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"A natureza é o unico livro que oferece um conteralmso em todas as suas folhas"
(Goethe)

“Onde ha duvida, ha liberdade”
(Platéo)
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Resumo

Para crescer e se reproduzir, as hemiparasitasndestebem-sucedidas na competicdo com
as hospedeiras pelos recursos hidricos e nutrietaiesar diferengcas na composi¢cdo quimica da
seiva do xilema e competir com a copa dessas peldNb cerrado, hemiparasitas também devem
lidar com a hiperacumulacdo de aluminio, que ocemne algumas familias de hospedeiras. O
objetivo desse estudo foi compreender as difereastsatégias das plantas hemiparasitas em
hospedeiras acumuladoras e ndo acumuladoras decAmearar individuos parasitados e nao
parasitados a fim de verificar os provaveis pregido parasitismo nessas espécies. Para tal, foram
medidos diversos parametros fisiolégicos, visara@@aaterizar a aquisicdo de agua e nutrientes e
assimilacéo de carbono nesses individuos. O edtiidealizado na Reserva Ecoldgica do IBGE,
em Brasilia -DF, onde foram amostrados 15 indivéddeMiconia albicans espécie acumuladora
de Al, sendo 5 deles parasitados d@hthirusa ovatab parasitados confsittacanthus robustug
5 nado parasitados, como controllém disso, foram escolhidos 5 individuos Bgrsonima
verbascifolia,uma espécie ndo-acumuladora de pdrasitados cor®. ovatae 5 individuos néo
parasitadosAs plantas parasitas apresentaram maiores coacéas foliares de K que as plantas
hospedeiras. Houve correlagédo entre as concensrdgligres das parasitas e das hospedeiras para
Ca, Mg, Mn, Cu e Al em pelo menos uma estacao.sAttmcentracdes de Al foram encontradas
nas folhas e nas sementesRlerobustusEm P. ovata,apesar das altas concentracdes de Al nas
folhas, quando em hospedeiras acumuladoras, natesmao houve acumulo, indicando que esse
metal deva ser provavelmente imobilizado na fols.plantas hospedeiras apresentaram maior
namero total de folhas, area foliar especifica,ones taxas de fotossintese maxima e assimilagéo
de CQ em base de massa, fotossintese bruta, concenttagdorofila, eficiéncia no uso da agua, e
valores de potencial hidrico, e menores taxas spireg£do que as plantas parasitas. Apesar da
diferenca entre os valores diarios de condutarstizn€tica, ndo houve diferenca entre parasitas e

hospedeiras quanto a transpiracdo foliar nem guamondutancia estomética em,s Também
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foi observado uma tendéncia a respostas coordenddagechamento estomatico entre as
hospedeiras e as hemiparasitas associadas, 0 geeiqmicar 0 uso conservativo da agua de
hemiparasitas em habitats com condigbes de seaaeHtiferenca entr®. ovatanas distintas
hospedeiras, tanto na concentracédo foliar de Ahocna concentragcdo de Ca e Mg e nas densidades
estomaticas, que podem estar relacionadas nase@ngeedo Al, mas as caracteristicas intrinsecas
das hospedeiras. No geral, a presenca da parasitafetou significativamente o desempenho da
hospedeira, sendo que individuos parasitados epa&asitados ndo diferiram em termos de
concentracdo de nutrientes, assimilacdo de, €@nhcentragdo de clorofila e no potencial hidrico.
Uma excecédo foram as menores concentragfes fotlaregrogénio e fésforo el. verbascifolia
parasitada. Portanto, essa relagdo mais duradotoaservativa entre as hospedeiras e as parasita

estudadas podem indicar adaptagdes de toleranpiarasitismo.

Palavras-chave: hiperacumuladoras, aluminio, plantas parasitagicdo mineral, balanco de

carbono, uso de agua.



