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Resumo

Dessecagdo é uma das mais extremas alteragbes que as
células podem suportar e poucas espécies vegetais tém
protoplasmas que sobrevivem a periodos de baixo conteudo
hidrico. Este estudo comparou o comportamentc de trés
espéclies de Velloziaceae durante os processos de dessecacdo
e reidratacdo, visando esclarecer aspectos da toleréncia e
sensibilidade & dessecacio.

Foram utilizadas folhas destacadas de plantas adultas

de Barbacenia gentiancides, Vellozia nivea e Nanuza plicata

(Velloziaceae). As folhas foram dessecadas e reidratadas em
condicdes controladas de laboratdério (25°C, UR entre 50 e
60%, 50 umol fétons.m?.s™'). A medida gque as folhas foram
dessecando ou reidratande em Agua destilada, foram
retiradas amostras e feitas medidas de contelido relative de
agua (CRA), liberagdo de eletrdlitos, de solutos com
absorbidncia na faixa de 200 a 400 nm, conteldo de pigmentos
e libera¢do e consumo de 0,.

0Os dados de condutividade mostram gue ocorreu um
aumento da liberacdo de eletrdlitos, com a diminuicdo do
CRA, em todas as espécies. A liberacdo de eletrdlitcos pelas
folhas de B. gentianoides e V. nivea foi lenta no inicio da
dessecagdo e mais acentuada no final do processo, enquanto
folhas de N. plicata apresentaram um aumento moderado da
liberacdo de eletrdliteos durante a dessecacdo. Folhas de B.
gentianoides e N. plicata apresentaram aumento da liberagéo
de solutos com diminuicdo do CRA, com pico maximo de
absorbdncia em 320 nm, enquanto folhas de V. nivea

apresentaram pice de absorbiéncia em 280 nmm e aumento



discreto da liberacdo de solutos durante o processo de
dessecagdo. Apenas em folhas de N. plicata a diminuicdo do
CRA foil acompanhada pela gueda dréastica no contetdo de
clorofilas (82%) e ligeira redugdo no contetdo de
carotendides (26%); as folhas de B. gentianoides e V. nivea
apresentaram pegquenas altera¢des no contetido de pigmentos
ao longo do processo de dessecacdo. A taxa de fotossintese
diminuiu rapidamente nas trés espécies durante a
dessecag¢do, enguanto a respiracdo apresentou uma reducio

bastante lenta, especialmente em folhas de V. nivea e N.

plicata.

Durante a reidratacdo as folhas de B. gentianoides néo
apresentaram mudan¢as na aparéncia e nenhuma atividade
metabdélica. Folhas de V. nivea desenrolaram-se, reduziram &
liberacdc de solutos, apresentaram pouca alteragdo no
contetido de pigmentos e retomada do metabolismo, néo
apresentando, porém, recuperacdo do mesmo. Em folhas de N.
plicata o aumento do CRA feoi acompanhado pelo aumento do
contetido de pigmentos, chegando a nivelis semelhantes aos
obtidos para folhas hidratadas. Nestas folhas ocorreu uma
redugdo da liberacdo de eletrdlitos, bem como de solutos e
recuperacio total das atividades respiratéria e
fotossintética. Esses resultados mostram que as folhas de
B. gentiancides sdo sensivels e as de N. plicata sé&o

tolerantes a dessecagdo, enquanto as de V. nivea mostraram

um comportamento intermedidrio. Provavelmente, as folhas de
V. nivea dependem de algum sinal da planta para ativar seus
mecanismos de protecdo aos danos da dessecacdo e sobrevivem

apenas se dessecam na planta intacta.
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Abstract

Desiccation is one of the most extreme alterations
which cells can support and a few vegetal species have
protoplasms which survive after periods of low hydric
contents. This study compared the benaviour of three
species of vVelloziaceae during the processes of desiccation
and rehydration, aiming to clarify tolerance and
sensitivity aspects to desiccation.

Leaves detached from adult plants of Barbacenia
gentianoides, Vellozia nivea and Nanuza plicata
(Velloziacea} were used. The leaves were desiccated and

rehydrated in laboratory controlled conditions (25°C, UR

hetween 50 and 60%, 50 wumol photons.m?.s™"). While the
leaves were being desiccated and renydrated in still water,
samples were taken and measured regarding relative water
contents (RWC), leakage of electrolytes, and of solutes
with absorbance from 200 to 400nm, contents of pigments and
evolution of 0.

The conductivity data show that an increase in the
leakage of electrolytes, with a reduction of RWC, occurred
in all of the species. The leakage of electrolytes by the
leaves of B. gentianoides and N. plicata was slow in the
beginning of the desiccation and more emphatic in the end

of the process while leaves of N. plicata presented a

moderate increase in the leakage of electrolytes during the

desiccation. Leaves of B. gentianoides and N. plicata
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presented an increase in the leakage of solutes with a
reducticn of RWC, with a maximum peak of absorbance in
320nm, while leaves of V. nivea presented a peak of
absorbance in 280nm and a discreet increase in the leakage
of solutes during the process of desiccation. The reduction
of RWC was followed by the drastic fall in the contents of
chlorophyll (82%) and a slight reduction in the contents of
carotenoid (26%). Leaves of B. gentianoides and V. nivea
presented small alterations in the contents of the pilgments
along the desiccation process. The photosynthetic rate
decreased rapidly in the three species during the
desiccation while dark respiration presented a very slow
decrease mainly in leaves of V. nivea and N. plicata.
Leaves of B. gentianoides presented no changes in the
appearance and no metabolic activity during the
rehydration. Leaves of V. nivea unrolled, reduced the
leakage of solutes, and presented a small alteration in the
contents of pigments and retaking of the metabolism,
however not presenting its recovery. The increase of RWC
was followed closely by an increase of the pigments’
contents in leaves of N. plicata, reaching levels similar
to those obtained for hydrated leaves. A reduction of the
leakage of electrolytes, as well as a reduction of solutes
and a total recovery of the respiratory and photosynthetic
activities occurred in these leaves. These results show
that leaves of B gentianoides are sensitive and those of N.

plicata are tolerant to the desiccation, while those of V.
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nivea presented an intermediate Dbehaviour. Leaves of V.
nivea probably depend on a certain signal of the plant to
activate their mechanisms c©f protecticn against the losses
of the desiccation and survive only if they are desiccated

in the intact plant.



Introdugdo

Sobre grandes areas da superficie terrestre, a falta
d’agua €& o principal fator limitante para a preodutividade
vegetal e distribuigdo das espécies de plantas (BEWLEY &
KROCHKC, 1982; JONES, 1992). Déficit hidrico desencadela um
complexo de respostas gue se manifestam em nudangas aos
niveis celular, fisiclégico e fenoldgico (BRAY, 1993).
Muitos estudos sobre as respostas das plantas ao déficit
hidrico foram feitos com plantas cultivadas, devido a sua
importancia econdémica e porgue as espécies usadas na
agricultura tradicional sd&o extremamente sensivels a seca
(SWINDALE & BIDINGER, 1981). Entretanto, as respostas de
espécies nativas ao estresse hidrico também tém despertado
grande interesse dos pesquisadores.

A extensdo em gue o periodo sem chuvas afeta as
plantas, depende das caracteristicas fisico-quimicas do
solo, da umidade relativa do ar e das caracteristicas
bioldgicas das plantas. Assim, para um periocdo de seca
afetar uma comunidade vegetal, a falta de chuva deve levar
a um déficit hidrico no solo e, em ultima insténcia, um
déficit hidrico nos tecidos das plantas (JONES et al.,
l1981).

Qualguer condicdc desfavoravel que afeta ou reduz o
metabolismo, o crescimento ou o desenvolvimento de uma
planta pode ser considerada como estresse (LEVITT, 1980,

LICHTENTHALER, 1996). De acorde com LEVITT (1980}, em



relacdo ao estresse por deficiéncia hidrica, as plantas
podem escapar, evitar ou apresentar tolerincia a
dessecacdo,

As plantas que tém a capacidade de escapar da seca,
por completarem seu cicle de vida antes de desenvolverem
déficit hidrico, sdo conhecidas como efémeras. Elas escapam
da seca Senm terem mecanismos especlais, mas por
apresentarem crescimento rapido e plasticidade fenotipica.

Outro tipc de mecanismo ¢é apresentado pelas plantas que

evitam a desidratagdo do tecido, através de adaptacdes que
retardam a perda de Agua e/ou aumentam a absorcdoc de agua.
C terceiro mecanismo é a tolerancia a dessecacdo, que é a
capacidade de experimentar desidratacgdo protoplasmatica,
sem injaria permanente.

