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RESUMO

A absorcdo foliar de d4gua tem um papel importante na fisiologia de algumas espécies,
principalmente aquelas que ocorrem em ambientes com presenca de neblina. A neblina
pode ser a unica fonte de dgua para uma determinada vegetacdo, principalmente na
estacdo seca, tornando essa condicdo climitica uma fonte alternativa de dgua para a
vegetacdo. Assim, o objetivo desta tese foi avaliar atributos ultraestruturais,
fisiologicos, bioquimicos e fenoldgicos de espécies com diferentes capacidades de
absorc¢do foliar de 4gua que ocorrem em ambientes sujeitos a neblina. Foi verificado que
a composi¢do quimica da cuticula e a proporcdo de componentes da parede celular
interferem na absor¢do foliar de dgua. A assimilacido de carbono €, momentaneamente,
afetada pela absorcdo foliar de 4gua, mas com diminui¢do na perda de 4gua pela
transpiracdo. O status hidrico, avaliado a partir do potencial hidrico, foi beneficiado pela
absorc¢do foliar de dgua, demonstrando valores similares de potencial hidrico na estagdo
chuvosa e na estacdo seca com neblina. A absorcdo foliar de dgua aumentou a
termotolerancia, diminuiu a possibilidade de fotoinibicdo e melhorou o sistema
antioxidante, principalmente nas espécies que absorvem grande quantidade de dgua. A
presenca de neblina, juntamente com a absor¢cdo de 4gua pelas folhas interfere na
fenologia de uma espécie decidua, retardando a queda de suas folhas. Assim,
concluimos que a absorcdo foliar de agua, principalmente de neblina tem um papel
fundamental para a manutencdo de varias plantas em seus habitats naturais; além disso,
a estratégia de absorver maior quantidade de 4gua, apesar de lentamente seria a melhor
estratégia para as plantas lidarem, a longo prazo, com as mudangas climéaticas
previsiveis.

Palavras-chave: neblina, absorc¢do foliar, fotossintese, cuticula, fenologia



ABSTRACT

Foliar water uptake plays an important role in the physiology of some species,
especially those that occur in foggy environments. Fog may be the only source of water
for some particular vegetation, especially in the dry season, making the occurence o fog
an alternative source of water for the vegetation. Thus, the objective of this thesis was to
evaluate ultrastructural, physiological, biochemical and phenological attributes of plant
species with different leaf absorption capacities that occur in environments subjected to
fog. The chemical composition of the cuticle and the proportion of cell wall components
interfere with leaf water uptake. Carbon assimilation is momentarily affected by leaf
water absorption, but there has been a decrease in water loss through transpiration. The
water status, evaluated through water potential, was benefited by leaf water uptake,
demonstrating similar values of water potential in rainy season and in dry season with
fog. Foliar water uptake increased thermotolerance, reduced the possibility of
photoinhibition and improved antioxidant system, especially in species that absorb a
large amount of water. The presence of fog, along with the absorption of water by the
leaves, interferes with the phenology of a deciduous plant species, delaying the fall of
its leaves. Thus, we conclude that leaf water uptake, especially fog, plays a key role in
maintaining various plants in their habitats. The strategy of absorbing more water,
although slowly, would be the best strategy for plants in the long term to cope with
possible climate changes.

Keywords: fog, leaf absorption, photosynthesis, cuticle, phenology



INTRODUCAO GERAL

Diferentes estratégias moleculares, fisioldgicas e bioquimicas sdo acionadas,
rapidamente ou mais tardiamente, quando as plantas enfrentam estresse por falta de
dgua. Algumas das estratégias podem ser facilmente observadas, quando, p.ex., plantas
perdem &4gua pelos estdmatos na busca pelo equilibrio do status hidrico foliar.
Analogamente, vem sendo demonstrado que existem diferentes estratégias de captura de
agua pelas folhas, o que caracteriza 0 movimento contririo da dgua ao fluxo no sistema
solo-planta-atmosfera. Esta absorcdo foliar acontece quando a &4gua ultrapassa a
superficie da folha em resposta ao gradiente de potencial hidrico difundindo-se para os
tecidos internos da folha (Gouvra & Grammatikopoulos 2003). A absorcao foliar de
agua pode ocorrer durante e logo apds as diversas formas de precipitacdo, como a
neblina.