Abstract

Hyperaccumulation of metals has been reportedant for many different ecosystems. In
savannas of Brazil, Al-accumulating plants are camrim some plant families. Several species of
mistletoes are able to grow and reproduce on bdthcéumulating and non-accumulating hosts.
The aim of this study was to understand the diffestrategies of mistletoes on Al-accumulating
and no-accumulating hosts and to compare hostolaith or without hemiparasites to determine
the effects of mistletoes. We measured various iplogical parameters that represent water use,
nutrient uptake and carbon balance in these indalgl The study was conducted in the IBGE
Ecological Reserve, Brasilia -DF, where we samgdlBdndividuals ofMiconia albicans an Al-
accumulator species, which 5 were infected ViAtithirusa ovata5 with Psittacanthus robustus
and 5 nonparasitized, as controls. We also sampgdsonima verbascifolia a non-Al-
accumulating species, 5 individuals infected wWthovataand 5 non-infected. The hemiparasites
presented higher K leaf concentrations than hasttpl There was a significant correlation between
parasites and hosts on leaf concentrations of @g,Mh, Cu and Al, at least in one season. Al was
found in large quantities in leaves and seed#$ .ofobustus In P. ovata despite the high Al
concentration in the leaves when growing on the@dumulating host, there was no accumulation
in the seeds, indicating that this metal was priybabobilized in leaf tissue. The hosts had higher
number of leaves, specific leaf area, rates of mari CQ assimilation (A, rates of gross
assimilation, chlorophyll concentration, water féiciency and leaf water potential values, and
lower respiration rates than parasitic plants. Degphe differences in daily stomatal conductance
values, there was no difference among parasitesitandosts in leaf transpiration or stomatal
conductance at /. There was a tendency of related responses inasabiciosure within hosts and
their parasites, which can indicate a conservatseof water of mistletoes in habitats with drought
conditions, such Cerrado. Individuals Bf ovatain different hosts differed in leaf concentratian
Al, as well as in the concentration of Ca and M@ atomatal density, which may be related not
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only to the presence of Al, but by intrinsic chaesistics of the host. In general, the presence of
parasites did not affect significantly host perfamoe. One exception was higher leaf nitrogen and
phosphorus concentrations in non-infected indivislwdB. verbascifoliarelative to infected ones.

Therefore, this lasting and conservative relationoag hosts and parasites may indicate the

development of adaptations that enhance the taleranparasitism in Cerrado's hosts.

Keywords: hyperaccumulation, aluminium, mistletoe, minenatrition, carbon balance, water use.



1. Introducgéo

Parasitas podem ser definidos como organismosamueletam todo um estagio de sua vida
em associacdo com um hospedeiro e cuja relacadiddars®mente o parasita (Norton & Carpenter
1998). Atualmente, existem mais de 3000 espéciserithess de plantas que utilizam o modo de
nutricdo parasita, porém pouco é conhecido daldigi® e da bioquimica desses organismos
(Stewart & Press 1990). As plantas parasitas sassificadas em hemiparasitas, quando
desenvolvem parte aérea com folhas fotossintetictmativas, produzindo a seiva elaborada
(Norton et al. 1997), dependendo das suas hospedeiras apenasefi@aagua e nutrientes; ou
holoparasitas (parasitas completas) quando nemess$into dos nutrientes contidos na seiva do
xilema, quanto do floema da hospedeira para sol@evi

As ervas-de-passarinho, como sdo conhecidas popiée as plantas hemiparasitas,
crescem em galhos de arvores ou arbustos hospedsiabelecendo uma conexdo com o xilema
deste para retirar 4gua e alguns nutrientes, havenésenvolvimento de uma unido complexa com
o tecido vascular (Kuijt 1969, Tennakoon & Paté@)9® conexdo ocorre essencialmente por uma
raiz modificada denominada haustério (Nickrent 20Qfue estruturalmente é capaz de fixar,
penetrar e transferir solutos da planta hospegeira a parasita (Riopel & Timko 1995, Calvin &
Wilson 2006). Para crescer e se reproduzir, as geeasitas devem ser bem-sucedidas na
competicdo por uma parte da dgua e dos nutrieatehaspedeiras, evitar deficiéncia nutricional,
tolerar diferencas na composi¢cdo quimica da sewaildma das hospedeiras e competir com a
copa das hospedeiras pela luz (Glatzel & Geils 2009

Em geral, as taxas transpiratorias das hemipasas#o substancialmente mais altas que a
dos seus respectivos hospedeiros (Ullnearal. 1985, Stewart & Press 1990), mantendo um
gradiente no potencial de agua entre a parasitaos@edeira, que permite o fluxo de nutrientes em
direcdo as plantas parasitas. Espera-se, nesggosemha relacdo positiva entre a transpiragcdo e o
acumulo de nutriente foliar na hemiparasita bemaama estreita correla¢@o entre a concentragéo
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de nutrientes nos hospedeiros e nas parasitasiat@E®¢Bannisteet al. 2002). Estudos recentes
mostram que as hemiparasitas se beneficiam tastonamdo nitrogénio como carbono de suas
hospedeiras (Schulzg al. 1991, Marshalkt al. 1994, Richteret al. 1995, Popp & Richter 1998,
Bannister & Strong 2001).