Dessecacdo ¢ uma das mais extremas alteracbes que as
células podem suportar e poucas espécies vegetais tém
protoplasmas que sobrevivem a periocdos de baixo conteldo
hidrico (BEWLEY & KROCHKO, 1982). Uma espécie que pode
sobreviver a dessecacdo e suspender seu metabolismo quando
desidratada é tolerante & dessecacdco ou peciloidrica
(WALTER, 1955). As caracteristicas que diferenciam células
tolerantes a desidratacdo, das gensiveis, nao sao
completamente conhecidas, mas sabe-se que o5 mecanismos de

toleréncia a dessecagdo estdo baseados no comportamento das

membranas (SMIRNOFF, 1993; SUN et al., 1994},

As plantas peciloidricas ou revivescentes podem ser

subdivididas em dois grupos: aquelas que perdem



completamente a clorofila e tornam a recupera-la quando a
agua torna-se novamente disponivel, chamadas de
peciloclordfilas (HAMBLER, 1961) e aquelas que retédm seu
contetdo de clorofila durante a dessecacdo, denominadas
homeoclordfilas (BEWLEY, 1979).

Em muites aspectos tolerdncia a dessecacdo €& uma
caracteristica primitiva, sendo mais comum em criptégamas
do que em fanerdgamas (BEWLEY, 1979). Plantas revivescentes
sdo predominantemente espécies picneiras na colonizacdo de
superficies rochosas e solos pouco profundos, estando
geralmente expostas & luz solar direta. Nestas condigdes,
0S5 mecanismos para evitar a seca ndc sdo capazes de
proteger as plantas do estresse hidrico intenso,
favorecendo a selecgdo de espécies tolerantes (GAFF, 1977).
Entretanto, exisiem excecdes, COmMo algumas espécies
revivescentes de pteridéfitas que crescem sob rochas, onde
8d0 parcial ou totalmente sombreadas e outras que vivem em
solos profundos, competindo com espécies que evitam a seca
(GAFF & LATZ, 1978).

0Os primeiros estudos com plantas revivescentes deram
maior énfase aos aspectos estruturais do que aos
bioquimicos e fisiolégicos {(JONES et al., 1981). Mais
recentemente varios aspectos dos efeitos da dessecacdo ao

nivel celular tém sido abordados na literatura, como o
papel do acido abscisico (GAFF & LOVEYS, 1984; HELLWEGE et
al., 1994}, nmudangas no conteido de aclcares e polidlcoois

(BIANCHI et al., 1993; POPP & SMIRNOFF, 1995), no conteddo



de proteilnas e atividade de enzimas (DHINDSA & MATOWE,
1981; HARTEN & EICKMEIER, 1986; LERKUECHER & EICKMEIER,
1992; OLIVER et al., 1993; SCHNEIDER et al., 1993),
alteragdes na composicdc lipidica e na peroxidagdc dos
lipidios das membranas (STEWART & BEWLEY, 1982; STEVANOVIC
et al., 1992; NAVARI-IZZ0 et al., 1995), bem comc a
ativacdo de sistemas antioxidantes {(SMIRNOFF, 1995).
Entretantc, a maioria dos trabalhos tém destacado o

efeito do estresse hidrico na capacidade fotossintética

dessas plantas, seja em relacdo a assimilacdo de carbono ou
a eficliéncia fotogquimica, durante oS pProcesscs de
dessecacdo e reidratacdo (EICKMEIER, 1979, 1980, 1982:
HETHERINGTON & SMILLIE, 1982%2; SCHEWAB et al., 1989;
LEBRKUECHER & EICKMEIER, 1991; CASPER et al., 1993;
EICKMETER et al., 1993; TUBA et al., 1993a, 1994, 1996;
LAWLOR, 1995), tendo alguns deles investigade também o
comportamento do processo de respiracido (SCHWAB et al.,
1989; TUBA et al., 1994, 1996). Porém, as informacdes sobre
a natureza Dbioquimica e molecular da tolerancia a
dessecacdo em plantas ainda ndo sdo conclusivas,
Desidratagdo lenta & essencial para a sobrevivéncia
de plantas revivescentes, bem como de folhas destacadas
dessas plantas. Estudos realizados com espécies

revivescentes tém demonstrado que a desidratacdo rapida

pode ser fatal para algumas espécies, entre as quais Borva

nitida (GAFF & CHURCHILL, 1976), Tortula ruralis (DHINDSA &



MATOWE, 1981), Tortula ruraliformes e Dicranella palustris
(SEEL et al., 1992), Polypodium virginianum {(REYNOLDS &
BEWLEY, 1993a) e Boea hygroscopica (SGHERRI et al., 1994).
Aparentemente desidratacdo lenta pode aumentar as chances
de sobrevivéncia, por dar a planta um tempo adicional para
conduzir as mudancas necessdrias para atingir um estado
viavel de dessecacdo (NAVARI-IZZO et al., 1995).

Durante a dessecacdo de plantas peciloidricas ocorrem

modificagdes ultraestruturais e metabdlicas reversiveis,

que viabilizam a permanédncia de suas células em estado
inativo durante o periodo de seca, bem como sua rapida
reorganizacao morfo-metabdlica, tao logo haja
disponibilidade hidrica (SCHWAB & GAFF, 1986; SCHWAB et
al., 1989; ROSSETTO, 1996; BIANCHI et al., 1993). A
integridade nuclear e, por sua vez, a Iintegridade do
material genético das células, retida durante a dessecacdo,
pode ser um importante aspecto da tolerancia a dessecacdo
(BEWLEY, 1979).

As principails caracteristicas de espécies tolerantes
a dessecagfio sdo a capacidade de limitar os danos durante a
desidratacdo, para gue o metabolismo possa ser rapidamente
reativado na reidratacdc e ter um mecanismo de reparo,
especialmente para recuperar a integridade das membranas
(BEWLEY, 1979; HARTEN & EICKMEIER, 1986). A estratégia
ecofisioldgica de plantas peciloidricas representa um

complexo compromisso evolutive entre custos e beneficios



adaptativos, relacionados com o balanco de «carbonc em
ambientes Aridos (EICKMEIER, 1979).

A flora revivescente da América do Sul &
caracterizada por marcante preponderdncia de espécies da
familia Velloziaceae, especialmente freqgiientes nos campos
rupestres de Minas Gerais, onde a familia apresenta uma
extraordinaria riqueza floristica (GAFF, 1987). A familia
Vellozlaceae é essencialmente tropical e apresenta um alto
grau de endemismo, contendo cerca de 250 espécies, das
quais 30 ocorrem na Africa e o restante na América do Sul
(AYENSU, 1973; MELLO-SILVA, 1991). Do ponto de vista
taxondémice e fitogeografico, Velloziaceae & uma das
familias de plantas mais interessantes, devide  as
dificuldades que cercam seus limites genéricos e seu padrio
de distribuicdo (AYENSU, 1973).

As veloziaceas vivem preferencialmente em regides de
altitudes elevadas, sendo encontradas em encostas nuas de
pareddes rochosos ou em afloramentos rochosos, onde sofrem
os efeitos de um sclo muito reduzido e agquecido pela
exposigdo direta ao sol (CESAR DICGO, 1926). Essas plantas
estdo adaptadas a variag¢des muito grandes de microclima,
estando sujeitas a uma intensa radiacdo solar durante o dia
e forte condensagdo da umidade do ar durante a noite

(AYENSU, 1973}, bem come & periodicidade irregquiar de
disponibilidade hidrica.

Poucas espécies desta familia foram investigadas sob

0 ponto de vista do seu comportamento fisioldgico, apesar



de representarem um interessante objeto de estudo, pelas
caracteristicas fisiocldgicas que devem apresentar para
resistir as condigdes ambientais extremas a que estdo
expostas. Dentre os trabalhos com espécies brasileiras
encontram-se ¢ de MEGURC et al. (1977) que aborda o
estresse hidrico em Nanuza plicata, o de MEIRELLES (1%9%0),
sobre ecologia de espécies de afloramentos rochosos,
incluinde algumas Velloziaceae e o de ROSSETTO (1997), que

faz uma comparagdc ac nivel de ultraestrutura, entre

espécies de Velloziaceae, nos estados hidratado e
dessecado. Portanto, muitos estudos ainda sd8c necessarios
para conhecer o comportamento fisioldgico de espécies dessa
familia e assim, esclarecer os mecanismos que determinam a

adaptacdo das mesmas ao seu ambiente natural.