Um exemplo de ecossistema tropical no qual a neblina € um evento atmosférico
frequente € o campo rupestre ferruginoso, que ocupa nos topos de morros, em geral com
altitudes acima de 1000 metros, no Quadrilatero Ferrifero. Devido a marcada
sazonalidade de precipitacio de chuvas e pela presenca de fisionomias campestres
ocorrendo sobre afloramentos rochosos ricos em ferro como itabiritos ou cangas, ou
seja, predominantemente sobre solos rasos e descontinuos, acredita-se que a vegetacao
sobre campos rupestres ferruginosos experimente periodos de déficit hidrico durante a
estacdo seca (Benites et al. 2003). J4 foi visto que nos periodos sem neblina, ambientes
tropicais de altitudes podem ser considerados é&ridos, caracterizados por uma alta
demanda evaporativa (Leuschner, 2000).

A absorcao foliar de agua, a partir de agora referida como FWU (em inglés “foliar
water uptake”), pode proporcionar uma vantagem ecoldgica para as plantas que ocorrem

em locais que apresentam déficit hidrico, pelo menos sazonalmente, desempenhando
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papel importante na sua sobrevivéncia e crescimento (Limm et al. 2009; Eller et al.
2013). Das 1100 espécies estimadas para os campos rupestres ferruginosos (Jacobi e
Carmo, 2012), foi verificado que pelo menos onze espécies t€ém capacidade de absorver
agua pelas folhas, mas com diferentes estratégias para esta entrada de agua. Algumas
espécies absorvem agua rapidamente em quantidades menores enquanto outras espécies
absorvem agua lentamente em quantidades maiores (Boanares et al. 2018 a, b). Como
existe um consenso de que FWU pode ser a norma e ndo a exce¢ao em plantas (Berry et
al. 2019), é de extrema importancia o conhecimento mais aprofundado sobre como
ocorre e o que influencia este mecanismo nas diferentes espécies de plantas.

Desta forma, o objetivo desta tese foi responder se diferengas nas caracteristicas
ultraestruturais da folha interferem na capacidade de FWU e se essas diferentes
capacidades influenciam parametros ecofisioldgico e ecossistémicos das espécies
estudadas. A tese € apresentada na forma de 7 capitulos conforme os objetivos
propostos a seguir:

Como a cuticula é a primeira barreira fisica para a entrada de agua na folha, o
Capitulo 1 aborda a relagdo da composicdo quimica da cera cuticular e das
ornamentacdes da cera epicuticular com as diferentes capacidades de FWU.
Considerando que a parede celular é a proxima barreira fisica a FWU, o Capitulo 2
verifica a relagdo entre a composicdo quimica da parede celular, quanto aos seus
componentes estruturais, pectinas e celulose, com as estratégias de FWU. Uma vez
avaliada a interferéncia da quimica da cuticula e dos componentes da parede celular nas
diferentes estratégias de FWU, o objetivo seguinte foi responder como estas estratégias
podem interferir na fisiologia destas espécies. Assim, o Capitulo 3 avalia se as
diferentes estratégias de FWU podem interferir no balanco hidrico e de carbono das

espécies ao longo de um ano, contemplando as estacdes climéaticas seca e chuvosa. A
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premissa central deste capitulo é de que as mudancas climéticas globais podem interferir
no regime hidrico e térmico nos diferentes ecossistemas. Por isso, o Capitulo 4 aborda
diferentes estratégias de FWU e sua relagdo com as respostas de termotolerancia e de
fotoinibi¢do. No Capitulo 5, verifica-se se as mesmas estratégias de FWU podem
minimizar o metabolismo oxidativo induzido pelos respectivos estresses ambientais,
regime hidrico e amplitude térmica.

Uma vez entendido como parametros ultraestruturais e fisioldgicos podem interferir
na FWU de espécies de um ambiente tropical de altitude, partimos para verificar alguns
desses parametros em plantas com diferentes respostas a presenca de neblina em um
ecotone Mediterraneo - Temperado. Neste ambiente, ja foi verificado uma reducdo dos
eventos de neblina, impactando de forma distinta o crescimento destas espécies.

Desta forma, outro objetivo da tese foi verificar a importancia da FWU e da neblina
na ecofisiologia de espécies ocorrentes neste ecotone tendo como cendrio questdes
sobre Mudancas Climaticas Globais. Assim, no Capitulo 6 verificamos se a ocorréncia
de neblina e, consequentemente, sua absorcdo pelas folhas interfere na fisiologia e
fenologia de duas espécies que coexistem no ecotone Mediterraneo-Temperado.