Também é sugerido que hemiparasitas exercam paoutoole estomético para evitar a
perda de agua, mesmo sob estresse hidrico seviima(let al. 1985), uma vez que essas plantas
devem garantir o fluxo de &agua direcional, ao cdmpgelos recursos hidricos com suas
hospedeiras. No entanto, foi observado por Davidsoml. (1989) que existe uma resposta
estomatica direta ao déficit de pressdo de vapoosiérico. Os autores sugerem que existe uma
resposta coordenada do fechamento estomatico @oBpedeiras e parasitas, que pode ser
fundamental para sobrevivéncia do hospedeiro eserpuentemente, da parasita, em situacdes de
relagéo perene entre os dois associados. Contilastam esse fato, foi observado por Esétex.
(2008) que a hemiparasitascum albunexercia certo controle no fluxo de ABA (acido absitio)
para o xilema, conseguindo manter os estdmatosoah@esmo sob estresse hidrico simulado com
altas concentragtes de ABA.

As respostas das hospedeiras a infec¢do variam emiscimento completamente anormal
até a quase auséncia de sintomas visiveis (St&aress 1990). Os efeitos no crescimento dos
hospedeiros pode ser devastador ou parasitas tanpoél®m viver por décadas com suas
hospedeiras, causando pouco dano aparente (ScikuEeringer 1984). Com a infecgéo, as
hemiparasitas podem alterar tanto o crescimentop@reproducéo, a forma e a fisiologia, além de
poder reduzir significativamente o desempenho dapddeiras (Presst al. 1988; Howell &
Mathiasen 2004). Além destes efeitas,hemiparasitas tém uma significativa influénei@oologia
da comunidade vegetal, como fonte de alimento paifauna, e pelos seus efeitos na dinamica
temporal da comunidade, ao enfraquecer suas hosgedemuitas vezes as levando a morte (Reid
et al. 1994). Essa influéncia pode afetar o balanco entre asiesp@ospedeiras e ndo-hospedeiras,

levando a mudangas na estrutura da comunidade comtodo e na dindmica das populagbes
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envolvidas. Dessa forma, as plantas parasitas pederonsideradas espécies-chave, uma vez que
agem na dindmica da comunidade (Press & Phoeni¥)2@0 também espécies engenheiras,
alterando o ambiente fisico de forma geral (Jehed. 1994).

Hemiparasitas constituem um grupo polifilético plentas, compreendendo mais de 1300
espécies em diversos habitats por todos os cotémienm excecdo da Antartida. No Brasil, essas
plantas pertencem a familias Loranthaceae e Seetaa (Juddet al. 2009). A familia
Loranthaceae, que representa a maior parte dasiespggemiparasitas (aproximadamente 940
espécies em 75 géneros), é bem distribuida pordodando (Watson & Dallwitz 1992, Nickrent
2002).

A maior parte dos estudos com hemiparasitas no a@errfoca na distribuicao,
especificidade ou dispersdo de sementes (Caze@alétti 2007, Monteireet al. 1992) e pouca
énfase € dada a fisiologia dessas plantas. Em wpdocos estudos publicados, Litegeal.
(1998), estudando as plantas hemiparasitas dodoeerguas respectivas hospedeiras, constataram
que Phthirusa ovata(Pohl) Eichler apresenta altas concentracdes utaiaio nas folhas quando
crescem em hospedeiras acumuladoras de Al e, quaosjzedeiras sdo ndo acumuladoras, a
hemiparasita ndo apresenta concentragoes elevadsds d

Como o fluxo de nutrientes ocorre predominantemetde hospedeira para parasita,
enquanto as hospedeiras ciclam os nutrientes cotdsgio e fésforo entre xilema e floema (Ernst
1990), parasitas ndo compartilham seus nutriemiesachospedeira. O desafio para essas parasitas
€, entdo, ndo s6 de evitar deficiéncia mineral, taatém de lidar com excesso e quantidades
desproporcionais de nutrientes, especialmente gioté§Slatzel & Geils 2009). H& evidéncias de
gue essas parasitas conseguem lidar bem com exaesssproporcdes nutricionais, como quando
ocorrem em hospedeiras crescendo em solos saltuddsteinet al. 1989, Orozcet al. 1990). No
entanto,existem poucos estudos que relatam como essastasrses comportam em hospedeiras

hiperacumuladoras de metais, como o Al.



O aluminio € um dos elementos minerais mais alhiedano solo, compreendendo
aproximadamente 7% do mesmo. Nos solos neutrosewemente &cidos, o Al se encontra
indisponivel para as plantas, de forma insoliveiméindo complexos estaveis com silicio ou
oxigénio. Em solos éacidos (pH em torno de 5,0)uménio solubiliza e torna-se disponivel para as
plantas na solugdo do solo. Os solos do Cerradoasfigos e foram expostos a um periodo
geologicamente longo de intensa lixiviagdo, queles um empobrecimento nutricional e uma
elevada acidez, com o pH podendo variar de mendsadgouco mais de 5. Esta forte acidez torna
esses solos propensos a toxidez por Al para a imaias plantas de cultivos agricolas.