Objetivos

O objetivo geral deste trabalho ¢é obter dados
experimentais que permitam conhecer mecanismos fisioldégicos
e bioquimicos de adaptacdoc a condicdes de extrema seca,
visando esclarecer aspectos fisioldgicos da tolerincia e da
sensibilidade a dessecacio.

Especificamente, serdo comparadas trés espécies da

familia Velloziaceae, com diferentes respostas ao estresse

de dessecagdo, quanto & permeabilidade das membranas
{liberacdo de eletrdlitos e de solutos), ao contends de
pigmentos fotossintéticos e & liberacdoc e consumo de Oz, em
fungdo do contetido relativo de agua, durante os pProcessos

de dessecagdo e reidratacio.



Material ¢ Métodos

1. Selecdo das espécies

As espécies de Velloziaceae utilizadas neste estudo
foram selecionadas levando-se em consideracdo alguns
critérios basicos. Para seguir a metodologia proposta era
necessario gque as plantas fossem coletadas adultas em seu
habitat e mantidas em casa de vegetacdo durante os
experimentos, inviabilizando o uso de espécies de porte
arbustivo. As medidas de fotossintese e respiracic demandam
wra area follar minima para uma boa expressio da resposta,
nao sendo possivel a utilizacdoc de espécies com folhas
muito estreitas, que teriam sua resposta prejudicada,
especialmente nos estdgios finais de dessecacd3o. Assim,
tendo em wvista o objetivo de comparar aspectos de
tolerdncia e sensibilidade a dessecacdo, foram escolhidas
Nanuza plicata, uma espécie tolerante (MEGURO et al., 1977;
ROSSETTO, 1992) e outras duas espécies, Barbacenia
gentianoides e Vellozia nivea, que sdo abundantes em seus

ambientes naturais e preenchem os critérios descritos

acima.



1.1. Material beotdnico

Foram utilizadas folhas inteiras e totalmente
expandidas de plantas adultas de BRarbacenia gentianoides
Goethart & Henrard (= Ayltonia gentianocides) e Vellorzia
nivea L.B., Sm. & Avensu, coletadas em afloramentos rochosos
nas proximidades do Parque Nacional da Serra do Cipd, MG

(19° 39'S, 43° 44'W) e de Nanuza plicata {(Mart.) L.B. Sm. &

Ayensu (= Xerophyta plicata) (Velloziaceae), coletadas sobre

pareddes de rochas graniticas no Morro Sic Rento,
Carangola, MG (20° 43's, 42° 29'W)., As figuras 1, 2 e 3
mostram essas espécies em seus habitats e detalhe da flor.
Cs espécimes foram identificados pelo especialista (R.
MELLO-SILVA) & estio depositados no Herkario do
Departamentce de Boténica, do Instituto de Ciéncias

Bioldgicas, da Universidade Federal de Minas Gerais {BHCB) .
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2. Tratamentos

2.1. Indugac a dessecacdo das folhas

As plantas foram mantidas em casa de vegetagdo com
irrigactes diarias, para garantir a hidratacioc das folhas
por ocasiao do inicio dos experimentos. Apds a coleta, as
folhas foram borrifadas com agua destilada para manter a

satura¢do hidrica e tornar a desidratacdo inicial mais
ienta. Em seguida as folhas foram submetidas & dessecacgao

em um recipiente de vidro transparente sob lampadas gro-lux
(50 pmol fétons.m™*.s™'), com umidade relativa do ar (UR)
monitorada e mantida entre 50 e 60% e temperatura constante
de 25°C £ 1°C. Estas condig¢des tiveram a finalidade de
proporcionar uma desidratacdoc lenta das folhas, uma vez que
os trabalhos publicados relatam como desidratacdo lenta
quando a mesma ocorre em UR acima de 40% (SCHWAB et al.,
1989} ou dentro de um periodo de 24 ou 48 horas (KAISER,
1987). Amostras para todas as analises descritas abaixo,
foram retiradas do terco médio das folhas, ao lengo de um
periodo de, no minimoe, 48 horas, com intervalos de 4 a 6
horas. Sempre que possivel, todas as analises foram feitas
com amostras de uma mesma folha, sendo cada folha

considerada uma repeticédo.
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2.1.1. Determinacdo do contetdo relativo de &gqua

Discos de folhas foram pesados imediatamente apds a
remogdo, para obtencdc da massa de matéria fresca. Fm
seguida, os discos foram colocados para flutuar em agua
deionizada por 24 horas e entio pesados para obtencic da

massa tlrgida. As amostras foram entio colocadas em estufa
a 70°C por 24h, para obtengdo da massa de matéria seca. A
partir desses dados foi calculade o conteldo relativeo de
agua (BARRS, 1968), pela férmula:

CRA (%) = [{(MF-M3) / (MT~MS)] x 100, onde

CRA = Conteudo Relative de Agua,

MF = Massa da matéria fresca,
MS = Massa da matéria seca e
MT = Massa da matéria tirgida

2.1.2, Liberacdo de eletrdlitos e de solutos orgdnicos

A avaliagdo do efeito da dessecacido e da reidratacgao
sobre a permeabilidade das membranas foi feita por medidas
de liberacdo de eletrélitos (condutividade elétrica) e de
solutos, com absorbadncia na faixa de 200 a 400 nm (ultra-
vicleta / UV), por discos de folhas.

Experimentos preliminares mostraram que a liberacdo

de eletrdélitos pelas folhas de todas as espécies se
estabilizava apés 150 minutos de incubacdo, sendo utilizado

esse tempo de incubagido em todos os tratamentos.

15



Discos de folhas foram pesados e imediatamente
colocados em frascos de borel contendo 50 ml de agua
deionizada (KRISHNAMANI et al., 1984), com condutividade
elétrica previamente determinada. A incubacdc dos discos
foi realizada a 25°C por 150 minutos, com agitacdo. A
liberacdo de eletrdlitos foi avaliada pelo incremento na
condutividade elétrica e medida com um condutivimetro

(B330, Micronal). Apbés a leitura os discos foram colocados

em estufa a 70°C para obtencio da massa de matéria seca. Os

valores obtidos foram expressos em pS.g”' de matéria seca
(M5) .

Para avaliar a liberagdo de solutos {(KRISHNAMANI et
al., 1984, LEOPOLD et al., 1981), posteriormente foi feita
a leitura de absorbancia dessa solucdo em espectrofotdémetro
{(UV-160A/Shimadzu), nos comprimentos de onda entre 200 e
400 nm, com intervalos de 20 nm. Foram utilizadas as
medidas de 320 nm para B. gentianoides e N. plicata e de
280 nm para V. nivea, porque esses comprimentos de onda
continham os picos maximos de absorcdo. Os dados foram
transformados e expressos em absorbéncia.g”’ de matéria

seca (MS), em funcédo do CRA.

2.1.3. Contetdo de pigmentos fotossintéticos

Discos de folhas foram pesados (massa de matéria

fresca) e macerados em solugdo acetdnica a 80% (v/v). O

16



extrato foil incubado em camara fria (-10°C) por 24 horas,
centrifugadc e teve sua absorbancia lida nos comprimentos
de onda de 470 nm, 646 nm e 663 nm, em espectrofotdmetro
(UV-160A/Shimadzu) . O cédlculo do conteudo de clorofilas a e
b e de carotendides totais, Ffoi feito de acordo com
LICHTENTHALER & WELLBURN (1983) e expressos em ug.mg ' de
matéria seca (MS), em funcdo do CRA, Foram também
calculadas as razdes clorofila a/b e clorofila

total/carotendides totais.

2.1.4. Medidas de consumo e liberacdo de O,

A determinacdo da taxa de consumo e liberacdo de O,
foi feita pelo método polarografico, empregando um eletrodo
tipo Clark (Lb-1 Hansatech, Inglaterra}, previamente
calibrado segundo DELIEU & WALKER (1981). As folhas foram
transferidas para o escuroc peloc menos 30 minutos antes do
inicio das determinagdes. Foram usados discos foliares de 5
cm?, em condigdes saturantes de CO,, obtidas com tampdo
bicarbonato/carbonate de potassic (1:1) na concentracido de

1 M. A temperatura da camara que continha a amostra de
folha fol mantida a 28°C #+ 1°C, pela circulagdo continua de

agua, com um banho de &agua termocirculador. Inicialmente

foi verificade o consumo de oxigénio (respiracgdc no

escuro), até a estabilizacdo da leitura. Apds esse

procedimento a fonte de luz era acesa (1800 pmol.m?.s™

17



PAR) sobre o¢ disco feoliar e entdo feita a leitura da

liberacdo de oxigénio (fotossintese).

