O potencial para a utilizacao dos volateis de plantas na agricultura é
enorme, especialmente no Brasil, um pais continental que é o segundo
maior produtor de soja e cana-de-acgUcar, o terceiro em producao de
milho, possui uma area agricola de aproximadamente 69,4 milhdes

de hectares, além de produzir, consumir e exportar hortalicas e frutas
de uma alta variabilidade e qualidade. Houve um imenso avanco no
conhecimento das interacbes entre as plantas e artropodes nas ultimas
trés décadas e este tende a ser aplicado no desenvolvimento de
técnicas mais sustentdveis na agricultura. No entanto, pouco sucesso
tem sido obtido até o momento. Uma das excecdes é a atual adocéo
do sistema de producao push-pull por milhares de familias de pequenos
agricultores na Africa, que experimentam aumentos de produtividade
em suas lavouras que algumas vezes chegam ao dobro do sistema
convencional aplicado. Além disso, tém-se os ganhos socioambientais
que o sistema tem proporcionado (www.push-pull.net)

O perfil atual da industria de agentes de controle biolégico inclui, em
sua maioria, pequenas e médias empresas especializadas, poucas
estabelecidas ha mais de 10 anos. Apesar do predominio das pequenas
e médias empresas, grandes empresas, tradicionalmente lideres no
mercado de agrotéxicos sintéticos, estdo adquirindo ou reativando
divisOes relacionadas ao desenvolvimento de biopesticidas, em

funcado da perspectiva de negécios no mercado brasileiro. Frente ao
cenario positivo, as pesquisas em controle biolégico representam

uma oportunidade para a inovacao e competitividade na agricultura
brasileira, e atendem as perspectivas ambientais e o uso sustentavel
dos servicos ambientais. Com este mercado crescente, que se estima
ird duplicar ou triplicar mundialmente nos préximos 10 anos, a demanda
para aperfeicoar os processos inerentes ao controle biolégico, como o
uso de semioquimicos, irdo aumentar, gerando oportunidades para a
pesquisa e parcerias para a inovacdo neste campo.
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A aplicacdo no controle biolégico ainda apresenta muitos
questionamentos em aberto que continuam a ser estudados, tais
como: 1) quais os compostos da mistura devem ser utilizados para

a atratividade e inimigos naturais?; 2) qual a taxa ideal de liberacao
desses compostos no campo; 3) quais os efeitos em longo prazo em
organismos nao alvo da comunidade?; 4) qual a estabilidade temporal
da resposta? Estas e outras questdes devem ser mais bem entendidas
para os sucesso de sua aplicacao na agricultura.

A manipulacdo genética da emissdo dos compostos permanece ainda
com enorme potencial apesar de inUmeros resultados indesejados, tais
como a formacdo de subprodutos; efeitos negativos no crescimento

e desenvolvimento da planta; e algumas alteracdes olfativas nao
detectaveis. Essas limitacdes s6 demonstram a complexidade das vias
de biossintese e de sua regulacao, que ainda necessitam ser mais bem
compreendidas.

O emprego de novas técnicas multidisciplinares, entre elas a genémica
estrutural e funcional, protedmica, metaboldmica e outras ferramentas
“O6micas” podem ajudar podem ajudar a um melhor entendimento
dessas interacdes e as vias de biossintese desses volateis. A
identificacdo de fatores de transcricdo que regulam a expressao
génica e o entendimento da dindmica da emissédo dos volateis também
sdao fundamentais para um melhor entendimento. A utilizacdo de
promotores génicos tecido-especificos e ativados por priming, por
exemplo, que evitem o efeito deletério da emissdo constitutiva, pode
ser essenciais para o sucesso desta nova tecnologia. Por fim, o estudo
de volateis é relativamente recente, devemos avancar muito ainda,
porém o potencial para o desenvolvimento da nova agricultura cresce a
cada novo resultado divulgado.
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