A maioria das plantas acumuladoras de aluminioreaurs trépicos Umidos ou nas savanas,
onde os solos sdo acidos e a disponibilidade dé Alta. Assim, essas espécies desenvolveram
estratégias de tolerancia a esse elemento, qualtasnconcentracdes, é toxico para a maioria das
plantas cultivadas. Entre essas estratégias, exateielas que envolvem mecanismos de exclusédo
do Al da raiz, de forma que as concentragdes &digfio bem menores que as concentragdes de na
rizosfera (Kochian 1995). A acumulagdo é uma eégiatmais incomum, onde sdo encontradas
altas concentracdes de Al nos tecidos vegetaiplakgas classificadas como acumuladoras de Al,
sao aquelas que, por definicdo, acumulam em sltesfoais de 1000 mg kg-t (Chenery 1948). As
familias mais caracteristicas dentre as acumuladdea Al sdo Rubiaceae, Melastomataceae e
Vochysiaceae (Chenery 1948, Janstal 2002a,b).

Goodland (1971) foi o primeiro autor que sugerite@ria do oligotrofismo aluminotoxico,
relacionando as caracteristicas escleromorfas getagfio do Cerrado com uma possivel toxidez
causada pelo elevado contetdo de aluminio nos, $algse os sintomas podem ser parecidos com
deficiéncia nutricional. Baseado em trabalhos &nes realizados na Australia (Webb 1954) e em
outras partes do mundo com plantas acumuladoratudeénio (Hutchinson 1943, Chenery 1948),
Goodland sugeriu que plantas de algumas familig@edtado poderiam acumular esse nutriente em

suas folhas.



No entanto, foi Haridasan (1982) quem comprovoxisténcia de espécies acumuladoras
nas familias Vochysiaceadalea grandifloraMart.,, Q. parviflora Mart., Q. multiflora Mart,,
Vochysiathyrsoidea Pohl V. elliptica Mart.) MelastomataceaeMiconia ferruginata DC., M.
pohlianaCogn.) e Rubiacea®#élicourea rigidakunth) no cerrado, medindo concentracdes foliares
de Al e de nutrientes essenciais em todas as esp@tioreas e herbaceas de uma parcela de 50 m x
10 m em um cerradgensu strictma Fazenda Agua Limpa — Distrito Federsém disso, verificou
que a acumulacao de Al ndo prejudica a absorcaaelmsis nutrientes essenciais pelas plantas
(Haridasaret al. 1987), ja que foi encontrada uma correlacdo paséntre a concentragédo de Al e
alguns cations (Ca, Mg e Zn).

A importancia das espécies acumuladoras de Affitidsionomias de cerrado tornou-se
evidente com os trabalhos de Ribeiro (1983), Hadda(1987) e Haridasan e Araudjo (1988).
Nesses estudos, as espécies acumuladoras de alatifigiram valores de até 43,1% de indice de
valor de importancia (IVI), que € o somatério dasidade, dominancia e frequéncia da espécie em
uma determinada area (Haridasan & Araujo 1988).sBlos calcarios, Haridasan e Araujo (1988)
obtiveram VI de 11,7% demonstrando que algumasasp acumuladoras de Al ocorrem também
em solos de pH elevado, e ainda assim acumulamataentragdes de Al nas suas folhas, como a
espécie tipica de solos mesotrofidallisthene fasciculataMart. (Vochysiaceae), apresentando
3314 ppm de Al nas folhas. A adicdo de calcario sotos acidos também né&o resultou na
diminuicdo da concentracdo de Al nas folhas decgspdativas acumuladoras, como Eliconia
albicans(Sw.) Triana (Haridasaet al. 1997).

Algumas espécies do cerrado mostraram baixo desdmpea auséncia de Al, como
Miconia albicans(Haridasan 1988) ¥ochysia thyrsoide@Machado 1985), apresentando sintomas
de deficiéncia nutricional (folhas cloréticas e mig¢icas e desenvolvimento anormal) quando
submetidas a um substrato calcario, com pH mamliadc Os autores ainda observaram que,
quando transplantadas para solos &cidos, as medgseraram seu crescimento normal, sendo que

a Unica diferenca da situagcdo anterior era a corecgo foliar de Al. Portanto, além de nao
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prejudicar o desenvolvimento, o Al parece desemgealyuma funcdo especifica no metabolismo
dessas plantas, ainda ndo descrita.