2.2. Reldratacdo das folhas

Folhas dessecadas nas condicées descritas no item
2.1, foram colocadas em Agua destilada {imersic da base e

contato do limbo foliar com uma lamina de adgua), em

condigSes de temperatura e luz controladas (25° + 1°C e 50

pmol fétons.m™.s™'). As amostras para as anadlises descritas
abaixo foram retiradas seguindo o mesmo critério usado para
a coleta das amostras durante a dessecacdo, por um periodo
de até 72 horas, apds o inicio da reidratacdo, com
intervalos de 6 a 8 horas. Para as medidas de reidratacéo
foram utilizadas apenas folhas de V. nivea e de N. plicata,
porque as folhas de B. gentianoides n&o apresentaram
nenhuma mudan¢a de aparéncia e do comportamento fisiolégico

quando colocadas em contato com agua.

2.3. Analise estatistica

A tendéncia da variacdo dos dados de liberacdo de

eletrolitos e de solutos, bem como de consumo e liberacdo

de 0, foi expressa por uma curva obtida através de um

ajuste polinomial.
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Resultados

1. Dessecacdo

1.1. Liberacdo de eletrélitos

Os dados de condutividade mostram que ocorreu aumento
da liberacdo de eletrdlitos, com a diminuicdo do CRA, em

todas as espécies analisadas (Figura 4).

A liberacdo de ions pelas folhas de B. gentianoides
(Figura 4A) foi lenta no inicio da dessecacdo, até CRA de
35% e tornou-se muito acentuada no final do processo. O CRA
variou de 81,30% a 15,43%, enquanto a condutividade
eletrica aumentou de 185,5 uS.g™' MS para 925,6 uS.g ' MS.

O aumento do efluxo de ions pelas folhas de V. nivea
foi lento no inicio da dessecacéo, até CRA  de
aproximadamente 40%, tornando-se mais acentuado no final do
processo de dessecagdo (Figura 4B). A variacdo do CRA foi
de 92,0% a 12,7% e a liberacdo de eletrélitos aumentou de
120,1 us.g™" MS para 315,9 pS.g™' MS.

A liberacdo de eletrdlitos pelas folhas de M. plicata
apresentou um aumento moderade e wuniforme durante o
processc de dessecagdo, com peguena diminuigdo no final do

processo, indicando uma tendéncia de estabilizacdo da saida

de ions (Figura 4C). O CRA variou de 98,7% a 12,4% e a

condutividade elétrica de 141,9 uS.g™ MS a 385,0 pS.g™' MS.
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1.2. Liberacdoc de solutos organicos

A absorbancia da solucdo com solutos liberados pelas
folhas de B. gentiancides mostram que houve aumento da
liberacdce de solutos 4 medida que diminuiu o CRA, com pico
maximo de absorbancia em 320 nm (Figura 5A). 0 processo &
relativamente lento no inicic da dessecacdo, tornando—se
mais acentuado em folhas com CRA menor que 50%,

A liberacd3c de solutos de folhas de V. onivea

apresentou aumento discreto durante a dessecacdo, mantendo-
se estavel em folhas com CRA entre 75 e 35%, com pico
maximo de absorbincia em 280 nm. No final do processo de
dessecacdc ocorreu um pequeno aumento da liiberacdc de
solutos, indicando o mesmo padrdo apresentado pelos dados
de liberacdo de eletrdlitos (Figura 5B).

As folhas de N. plicata apresentaram  aumento
constante na liberacdc de sclutos com a diminuicdo do CRA,
com pico maximo de absorbancia em 320 nm (Figura 5C). Esses
resultados foram similares aos observados para liberacdo de

eletrdlites.
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desvio padrio.

22



1.3. Conteudo de pigmentos fotossintéticos

Folhas de B. gentianoides apresentaram variacdes
muito pequenas no conteudo de clorofila a, com a diminuicao
do CRA. O conteudo de clorofila b apresentou uma queda de
24% entre CRA de 80 a 60% gue, no entanto, ndo parece ser
significative. Com CRA que variou de 81% a 25%, o conteudo
de clorofila total apresentou uma tendéncia de queda, em

razdoc da diminuicdo da clorofila b, enguanto o conteddo de

carotendides totais manteve-se praticamente constante
durante a dessecacdo (Figura 63A).

Esses resultados refletiram em uma tendéncia de
elevagdo na razdo clorofila a/b e de queda na razdo
clorofila total/carotendides totais, no inicio do processo
de dessecacdio de folhas de B. gentianoides (Figura 7A),
mantendo-se com pouca alteracdo em folhas com CRA abaixo de
62%.

Folhas de V. nivea, com CRA variando de 92% a 13%
apresentaram uma diminuicdo de 36% e 14% no contetido de
clorofila a e de clorofila b, respectivamente. 0 contetido
de clorofila total apresentou uma diminuicido média de 30% e
o de carctendides totais queda de 22%, com pequenas
flutuagbes ao longo do processo (Figura 6B).

Em decorréncia desses resultados, a razido clorofila

a/b mostrou uma tendéncia de queda, em folhas com CRA

abaixo de 40%, evidenciando uma maior degradacdo da
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clorofila a em relag&c & clorofila b, enquanto a razao
clorofila total/carotenéides totais apresentou pequenas
alteragdes, durante a dessecacdc de folhas de V. nivea
(Figura 7B).

A diminuicdo do CRA de folhas de N. plicata foi
acompanhada pela queda significativa no contetdo de
pigmentos fotossintéticos. O conteudo de clorofilas a e b
diminuiu progressivamente durante a dessecacio, chegandce a

16% e 23%, respectivamente (CRA de 20,5%), do contetdo

desses pigmentos em folhas hidratadas. Enquanto o contetdo
de clorofila total caiu 82%, o contetido de carotendides
totais diminuiu apenas 26%, em relacdo &s folhas hidratadas
(Figura 6C).

Esses resultados refletiram em diminuicédo de
aproximadamente 29% da razdo clorofila a/b, enguanto a
razdo clorofila total/carotendides totais apresentou uma
queda expressiva (76%). 0s dados evidenciaram uma maior
degradacdo da clorofila, especialmente da clorofila a e a
manutengdo de grande parte dos carotendides totais, em

foilhas de N. plicata, durante a dessecacgdo (Figura 7C).
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1.4. Liberagdo e consumo de O,

As medidas de liberacdoc de O, de folhas de B.
gentianoides mostram que a fotossintese diminuiu
rapidamente com a dessecacdo (Figura 8A). Folhas com CRA de
aproximadamente 60% apresentaram 56% da atividade
fotossintética maxima e apenas 10% da fotossintese com CRA
entre 30 e 40%. Quando as folhas atingiram CRA de cerca de
25% apresentaram consumo de 0,, indicando apenas respiracéo
na luz e folhas com CRA de 15% ndo apresentaram nenhuma
atividade.

A taxa fotossintética das folhas de V. nivea
apresentou uma queda progressiva & medida que o CRA
diminuiu, chegando a 37% da resposta méaxima em folhas com
CRA de aproximadamente 50% e resposta préxima a zero (0,08
umolC;.m™*.s™) com CRA de 24% (Figura 8B). Folhas com CRA
de cerca de 12% apresentaram apenas consumo de 0, na
presenc¢a de luz.

Os dados de fotossintese de folhas de N. plicata,
mostram que a taxa de fotossintese caiu rapidamente durante
O processo de dessecacdo, chegando a 30% da atividade
maxima em folhas com CRA de 62% (Figura 8C). Folhas com CRA
menor que 40% apresentaram consumo de 0, na luz, atingindo

valores préximos a Zero em folhas com CRA de

aproximadamente 12%,
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Figura 8 =~ Taxa de fotossintese de folhas de B.

gentianoides (A), V. nivea (B) e N. plicata (C), em funcéo
do conteldo relativo de &gua (CRA), durante a dessecacdo.

Média de pelo menos 3 repeticdes £ desvio padrio.
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Em folhas de B. gentianoides a respiracdo no escuro
apresentou uma diminuigdo uniforme ao longo do processo de
dessecacdo, com cerca de 20% da atividade maxima em folhas

com CRA entre 20 e 30% (Figura 9A). Folhas com CRA de

aproximadamente 15% nao apresentaram atividade
respiratéria.
Em folhas de V. nivea, a respiracdo no escuroc

apresentou uma diminuig¢do bastante lenta, no inicio do

processo de dessecacdc, acentuandeo-se em folhas com CRA

menores que 50% (Figura 9B). Folhas com CRA de cerca de 13%
atingiram valores de consume de O, no escuro, préximos a
zZero.