Por fim, o Capitulo 7 propde uma abordagem multidisciplinar focando na genética,
ultraestrutura, anatomia, fisioloiga e ecologia buscando o maior entendimento do fluxo
reverso de 4gua atmosfera-planta-solo, contrario ao que se observa na literatura classica

considerando o sistema solo-planta-atmosfera.

Assim, os objetivos especificos foram:
- Avaliar se a composi¢ao quimica e a ornamentacdo da cuticula interferem na FWU
- Avaliar se as diferentes propor¢des de celulose e pectina na parede celular interferem

na FWU
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- Verificar se as diferentes capacidades de FWU influenciam no balanco hidrico e de
carbono e na termotolerancia das espécies.

- Analisar se o metabolismo oxidativo tem relacio com as distintas capacidades de
FwU.

- Verificar o comportamento fisioldgico e fenolégico de espécies com distintas

respostas a presenca de neblina.
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Lista de abreviaturas

FWU - foliar water uptake
LWU - leaf water uptake
CW - cuticular wax

EW - epicuticular wax
Crax -

k - foliar water absorption speed

maximum leaf water absorption

C,axl - total amount of water leaf lost
k" - water leaf lost speed

GLM - General Linear model

LMM - linear mixed model

HGA - Homogalacturonans

RG - rhamnogalacturonans

LEM - leaf specific mass

LSA - leaf specific area

RWC - relative water content

WSD - water saturation deficit

A - net CO, assimilation

E - transpiration

gs - stomatal conductance

Ci /Ca - internal carbon and ambient carbon
ratio

WUE - water-use efficiency

iWUE — intrinsic water-use efficiency

Yw — water potential
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PD ds - Predawn dry season

PD ds fog - Predawn dry season with fog
MD ds - Midday dry season with fog
MD ds fog — Midday dry season with fog
PD rs - Predawn rainy season

MD rs - midday rainy season

SPAC - soil-plant-atmosphere continuum
Fv/Fm - potential quantum yield of
photosystem II

Tso - temperature of Fv/Fm 50% decline
PSII - photosystem II

ROS - reactive oxygen species

CAT - catalase

SOD - superoxide dismutase

APX - ascorbate peroxidase

LQ - species that absorb less water more
quickly

MS - species that absorb more water more
slowly

PRI - photochemical reflectance index
NDVI - normalized difference vegetation
index

APSC — atmosphere-plant-soil continuum



CONSIDERACOES FINAIS

As plantas t€m capacidades distintas de absorver dgua pelas folhas (foliar water uptake —
FWU) e essa caracteristica decorre de atributos particulares de cunho morfolégico, anatémico e
ultraestrutural. Esses atributos, consequentemente, contribuem para as diferentes respostas
ecofisioldgicas, de cariter bioquimico e fenoldgico. A possibilidade de absorver dgua pelas
folhas pode influenciar na sobrevivéncia de espécies de um determinado ambiente,
principalmente mediante as mudangas no regime de precipitacdo preditas nos modelos
climaticos globais. Utilizando dois ecossistemas (Campo rupestre ferruginoso e ecotone-
mediterraneo-temperado) e também sete espécies com diferentes capacidades de absorcao foliar
de 4gua podemos verificar a influéncia da FWU em todos os atributos descritos acima e a
importancia da neblina para a ocorréncia destas espécies nestes dois ambientes.

Quanto a ultraestrutura celular, foi mostrado que existe relacdo entre as ornamentacdes de
cera epicuticular, composi¢cdo quimica da cera cuticular e da parede celular com as diferentes
capacidades de FWU. Verificou-se que a proporcdo dos componentes da cera e da parede
celular interfere nas diferentes estratégias de absorver agua rapido, porém em menor quantidade
ou mais lentamente, mas em maior quantidade. Como perspectivas, o isolamento da cera
cuticular para analises mais aprofundadas da permeabilidade cuticular permitirdi o maior
entendimento do fluxo reverso de 4gua na epiderme das folhas.

Embora a FWU tenha interferido negativamente na assimilacdo de CO,, essa interferéncia
foi breve e evitou a perda de 4gua através da transpira¢do, aumentando o status hidrico da planta
na estacdo seca, onde a unica forma de precipitagdo € a neblina. A neblina demonstrou ter um
papel fundamental na melhoria do status hidrico das espécies na estacdo chuvosa e
principalmente na estagc@o seca na presenca de neblina.