As espécies com a capacidade de acumular Al nddoteaesenvolveram meios de
detoxificagdo interna, ainda pouco estudados ¢kal. 1997). A complexacdo do Al com ligantes
organicos (Nagatat al 1992, Maet al 1997, Watanabet al 1998a) € um dos processos mais
associados para detoxificacdo interna de Al pedpéaes acumuladoras (Maal 2001, Watanabe
& Osaki 2002). Maet al. (1997) verificaram que a acumulacdo desse elemmsmofolhas de
Hydrangea macrophylldThunb.) Ser. ocorre na forma de complexo Al-titrajue, por ser um
composto muito estavel (em pH 7,0) reduziria aiddide do Al, impossibilitando a ocorréncia de
injarias no citosolShenet al. (2002) encontraram que 80% do Al no protoplastfdinasocorria
na forma de complexos de oxalato de aluminio enviohabs deFagopyrum esculentumdoench
enquanto Ma & Hiradate (2000) encontraram compllxaitrato no xilema da mesma espécie.

A compartimentalizagdo do Al em diferentes sitios tecidos foliares também é sugerida
(Ma et al 2001, Watanabe & Osaki 2002), e pode ocorrer aofimulo de fons Al nos vactolos e
tecidos foliares, de forma que n&o haja interfag&no metabolismo celular. Al foi encontrado na
epiderme das folhas d® rigida (Haridasaret al 1986) eFaramea marginata&Cham. (Matsumoto
et al. 1976) sugerindo que a compartimentalizacdo seria regpehpela detoxificagéo, ja que a
epiderme nao participa diretamente da fotossinEsdora Britez (2002) ndo tenha encontrado Al
no floema da acumuladord. marginata Haridasanet al. (1986) observaram que o Al era
transportado livremente das folhas para outraegateV. thyrsoidea como para as sementes,
através do floema. Ainda séo inexistentes estudesatmas de transporte de Al no floema.

Além desses estudos fisioldgicos, as acumulade&asl @ém sendo estudadas de ponto de
vista ecoldgico, principalmente devido a questdedaando esclarecidas sobre as conseqiéncias e
importancia que possivelmente essas espécies desharp em solos &cidos. Ao contrério, muitos

estudos sobre a toxicidade do Al sdo voltados &uies agrondmica e poucas pesquisas Sao
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dedicadas a elucidar o funcionamento das estratédgsgenvolvidas por plantas resistentes,
tolerantes ou acumuladoras para lidar fisiologicameom esse metal (Watanabe & Osaki 2002).

Estudos sobre a dinamica de acumulagéo de elemaa®dgolhas podem colaborar de
maneira significante para o nosso entendimentadsséstema como um todo, ou até dos processos
em escala global (Grimet al 1997, Reich 2005), uma vez que essa acumulagétethentos nas
folhas suporta a produtividade e a diversidadecdasunidades e dos ecossistemas (Genal.
1997).

Hemiparasitas e suas hospedeiras podem ser usadas modelos para analisar as
conexdes entre metabolismo de carbono e as relagdésas e nutricionais, uma vez que existem
caracteristicas particulares nesse sistema, coompartiihamento de uma mesma fonte de agua e
nutrientes. Mesmo que as espécies tenham mecanmpsos de regulacdo metabdlica, cada
resposta individual vai afetar o funcionamento idtesna como um todo (Glatzel 1983).

Nesse sentido, o objetivo desse estudo foi comgezen comportamento das plantas
hemiparasitas em hospedeiras acumuladoras e néwlkacloras de Al, investigando os seguintes
parametros: concentracdo de nutrientes e alumirdoas gasosas, concentracdo de clorofila e
carotenoides, e relagbes hidricas. Além disso, todesobjetiva também, a comparagdo entre
individuos parasitados e ndo parasitados paraocasribs provaveis prejuizos do parasitismo nessas

espécies.
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2. Hipoteses

Individuos dePhthirusa ovatgPohl) Eichler sobre hospedeiras acumuladdviisohia
albicans(Sw.) Triana) e ndo-acumuladoras de Byrsonima verbascifoli®ich), que
apresentam concentragdes contrastantes desse tlemsn suas folhas, devem se

diferenciar nos parametros fisiol6gicos analisados.

A acumulacdo de Al nas plantas deve ocorrer emst@$o0rgdos nas hemiparasitas
crescendo sobre hospedeiras acumuladoras. Por tadmp em hospedeiras nao
acumuladoras, as hemiparasitas ndo vao apreseidsar aoncentracdes de Al em

nenhum dos érgaos.

A presenca da parasitePhthirusa ovatae Psittacanthus robustusvart.) afeta
negativamente o desempenho da hospedéita albicans e B. verbascifoliy por

competir pelos recursos (agua e nutrientes) obpdtzshospedeira.