A taxa de respiracdo no escurc, de folhas de N.
plicata, manteve-se préxima aos valores méximos até CRA de
60%, diminuindo rapidamente a partir deste pento (Figura
9C). Folhas com CRA de 32,6% apresentaram ainda cerca de
30% da atividade respiratéria de folhas hidratadas e,

quando atingiram CRA de 12%, chegaram a valores proxXimos a

Zero.
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2. Reidratagdo

Folhas dessecadas de B. gentianolides apresentaram-se
cinza fosco, com textura guebradiga e levemente retorcidas
(helicoidal). Essas folhas, guando em contato com adgua, nao
apresentaram mudangas na aparéncia e na cor em relacido as
folhas secas ({(Figura 10A). Durante a reidratacdc ndo houve
retomada dos processos de fotossintese e resplragdo, gue

haviam sido completamente paralisados durante a dessecacdo,

o que mostra a sensibilidade das folhas dessa espécie a
dessecacas.

rolhas de V. nivea apresentaram-se enrcladas, face
inferior encobrindo a face superior da foiha, com cCor
marrom escuro, apés a dessecacgdo. Apds a imersdo em agua,
houve um aumento do CRA, acompanhado do desenrolamento das
folhas, gque apresentaram uma coloracdo ainda mais escura
(Figura 10B).

Durante o processoc de dessecagdo, folhas de N.
plicata apresentaram uma coloragio amarelada e Tornaram-se
contraidas longitudinalmente (sanfonado), com &rea foliar
drasticamente reduzida. Quando em contato com agua, essas
folhas expandiram—se rapidamente e tornaram-se verdes
gradativamente (Figura 10C). A reidratacgdo iniciou-se pela

base da folha e, em geral, os 5 a 10 cm apicails

permaneceram dessecados e com coloragdo marrom.
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2.1. Liberacdo de eletrdlitos

A liberac8o de eletrdlitos pelas folhas de V. nivea
aumentou durante a reidratacdo, com uma tendéncia de
estabilidade no final do processo (Figura 11A). Os dados
apresentaram desvios muito acentuados, indicando grande
variabilidade das amostras.

A liberacdo de eletrélitos pelas folhas de N,

plicata, durante a reidratacdo, diminuiu gradativamente com

o aumento do CRA {(Figura 11B). A variacdo do CRA de 64% a
98%, fol acompanhada por uma mudanca na liberacido de

eletrélitos de 158,5 uS.g" " MS a 58,9 usS.g'' MS,

2.2. Liberacdo de solutos

As folhas de V. nivea apresentaram uma diminuicio da
liberagcdo de solutos com absorbdncia maxima em 280 nm,
durante a reidratagdo (Figura 12A). Esses resultados séio
contrastantes com os dados de liberacgdo de eletrdlitos, que
mostram aumento progressivo com o CRA.

A absorbéncia da solugdo com solutos liberados pelas
folhas de N. plicata, em 320 nm, diminuiu gradativamente
com O aumento do CRA, mostrando porém, uma grande
variabilidade entre as amostras. Esse resultado repetiu o

padrdo observado para a liberacd3o de eletrélitos (Figura

12B) .
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2.3. Conteudo de pigmentos fotossintéticos

Em folhas de V. nivea o aumento do CRA nio foi
acompanhado por variacdo no conteddo de pigmentos
fotossintéticos, que manteve-se praticamente inalterado
(Figura 13A). Esses resultados refletiram em peguenas
alteragdes na razdo clorofila a/b e na razao clorofila
total/carotendides totais, ao longo do processo de

reidratacdo (Figura 14A).

Em folhas de N. plicata, durante o processo de
reidratagdo, o aumento do CRA foi acompanhado por aumento
no conteudo de pigmentos fotossintéticos. O contetido de
clorofila total e de carotendides totais aumentou
gradativamente (Figura 13B), atingindo valores proximos ao
de folhas que ndo sofreram dessecacio. A razido clorofila
a/b apresentou um aumento, porém, com valores abaixo do de
folhas hidratadas. A razio clorofila/carotendides aumentou
drasticamente (Figura 14B), mostrando um comportamento

inverso ao do processo de dessecacio.
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2.4. Liberacdo e consumo de O

As medidas de troca de 0, na luz, para folhas de V.
nivea durante a reidratacgéo, ndc atingiram valores
positivos, até CRA de aproximadamente 83% (Figura 154).
Houve uma retomada das atividades metabdélicas, ndo havendo,
porém, uma recuperagdo.

A taxa de fotossintese de folhas de N. plicata,

durante a reidratacdo, aumentou lentamente com o aumento do

CRA, a partir de CRA de cerca de 40% (Figura 15B). Folhas
com CRA de 82% apresentaram aproxXimadamente 50% da resposta
maxima, estande a atividade fotossintética praticamente
recuperada em folhas com CRA de 99%, com valores muito
préoximos aos obtidos para folhas totalmente hidratadas,
antes da dessecacdo.

A taxa de respliracdo no escuro de folhas de V. nivea,
manteve-se estével no inicio da reidratagic e diminuiu
lentamente em folhas com CRA acima de 45%, chegando a
valores proéximos a zero em CRA de 83% (Figura 16A).
Portanto, ndoc houve recuperac¢do da atividade respiratéria
durante a reidratacdo, confirmando as medidas de 0O; na luz.

A respiracdo no escuro de folhas de N. plicata,
durante a reidratacdo, aumentou rapidamente, atingindo 50%

da resposta méxima com CRA de 65% (Figura 16B). Folhas com

CRA de 77% apresentaram 80% da resposta obtida para folhas
hidratadas e a atividade respiratdéria foi totalmente

recuperada em folhas com CRA de 93%,
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Discussdo

Plantas folerantes & dessecacio suspendem seu
metabolismo, mas mantém a capacidade de retomar todas as
atividades bioldgicas apds a reidratagdo. A reconstituicédo
da integridade das membranas durante a reidratacdo deve ser
um pré requisitoc para a sobrevivéncia das células, uma vez
gque o deficit hidrico afeta profundamente as membranas

celulares, através de mudangas estruturais ou possiveis

rupturas (BEWLEY, 1979; STEVANOVIC et al., 1992}.

Cs resultados do presente estudo, mostrando o aumento
de condutividade elétrica e de absorbincia, indicam aumento
da permeabilidade das membranas celulares de folhas
destacadas de B. gentianoides, V. nivea e N. plicata, que
permitiu a saida de eletrdélitos e de solutos organicos,
durante o processo de dessecacdo.

A liberacdo de solutos por tecidos foliares durante a
dessecagdo estd relacionada com a integridade das membranas
de suas células (GUPTA, 1977; LEOPOLD et al.; 1981,
KRISHNAMANI et al., 1984) e pode ser utilizada como um
indicador de danos nas mesmas (BEWLEY & KROCHKCO, 1982). A
taxa de liberacdo de eletrélitos aumenta com a injuiria da
dessecagéo em todas as espécies, podendo em alguns casos
ocorrer um declinio, mesmo com O prosseguimento da
desidratag&o (GUPTA, 1977). O aumento da liberacidoc de

eletrélitos sugere perturbacio nas propriedades de
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transporte das membranas celulares, gque pode resulftar em
alteragdo do ambiente celular (PALTA, 1990).

Folhas dessecadas de B. gentianoides mostraram alta
liberacdo de eletrdlitos e de solutos, especialmente no
final do processo de dessecacdo, o que pode ser resultado
de danos irreversiveis nas membranas de suas células. O
aumento da saida de ions € mais acentuado em folhas com CRA
menor do que 30%, sugerindo a manutencgdc da organizacdo

celular até esse limite de dessecacdo, © que permitiria a

recuperacao das folhas em um periodo de seca mais curteo ou
menos intenso. A observacdo de rupturas nas membranas
celulares das organelas de folhas dessa espécie, no estado
desidratado (ROSSETTO, 19973, explicam o©0s resultados
encontrados no presente estudo e corroboram o conceito de
que o aumento do efluxoc de ions e de solutos esta
relacionado com ruptura ou alteragdo da integridade das
membranas.