Verificou-se que entre as estratégias de FWU, as espécies que absorvem lentamente uma
quantidade maior de agua (7. laniflora, P.heteromallum, M. corallina, e E. erytrhopappus)

tiveram melhor desempenho fotossintético com maior aumento da termotolerancia e diminui¢ao



e/ou desaparecimento da fotoinibicdo comparado com as espécies que absorvem agua mais
rapidamente, mas em menor quantidade (O. pulchella, B, variabilis e L. australis). O
metabolismo oxidativo também foi associado as estratégias de FWU. As espécies que
apresentam a estratégia de maior velocidade de absor¢do foram também as mais sensiveis, ja
que houve aumento de espécies reativas ao oxigénio comparado com aquelas que possuem a
estratégia de absorver mais lentamente maior quantidade de agua.

Ja foi demonstrado indiretamente em alguns destes parimetros (trocas gasosas, eficiéncia
fotossintética, termotolerdncia e metabolismo oxidativo) e diretamente através de medidas de
potencial hidrico das plantas na estacdo seca com neblina, a importancia da neblina no campo
rupestre ferruginoso. Assim, visando avaliar a importincia da neblina em outro ecossistema,
foram utilizadas duas espécies do ecdtone mediterranico e temperado, visto que pesquisas da
Universidade Autdonoma de Barcelona, verificaram diferentes respostas no crescimento dessas
espécies em relacdo a neblina. Como esperado, foram mostrados respostas fisioldgicas
diferentes em relacdo a prevenc¢do de fotoinibi¢do e melhora dos indices vegetativos na presenca
de neblina. Além disso, foi visto a interferéncia da neblina na fenologia de Fagus sylvatica até
entdo nunca verificado, ou seja, a manutencdo das folhas de uma espécie decidua em condigdes
de estresse hidrico minimizado pela ocorréncia de neblina. Com a diminui¢do nos eventos de
neblina, ocorre uma aceleragdo da queda foliar. Para finalizar, compilamos todas as principais
vias de entrada de dgua a partir das folhas para aprimorar o modelo o ciclo da dgua no sistema
atmosfera-planta-solo.

Em conclusdo, as plantas que apresentaram a estratégia de absorver lentamente maior
quantidade de dgua tiveram maior sucesso nos pardmetros fotossintéticos, na termotolerancia e
no metabolismo oxidativo comparado com as espécies que absorvem agua mais rapidamente
mas em menor quantidade. Assim, o conhecimento de como cada estratégia interfere nestes
atributos ajudara na escolha de espécies mais adaptadas aos futuros cenarios climaticos para a
revegetacdo destes ecossistemas, e também contribuird na previsdao do cendrio das possiveis

mudancas na paisagem e quais as espécies serdo mais susceptiveis ou tolerantes a essas



mudancas. Foi demonstrado que a neblina tem um papel importante para todas as espécies
estudadas nos distintos ecossistemas (7. laniflora, P.heteromallum, M. corallina, E.
erytrhopappus, O. pulchella, B, variabilis, L. australis, F. sylvatica e Q. ilex), sendo um

fendbmeno meteoroldgico importante e necessario para a sobrevivéncia destas plantas.



EPILOGO

Voar com asa ferida?
Abram alas quando eu falo.
Fiz, pequeno, quando o tempo estava todo do meu lado e o que se chama passado,
passatempo, pesadelo so me existia nos livros.
Feliz, depois, dono de mim, quando tiver que escolher entre um abismo, o comego, e
essa historia sem fim.
Asa ferida, asa ferida,
Meu espaco, meu heréi. A asa arde. Voar, isso ndo doi.

Paulo Leminski

A maior riqueza do homem é sua incompletude.
Nesse ponto sou abastado.
Palavras que me aceitam como sou
— eu ndo aceito.

Nao aguento ser apenas um sujeito que abre
portas, que puxa vdlvulas, que olha o
relégio, que compra pdo as 6 da tarde, que vai
ld fora, que aponta ldpis, que vé a uva etc. etc.
Perdoai.

Mas eu preciso ser Outros.

Eu penso renovar o homem
usando borboletas.

Manoel de Barros

E valeu a pena!!!