Hospedeiras e parasitas associadas ndo se diereran termos nutricionais, em
termos de relagfes hidricas ou de assimilacdorderua, uma vez que ambas integram

um mesmo sistema fisico.

3. Material e Métodos

O estudo foi realizado na Reserva Ecologica do Bdoic do Instituto Brasileiro de
Geografia e Estatistica (RECOR/IBGHYe se localiza a 35km ao sul de Brasilia-DF. @ll¢az

parte da Area de Protecdo Ambiental Gama-Cabecdedeo, que possui um total de 10.000
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hectares de area continua protegida. A area déoestiia representada na Figura 1 e corresponde a
uma area de cerrado sentido restrito tipico. Oaclita regido é sazonal, com a estacao chuvosa e a
estacdo seca bem definidas. A estacdo chuvosa a@neSetembro ou Outubro e se prolonga até
Abril ou Maio. A estacdo seca geralmente comeca/io e termina em Setembro. Os meses de
Junho, Julho e Agosto sdo os mais secos, conslituim periodo de déficits hidricos na maioria
dos solos (RECOR).

Foram escolhidos 15 individuos t#conia albicans espécie acumuladora de Al, sendo 5
deles parasitados comhthirusa ovata,5 parasitados com Psittacanthus robustuse 5 nao
parasitados, como control&lém disso, foram marcados 5 individuosRigsonima verbascifolia,
uma espécie nao-acumuladora de parasitados também coi. ovatae 5 individuos néao

parasitados, também como contr@e fotos das espécies estudadas encontram-se BX@NL

Figura 1. Localizacdo da area de estudo na Reserva EcoldgicBGE (coordenadas

geograficas 1556' 41" S e 4753' 07"W), Distrito Federal (Google Earth).
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3.1. Parametros fisiologicos

Para comparar o desempenho fisioldgico, foram desdino auge da estagdo seca
(Agosto/2009) e no auge da estacdo chuvosa (J&@08), 5 individuos de hospedeiras e suas
respectivas hemiparasitas, tanto acumuladoras a@@woacumuladoras, bem como no mesmo

ndmero de individuos de mesmas espécies ndo pa@sipara comparagao.

3.1.1. Potencial hidrico foliar

As medidas de potencial hidrico foram realizadéesado nascer do sol e ao meio-dia. A
folha foi cortada no peciolo, e o potencial hidfickar (y) foi medido, em campo, com uma bomba

de pressao de Schdélander (PMS, Corvallis, OR) éblaiéir 1965).

3.1.2. Concentracao de clorofila

Com um furador foliar, um disco de 0,2 cm de diiméoi retirado do limbo foliar e
colocado em um tubo de microcentrifuga (Eppendpéfabar contendo 2 ml de DMF (N, N-
dimetil formamida - HCON(CH), - da Vetec). O tubo foi envolvido em papel alumiaicolocado
em uma caixa de isopor contendo gelo. Depois detamds em campo, as amostras foram
transportadas para o Laboratério de Fisiologia Y&g UnB, onde o material permaneceu a 4°C
por 42 horas em uma geladeira. Ao término desseddwoi lida a absorbancia dos extratos nos
comprimentos de onda luminosa de 663,8, 646,8 end@0utilizando-se um espectrofotometro
Genesys 2, da Thermo Spectronic. Com esses vattweabsorbancia, foram calculadas as
concentracdes de clorofila clorofila b, clorofila total @é+b) e carotendides, segundo Wellburn

(1994). A partir dos valores obtidos para clorafilealculou-se ainda a razéo cloroélalorofila b.
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3.1.3. Trocas gasosas, eficiéncia intrinseca de usbaguae caracteristicas estomaticas

As avaliacbes de temperatura foliare(F), condutancia estomatica {¢ capacidade
fotossintética méaxima (A e transpiragdo (E), foram feitas em 3 folhas maglwde cada
individuo, através do aparelho IRGA-LCADC BioScientific Ltd.). A capacidade fotossintética
méaxima foi obtida acoplando-se ao aparelho umafdatluz dicrotica (12v 20w) que langou sobre
a folha 1260 umol. m-2.s-1 de DFF (densidade dmBha faixa fotossinteticamente ativa, de 400 a
700nm), que mostrou-se suficiente para saturamcaspfotossintético (Franco & Littge 2002). As
medidas foram tomadas sempre durante o period®:68se 11:30 da manha, com o intuito de
evitar os baixos valores de déficit de pressao agowv de dgua no inicio da manha quando
frequentemente ocorre a deposicdo de orvalho taasfe seus altos valores apos o meio dia, que
resultam em um fechamento estomético em muitaciespdo cerrado (Prado & Moraes 1997).