Existem evidéncias de que alteracdes no estado fisico
das membranas podem ser conseqiéncia de peroxidacdo de
lipidios (ZWIAZEK & BLAKE, 1990}, ocorrendo nas fases de
dessecagdo e reidratagdo (BEWLEY, 1979; DHINDSA & MATOWE,
1981), que contribuem para o efluxo de solutos pelas
membranas (DHINDSA et al., 1981). Estudos mostram que

existe correlacdo entre liberacdo de solutos e aumento da

peroxidacdo de lipidios induzido pela seca e uma relacdo
direta entre tolerdncia & seca de um tecido e sua -

capacidade para contrclar o nivel de peroxidacdo (DHINDSA
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et al., 1981; DHINDSA & MATOWE, 1981). Peroxidacido de
lipidios acarreta prejuizo das fungdes das membranas e é
muito menor em espéciles tolerantes & dessecacdc, do gue em
especies sensiveis (SMIRNOFF, 1993). O descontrole da
peroxidacgdo de lipidios pode levar a rupturas nas membranas
e eventualmente descompartimentalizacdo celular e morte
(DHINDSA & MATOWE, 1981).

Folhas destacadas de N. plicata apresentaram aumento

constante, mas moderado, na liberacdo de eletrélitos

durante a dessecacdo, com tendéncia de estabilizacdo no
final do processo e uma marcante reducdc na liberacdo de
eletrdlitos e de solutos orgdnicos durante a reidratacio.
Plantas tolerantes & dessecacdo liberam menos eletrélitos
guando estressadas, do que plantas sensiveis (MARTIN et
al., 1987}). De acordo com GUPTA (1977) a reducdo da taxa de
liberacdo de eletrdlitos apds a reidratacdo pode indicar
que os tecidos foram pouco danificades e que houve uma
reorganizagido da estrutura das membranas e das qualidades
semipermeavels normais. ROSSETTO (1997) verificou que, de
um modo geral, as membranas de células dessecadas de N.
plicata mostraram-se continuas e sem rupturas apds a
dessecagdo, o que corrobora os resultados obtidos para essa
espécie no presente estudo, especialmente durante a
reidratacgdo. A manutencdo dos compartimentos intracelulares
tem grande importéncia para a capacidade de revivescer apés

o periodo seco e a perda da compartimentalizac@o pode ser
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uma das causas de perda da viabilidade celular de plantas
sensivels a dessecacg8o (NAVARI-IZZO et al., 1995).

A liberagéo de eletrdlitos pelas folhas de V. nivea,
durante a dessecag&o, mostrou um resultado intermediario
entre B, gentianoides (espécie sensivel) e N. plicata
(espécie tolerante), enquanto na reidratacdo ocorreu um
aumento do efluxo de ions. A curva de absorbincia (280 nm)
mostrou wuma liberacdo moderada de solutos, tanto na

desseca¢do como na reidratagdo. Esses dados indicam que o

dano nas membranas celulares das folhas de V. nivea,
causado pela dessecagdo, ¢ menos intenso do que aquele
observado para B. gentiancides e muito similar ao
verificado para N. plicata. Essas observa¢des sugerem que,
quanto & preservacdo da integridade das membranas
celulares, V. nivea pode ocupar uma posicio mais préxima da
tolerdncia do que da sensibilidade & dessecacio.
Desidratacdoc pode produzir mudancas drasticas na
aparéncia da planta. Diminuicdo da area foliar & comumente
acompanhada por transformacdes na forma e posicdo, bem como
mudangas na cor das folhas (GAFF, 1977y, Durante a
dessecacdo, o movimento e o enrolamento ou contracdo das
folhas, que contribuem para a diminuicdo de irradiacdo na
superficie foliar, sd3o0 comuns em plantas revivescentes,
incluindo muitas espécies da familia Velloziaceae (AYENSU,
1973; GAFF¥, 1977; ROSSETTO, 1997). Uma reducdc substancial
da area foliar, na fase inicial da dessecacdo, contribui

para uma diminuigcdo da velocidade de perda de &gua, um
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fator que torna a desidrata¢dc mais lenta. Essas mudancas
na area foliar durante a dessecacdo tém um papel essencial
na sindrome de plantas peciloclordfilas (TUBA et al.,
1996) .

Em folhas de V. nivea e, especialmente, de N. plicata
verificou~se uma grande reducdo na area foliar durante o
processo de dessecagdo, o© que sugere um mecanismo de
diminuicdo da superficie de transpiracio, bem como da

incidéncia de luz sobre os tecidos fotossintetizantes.

Folhas destacadas de N. plicata impedidas de contrairem-se
durante a desidratagdo, perderam a& clorofila e tornaram-se
amarelas em poucas horas. A perda da clorofila de plantas
revivescentes gquando dessecadas, pode também representar
uma estratégia para evitar a fotoxidacio (SMIRNOFF, 1993).
Folhas de B. gentianoides ndo apresentam nenhum mecanismo
relacionado com a redugdo da area foliar e, portanto, ficam
expostas a radiacgdo, com menores chances de evitar a perda
de agua e a fotoxidacdo da clorofila.

Em pteridéfitas, o encurvamento do caule & um
mecanismo morfolégico  importante para limitar danos
induzidos pela luz (LEBKUECHER & EICKMEIER, 1991; MUSLIN &
HOMANN, 1992), por reduzir sua acao nos tecidos
fotossintetizantes durante a desidratacdo. Se o caule for
impedido de curvar-se durante a desidratacgdo, aumenta o
grau de fotecinibigdc e de fotoxidacdo da clorofila, que
podem resultar na perda da atividade do fotossistema ITI

{PSII) (LEBKUECHER & EICKMEIER, 1991). Esses dados estdo de
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acordo com os observados para N. plicata, indicando que a
contragdo da fcolha pode ser interpretada como um mecanismo
para proteger o aparato fotessintético.

Folhas de N. plicata quandc dessecadas em condicdes de
UR muito alta, préximas a 100%, permaneceram verdes e
perderam a capacidade de revivescer, quando reidratadas.
Essas observa¢des indicam que nessas condicgdes, onde a
perda de agua & excessivamente lenta, as folhas néo

percebem a desidratagdo a tempo de iniciar os mecanismos de

protegdo contra os danos da dessecacdo. A degradacdo da
clorofila parece ser um desses mecanismos, tornando-se
essencial para gue a folha permanega viavel e possa retomar
o metabolismo na reidratacio.

A estratégia de evitar ou limitar a fotoinibicdo e a
fotoxidagdo da clorofila & particularmente importante para
as plantas revivescentes, onde os periodos de
disponibilidade hidrica sdo as vezes de curta duracdoc e o©s
danos induzidos por aumento da irradidncia podem limitar o
ganho de carbono, a longo prazo (LEBKUECHER & EICKMEIER,
19%91). Varios sistemas de reacdo servem para minimizar os
danos fotoinibitérios, capturando ou evitandc a formacdo de
radicais livres e de outras moléculas reativas,
particularmente aquelas derivadas de 0O, (KRAUSE, 1988).

A presenga de carotendides nos aparatos

fotossintéticos é essencial para proteger as células dos

efeitos prejudiciais de luz e 0, (SIEFERMANN-HARMS, 1987;

DALTON, 1995). O carotendide PB-caroteno pode servir

47



parcialmente como um pigmento de absorcgdo de luz, porém,
sua fungdo principal parece ser a protecdo da clorofila a
da fotoxidag¢do (LICHTENTHALER, 1987), funcionando também
como defesa antioxidante nos cloroplastos e impedindo a
peroxidacdo de lipidios das membranas (DALTON, 1995;
SMIRNOFF, 1995). Existe um grande numero de trabalhos
correlacionando fotoprotecdo com o aumento do contetido do
carctenéide zeaxantina nos tilacédides (DEMMING~ADAMS, 1990;

BRESTIC et al., 1995). O contendo de zeaxantina aumenta em

S. lepidophylla durante a dessecacdo, indicande uma via de
fotoprotecdo do PSII de danos fotoinibitérios (EICKMEIER et
al., 1993).

Durante o processo de dessecacdo, folhas destacadas de
B. gentiancides apresentaram uma queda de 24% no seu
contetdo de clorofila e pouca alteracdoc no conteddo de
carotendides e folhas de V. nivea perderam 30% de sua
clorofila total e 22% de seus carotendides totais.
Entretanto, observag¢des em campo e indugdo de estresse
hidrico em casa de vegetacdo mostraram gue as folhas de
plantas intactas dessas espécies tornam~se amarelas quando
desidratadas e, portanto, rerdem grande parte da clorofila.
A velocidade da perda de Agua influencia na degradacdo da
clorofila (GAFF & CHURCHILL, 1976), entretanto, nio deve

ser o fator determinante dos resultados observados nesse

estudo, para B. gentianocides e V. nivea, uma vez que as
folhas dessas espécies passaram por um processo

relativamente lento de desidratacao. Provavelmente, a
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degradacdo da clorofila nessas espécies depende de algum
sinal enviado pelas raizes ou outras partes da planta no
inicio do estresse, o que ndo ocorre quando as folhas sdo
desidratadas separadas da planta (destacadas).

Sob condig¢des de laboratério, folhas destacadas de N.
plicata perderam 82% de sua clorofila total e somente 26%
de seus carotendides totais. Uma perda similar de clorofila
foi wverificada durante a dessecacdio de outras espécies

revivescentes como Borya nitida (87%) (HETHERINGTON &

SMILLIE, 1982} e Xerophyta scabrida, que perdeu 85% de sua
clorofila total e 62% de seus carotenéides totais (TUBA et
al., 1996). A preservacdo da maior parte dos carotenédides
nas folhas dessecadas de N. plicata pode ter um papel
essenclial na reorganizagdo do aparato fotossintético como
um todo, no processo de reidratacdo (TUBA et al., 1993b).
burante os processos de dessecagdo e reidratacdo
ocorrem mudangas ultraestruturais que sustentam a
necessidade de um sistema protetor eficiente, que é
exclusivo de tecidos tolerantes a dessecacdo e pode ajudar
a restabelecer funcgdes normais apds a reidratacdo
(SCHNEIDER et al., 1992) . Cbservacdes ao nivel de
ultraestrutura revelaram que a dessecagdo induziu a
desorganizagdo de tilacdéides em folhas de N. plicata,
porem, nicleo e nucléolo mantiveram sua integridade
(ROSSETTO, 1997). ObservacBes semelhantes foram verificadas

em outras espécies peciloclorédfilas como B. nitida (GAFF et
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al., 1976), X. villosa (HALLAN & GAFF, 1978) e X. scabrida
(TUBA et al., 1993a), indicando que a integridade do
material genético da célula, retida durante a dessecacdo,
pode ser um importante aspecto da tolerdncia & dessecacdo
{BEWLEY, 1979).

Felhas dessecadas de B. gentianoides n3o apresentaram
alteragbes de forma e de cor quando em contato com a Aagua,
mostrando sensibilidade & dessecacdo. Folhas de V. nivea

expandiram-se e apresentaram uma coloracgdo escura quando

reidratadas. Folhas dessecadas de N. plicata, completamente
contraidas e apresentando uma coloracao amarelada,
mostraram expans@o foliar e tornaram-se verdes apds a
reidratacgdo, exibindo um conteldoc normal de clorofilas e de
carotendides totais e aparéncia similar a de folhas
hidratadas, antes da dessecacdo. Resultados semelhantes aos
obtidos para N. plicata também foram observados em outras
espécies revivescentes de Velloziaceae como Vellozia
schnitzleinia (OWOSEYE & SANFORD, 1972), X. villosa (HALLAN
& GAFF, 1978} e X. scabrida {(TUBA et al., 1993a), bem como
em espécies de outras familias como Trilepis pilosa
(Cyperaceae) (HAMBLER, 1961} e B. nitida (Liliaceae) (GAFF
& CHURCHILL, 197¢).

Fotossintese e respiracdo sdo processos metabdélicos
complexos que dependem da integridade funcional das
membranas (SCHWAB et al., 1989). As funcdes metabdlicas tém

sensibilidade diferenciada ao estresse; o) pProcesso
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respiratério é mais resistente & desidratacdc do que a
fotossintese, tanto em espécies sensiveis, COomo en
tolerantes & dessecacdo (SCHWAB et al., 1989). Altas
concentragdes de proteinas do estroma, que cristalizam com
conteddo de &agua celular ainda relativamente alto, podem
ser a causa dessa susceptibilidade do pProcesso
fotossintético (KAISER, 1987).

Em folhas destacadas das trés espécies investigadas
nesse estudo, a fotossintese mostrou-se muito mais sensivel
a dessecacdo, do que a respiracdo. A atividade
fotossintética de folhas destacadas de B. gentiancides, de
V. nivea e de N. plicata, diminuiu rapidamente com o
estresse de dessecacgdo, ndo havendo muita diferenca entre
as espécies. Em folhas de B. gentiancides, a respiracdo no
escurco apresentou uma redugdo marcante, acompanhando a
diminuicido do CRA, apesar de mais lenta do que a diminuicéo
da fotossintese. Entretanto, nas folhas de V. nivea e de N.
plicata, a respiracdo manteve-se préxima aos valores
maximos até CRA de aproximadamente 50%, diminuindo
rapidamente em folhas com CRA abaixo de 40%.

Respostas similares &s encontradas para V. nivea e N.
plicata foram observadas para algumas espécies
revivescentes. Em folhas destacadas de C(Craterostigma
plantagineum a respiracdo no escuro foi independente do

estresse hidrico, tendo um declinio répido apenas quando as

folhas atingiram CRA abaixo de 25%, enquanto a fotossintese
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calu rapidamente, durante a fase inicial da desidratacéo
(SCHWAR et al., 1989). Em X. scabrida a taxa de
feotossintese diminuiu rapidamente com a perda de
turgescéncia, enguanto a respiragdo decresceu lentamente
(TURA et al., 1996).

Folhas dessecadas de B, gentianoides nao apresentaram
retomada do metabolismo, gquando em contato com agua.
ObservacBes em campo mostraram gue essa espécie, apesar de

ocupar preferencialmente fendas de rocha, onde o substrato

¢ relativamente mais profundo, estd sujeita a periodos de
seca severa, gquando suas folhas se desidratam e morrem.
Entretanto, a planta mantém o meristema vivo, que rebrota
gquando a &gua torna-se novamente disponivel no ambiente.
Observacdes semelhantes foram feitas por ROSSETTC (1997),
em experimentos acompanhados em casa de vegetacgdo, que
mostraram ¢ aparecimento de folhas novas em plantas secas,
apdés quatro semanas de irrigacdo. Portanto, pode-se inferir
que, apesar das folhas de B. gentianoides ndo serem
tolerantes & dessecacdo, a planta apresenta uma estratégia
para sobreviver ac¢ periodo seco, podendo retomar a
atividade meristematica apdés o inicic das chuvas e manter-
se no ambiente.

Durante a reidratacdo de folhas destacadas de V. nivea

ocorreu um aumentce do CRA acompanhado pela retomada da

arividade respiratéria, porém, a taxa de consumo de O
diminuiu gradativamente com o aumento do CRA. Na presenga

de luz ocorreu  apenas consumo  de Oa, ndc  havendo
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recuperacdo do metabolismo fotossintético. Esses resultados
mostram que as folhas de V. nivea, apesar de retomarem o
metabolismo, ndo conseguem manté-lo, indicando que folhas
destacadas dessa espécie apresentam algum impedimentc para
o mecanismo de revivescéncia e confirmam os resultados
obtidos para os outros paré&metros analisados neste estudo.
A observacdo de gue folhas de mulitas espécies
revivescentes sé sobrevivem a dessecac¢do na planta intacta

(NAVARI-1ZZ0O et al., 1995), sugere que as folhas de V.
nivea, provavelmente, necessitam de algum sinal da planta

para ativar seus mecanismes de protecdo aos danos causados
pela desidratacdo. A degradacdo da clorofila pode ser um
desses mecanismos, uma vez gue ela ocorre na planta
intacta, mas ndo em folhas destacadas.

O acido abscisico pode ser um importante componente
das respostas & seca em muitas plantas, movendo-se das
ralzes para a parte aérea, para regular o metabolismoc em
funcdo da disponibilidade hidrica (DAVIES & ZHANG, 1991). 0O
ABA estéd envolvido no controle de processos fisioldgicos e
seu papel principal pode ser o de preparar o tecido para
entrar em um novo estado fisiolégico, mudando a direcgdo do
metabolismo celular (HETHERINGTON & QUATRANO, 1991). Varios
trabalhos mostram que a desidratac8o de células vegetails

pode levar a uma acumulacdo de ABA (DAVIES et al., 1994;

TENHUNEN et al., 1994; LESHEM & KUIPER, 1996) que,

provavelmente, serve como um mecanismo de percepgdo do
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inicic do estresse hidrico e um gatilho de respostas
adaptativas (GAFF & LOVEYS, 1984).

A aplicacdo exdégena de ABA pode aumentar a toleridncia
4 dessecagdc e estimular a degradacdo da clorofila durante
a desidratacdo (GAFF & LOVEYS, 1984), bem como diminuir a
liberacdo de eletrdélitos em  espécies tolerantes a
dessecacdoc (REYNQOLDS & BRBEWLEY, 1993b). Em folhas de V.
nivea o ABA pode ser o sinal que determina a ativac8o de
mecanismos de protecéo ao estresse de dessecagdao,
desencadeandc as respostas de revivescéncia. Nesse caso, as
folhas dependeriam dc transporte de ABA produzidoc na raiz,
o) que pode explicar o} comportamento fisiolégico
intermedidrio apresentado pelas folhas destacadas dessa
espécie, ao estresse de dessecacgdo.