Também foram realizadas medi¢8es de respirac&sawo, cobrindo-se a camara do IRGA
com um papel aluminio e esperando a estabilizag8ovalores. Uma curva diaria de condutancia
estomatica foi obtida com o uso de um porémetro Adbticado pela Delta-T-Devices Ltd. As
medidas foram realizadas a cada duas horas, codwegar8:00h da manha e finalizando as 16:00h,
com um total de 5 medidas durante o dia.

Também foram calculados a eficiéncia do uso da dgUWA), dividindo-se Aax por E e a
eficiéncia intrinseca do uso da agua (EIUA), divitli-se Avaxpor Gs (Larcher 2000). Os valores
de fotossintese em base de area.f)foram transformados em base de massastAdividindo-se
o valor de Auwx por 0,1 vezes a AFE (devido as unidades obtiglasl.m2.s* para fotossintese e
cm2.g' para area foliar especifica).

Nas plantas hemiparasitas, para a determinacé@lemiEidade estomatica e o comprimento
das células-guarda, foram montadas laminas histogas com a epiderme dissociada a partir da
insercdo dos cortes das folhas das hemiparasitaoleighio de 4cido acético glacial e peréxido de

hidrogénio (1:1) (modificada de Franklin 1945). Apa epiderme dissociada, as laminas semi-
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permanentes foram coradas com safranina e montedas glicerina. As imagens foram
fotografadas em microscopio Optico (Modelo Olym@»31) acoplado a camara digital (Modelo
Olympus C-7070) para captura de imagens que forafisadas pelo software Image Pro-Plus. Os
parametros analisados foram: densidade estométicggrimento das células-guarda estomaticas, o
didametro equatorial dos estématos, aqui denomirtbddargura dos estébmatos. O numero de
medidas do tamanho dos estématos foi de 250 pdaaidividuo amostrado, utilizando 20 campos
por folha amostrada na lente objetiva de 10x. Baélise da densidade estomatica foram tomados,
para cada folha coletada, 20 campos na lente whjeé 10x.

Foram realizadas também correlacdes entre os pad@@manatémicos analisados com o0s
valores médios de condutancia estomética e traggmrencontrados, para 0s mesmos individuos

em que se coletou as folhas para a analise anadmic

3.1.4. Area foliar especifica e concentracdo de migintes e Al nos 6rgios vegetais
(folha, caule, semente)

Trés folhas de cada individuo foram coletadas adas imediatamente para o laboratério,
onde tiveram as imagens digitalizadassanney e as areas calculadas através do programa Image
J 1.42 (Rasband 1997). As folhas foram lavadas @gua destilada, colocadas na estufa‘’€ &0
pesadas apds a completa secagem em uma balangecdég (+0,0001g). A area foliar especifica
foi calculada entdo, a partir da razédo entre aféliea e a massa seca das folhas de cada individuo

O mesmo material vegetal foi utilizado para a deitencdo da concentragdo de nutrientes
foliar. Trés ramos de cada individuo foram coleta@osecos em estufa até atingirem massa
constante. Como apenas dois individuos de hemiparam cada hospedeira frutificaram, foi
coletado material proveniente destes para anafiseuttientes nas sementes, e também levados a
estufa até atingir massa constante. Todo o mat@ foi moido em moinho tipo Wiley ou no
moinho de bola a fim de um maior aproveitamentondderial. As concentracdes foliares de P, K,

Ca, Mg, Mn, Cu, Zn, Fe e Al foram determinadas Hipda digestdo em mistura triacida, com
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proporcao de 10:1:2 de &cido nitrico, sulfaricoeecfrico. Para o P, utilizou-se vanadomolibdato
de amoénia para determinac@o por colorimetria, andilOPara os demais nutrientes, o método
utilizado foi espectrofotometria de absorcdo at@miu emissdo de chama. No caso do N, a
concentracao foliar foi determinada por meio daesti§o e destilacdo de micro-Kjeldahl, baseado

em hidrdlise e posterior destilagdo da amostrae(A989).