Em folhas reidratadas de N. plicata a respiracéo
comega rapidamente apdés a imersdc em Agua, enquanto a
fotossintese é retomada algum tempo depois. O processo
respiratdério torna-se rapidamente ativo e totalmente
operacional antes das folhas atingirem a turgescéncia
total, enquantoc a fotossintese aumenta lentamente e s6
recupera sua atividade apds as folhas estarem totalmente
hidratadas. Resultados semelhantes foram observados para
outras espécies revivescentes como C. plantagineum (SCHWAB

et al., 1989} e X. scabrida (TUBA et al., 1994), onde a

recuperacdo da respiracdo fol réapida e a da fotossintese

mais lenta.
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Em plantas tolerantes & dessecag¢do, quando a Agua
torna-se novamente disponivel, o complexo respiratdric &€ o
primeiro a ser reativado. A respiracdo produz energia para
a reorganizacdoc do sistema fotossintétice, bem comec para a
reorganizac¢8o morfoldgica e metabdlica das células (GAFF et
al., 1976). Uma comparacdc geral da atividade enzimatica,
em frondes dessecadas de $. lepidophylla, indica que as
enzimas do processo fotossintético sdo menos conservadas do
que as enzimas respiratérias e essa diferenca pode explicar
a répida retomada da respiracdo e o atraso no
desenvolvimento da atividade fotossintética verificada
nessa e em outras espécies revivescentes, durante a
reidratacdc {(HARTEN & EICKMEIER, 1986). Esses resultados
indicam que, enquanto a conservacido de enzimas pode ser
importante na reativacdo dos processos fisioldgicos, a
sintese de novo de algumas enzimas, durante a reidratacéo,
também contribul para a total recuperacdo fisioldégica de
plantas tolerantes a dessecacdo (HARTEN & EICKMEIER, 1986).

Estudos ultraestruturais mostraram que em tilacdides
de B. hygroscopica, uma espécie revivescente, ocorre um
aumento de lipidios neutros durante a seca e uma diminuicdo
na reidratagdo, indicando que as reservas lipidicas sédo
usadas para reparacdo da respirac¢do, tdo logo a agua esteja

disponivel (NAVARI-IZZO et al., 1995). ROSSETTO (1997}

verificou a presenca de gldébulos osmiofilicos,
provavelmente de natureza lipidica, no citoplasma de folhas

de N. plicata, enquanto em B. gentianoides oS mesmos

55



encontram-se dentrc do vactolo. Esta pode ser uma forma de
conservacdo de lipidios dentro das células, que podem ser
utilizados em casc de necessidade de substrato para a
producdoc de energia ou para a produgdoco de mnembranas
(PEARCE, 1982; STEPONKUS, 19845, 0 fato de granulos
osmiofilicos de células hidratadas de B. gentianoides
estarem dentro do vaciuolo, pode dificultar ¢ acesso e a
utilizacdo dessas reservas para a produgdo de membranas

(ROSSETTC, 1997). Portanto, o mecanismo de reparacic das
membranas pode ser menos eficiente em B. gentianoides do

que em N. plicata, culas reservas lipidicas encontram-se no
citoplasma.

Pelas observactes de fotossintese e respiracdo fica
claro que mesmo as plantas revivescentes ndo escapam dos
danos durante a dessecacdo. Enquanto a mitocédndria parece
ser bem protegida, a julgar pela sua atividade durante os
processos de dessecagdo e reldratacdo, as membranas dos
tilacdides sofrem alteragdes durante a desidratacdo, que
tornam-se aparentes pelo atraso na recuperacdo da atividade
fotossintética durante a reidratacido (SCHWAB et al., 1989).
Portanto, plantas revivescentes pecilocloréfilas, como N.
plicata, precisam ter a capacidade de perdern e
ressintetizar clorofilas e consequentemente, de recuperar a
funcionalidade do aparato fotossintético (TUBA et al.,
19%3a).

Esse estudo revelou que as espécies de Velloziaceae

investigadas, apresentam diferentes estratégias para
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manterem-se em seu ambiente natural e que suas folhas tém
sensibilidade diferenciada ao estresse de dessecacdo.
Folhas destacadas de B. gentianoides s&o sensiveis a
dessecag¢do, porém, a planta sobrevive ao estresse hidrico,
mantendo o meristema vivo e apresentandc folhas novas
gquando a agua torna-se disponivel. Folhas destacadas de N.
plicata sdo tolerantes a dessecacgédo, tornando-se
metabolicamente ativas apdés o contato com a Agua,

independente de qudo severo e extenso seja ¢ periodo seco.

As folhas de V. nivea apresentaram resultados que sugeren
uma posicgdo intermedidria nesta classificacgdo. A manutencdo
da integridade das membranas, indicada pelos dados de
condutividade e de absorbdncia, um requisitc basico para a
manutencdo das fungdes fisioldgicas e a retomada do
processo de respiragdo na reidratacdo, apesar de ndo ter
havido uma recuperacdo do metabolismo, indicam um potencial
de tolerédncia das folhas de V. nivea a dessecacdo. O ABA
pode ser o sinal que determina a ativacio de mecanismos de
protegdo ao estresse por dessecacdo, em plantas intactas
dessa espécie.

Esse gradiente de respostas ao estresse hidrico,
observado nas trés espécies, pode ter sua origem na
diferenca entre os Thabitats ocupados pelas mesmas.

Barbacenia gentianoides ocorre preferencialmente em fendas

de rochas, onde o substrato é mais profundo e a radiacdo

mencs intensa, fatores que contribuem para uma menor

evapoctranspiracéo. Isso permite que as plantas s
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experimentem déficit hidrico quando a seca é prolongada e
que a perda total das folhas seja um evento esporadico na
vida dessa espécie. Os individuos de V. nivea ocupan
afloramentos rochosos expostos a luz sclar direta,
geralmente em altitudes elevadas, onde ocorre acentuada
condensagdo da umidade do ar. Além disso, as folhas de V.
nivea sd8o muito pilosas, caracteristica importante para
reduzir a transpiracdo e gue permite também a adsorcido e

absorgdc da &agua disponivel no ar atmosférico. Desse modo,

a deficiéncia hidrica para essa espécie é& um processo
sazonal, gque se instala gradativamente, ¢ gue pode permitir
a preparagdce dos tecidos da planta para a dessecacdo.
Nanuza plicata ocupa pareddes rochosos ingremes e
totalmente expostos & radiagdo solar, com substrato
bastante reduzido. Esses fatores determinam flutuacdes
imprevisiveis na disponibilidade de &gua, as quais podem
provocar mudangas dréasticas no contetude hidrico das
ceélulas. Portanto, essa espécie depende de mecanismos
fisicldégicos relativamente rapidos e eficientes, que
preparem os tecidos para manterem-se viavels, durante os
periodos intermitentes de seca. Essas observacdes sugerem
que os ambientes ocupados por essas espécies proporcionam
pressdes seletivas diferenciadas, que atuam como agentes

determinadores dos comportamentos fisioldgicos evidenciados

nesse estudo.
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Conclusdes

O estresse por dessecagio em folhas destacadas de B.
gentianoides, V. nivea e N. plicata foi caracterizado por
aumento na liberacdoc de eletrdlitos e de solutes orgadnicos,
gque sugere alteracdes na permeabilidade das membranas
celulares durante a dessecacdo. Essas alteracdes foram mais
marcantes em B. gentianoides, indicando danos irreversiveis

em suas membranas.

Durante a dessecacdo ocorreu uma reducdo rapida da
taxa de fotossintese e lenta da respiracdo, evidenciando
uma maior sensibilidade do processo fotossintético em
relacdo a respiracdo, nas espécies analisadas.

Durante o processo de reidratacdo ficou evidenciado
gue folhas destacadas de B. gentianoides séo sensiveils a
dessecagdo e que folhas de N, plicata sd¢ tolerantes,
engquanto folhas destacadas de V. nivea mostraram um
compertamento intermediédrio.

A reducdo da liberagdo de solutos e a retomada parcial
dos processos metabdélicos em folhas destacadas de V. nivea,
durante a reidratac¢do, sugerem gue as mesmas tém capacidade

potencial de recuperagdo, provavelmente controlada por um

sinal hormonal da planta intacta.
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