3.2. Localizacao do Al no limbo foliar das hemiparsitas

Com o objetivo de investigar os sitios de acumuaaig Al em tecidos foliares das plantas
hemiparasitas estudadas, foram amostrados cort@slgo foliar tanto de hemiparasitas crescendo
sobre acumuladoras de Al, como sobre ndo-acumwaad@r processamento e analise do material
foram realizados no Laboratério de Anatomia VegdtalUniversidade de Brasilia. As amostras
coletadas foram imediatamente fixadas em solucatomealdeido: acido acético: alcool etilico
70% — F.A.A. (Johansen 1940) e, em seguida, deadhs e estocadas em etanol 70%. Foram
feitos cortes transversais de aproximadamenteml@e espessura, corados com solucdo de
hematoxilina (2,0g de hematoxilina + 0,2g del@or litro de solugéo) por cerca de 40 minutos.
Hematoxilina (Vetec) é um corante organico, de tearhasico, que desenvolve uma cor azul-
turquesa quando complexado com Al (Baker 1962)aAsnas foram analisadas e fotografadas em
microscopio 6ptico (Modelo Olympus CX31) acopladcéanara digital (Modelo Olympus C-7070)
para captura de imagens. A localiza¢éo do alunfiémideterminada pela coloracdo dos tecidos com
cor purpura. Também foram realizados testes paectde a presenca de amido com solucéo de

Lugol (Johansen 1940).

3.3. Andlises estatisticas

Todos os dados foram analisados utilizando o softwR versao 2.3 e o software
STATISTICA versdo 6.0. A normalidade dos dados tastada com o teste de Shapiro-Wilk,

apropriado para tamanhos amostrais pequenos. Agsnéatre os tratamentos foram comparadas
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por analises de variancia (ANOVA's) e teste post-lue Tukey, considerando diferencas
significativas com um nivel de probabilidade p<0,B&ra comparacédo entre a estagdo chuvosa e a
seca foram feitas ANOVA's de medidas repetidasa Rarificar as relagcdes entre os parametros,
foram realizadas regressées lineares. Os grafimasnf feitos utilizando o programa SigmaPlot

versao 11.0.
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4. Resultados e Discussao

4.1. Nutrientes

Knutson (1979) sugeriu que o parasitismo podertuzin deficiéncia de nitrogénio nas
hospedeiras, que seria responsavel por boa pastsidmmas da infeccadlesse estudo, foram
encontradas diferencas na concentracao foliartdegénio entre individuos parasitados e livres de
parasita apenas paBa verbascifolia(Figura 2), sendo encontrado o maior valor em ildies nao
parasitados e 0os menores, em individuos parasitédgesar disso, existem poucas evidéncias de
inducédo de deficiéncia de N por parasitas nos a@sciths hospedeiras (Stewart & Press 1990). Em
um estudo constriga hermonthican&o foram encontradas diferengas nas concengrégiieres de
N entre plantas infectadas e ndo-infectadas (Graetvak 1990). Para essa espécie, também foram
encontradas maiores concentracdes de P nas plaméssde parasitas (controles) em relacdo aos
individuos parasitados (Figura 2). No presentedestas hemiparasitas aparentemente exerceram
uma influéncia negativa na assimilagdo de N e P Benwverbascifolia provavelmente por
competirem diretamente por esse recurso, que @litei nos solos do Cerrado (Furley & Ratter
1988). O mesmo ndo aconteceu chbmalbicansem que plantas parasitadas e ndo parasitadas
apresentararooncentragdes foliares similares de N e P em aadastacdes (Figura 3).

Segundo Ehleringest al. (1986), as plantas parasitas conseguem mantecont&ntracao
de nitrogénio foliar similar a dos seus hospedeiss devido a altas taxas de transpiragdo e maior
condutancia estomatica (Luttge al. 1998, Pennings & Callaway 2002), que as permiteigrm
uma quantidade suficiente de nitrogénio do xilerms skus hospedeiros. Por isso, foi sugerido que
a aquisicdo de N é um fator chave na regulacdgodmsessos de transporte entre hospedeiras e
parasitas (Schulzeet al. 1984 Schulze & Ehleringer 1984F. ovata apresentou respostas
contrastantes, nos dois hospedeiros. Enquant®.emerbascifolia a parasita apresentou maiores

valores que a hospedeira, em termos de concenti@ig@ode N (Figura 2), 0 mesmo nao ocorreu
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em M. albicans Neste caso, em ambas as esta¢Oes foi verificadadiferenca significativa na
concentracdo de N entfe. ovatae sua hospedeird. albicans com a parasita apresentando
menores valores (Figura 3). Na seca, o0 mesmo pddrépresentado também pBr robustus
(Figura 3). A parasita pode ndo conseguir mantea tara de transpiragéo suficiente para extrair
quantidade equivalente de nitrogénio especialmemte o déficit hidrico da secBannisteret al.
(2002) também encontraram menores concentracoBsnds hemiparasitas, mas ndo houve efeito
da sazonalidade. Wargg al. (2007) n&o encontraram diferengas entre a coraggdrfoliar de N
em Acacia melliferae nas hemiparasitas, mas as hospedeiras apresentatores em geral,
superiores as parasitas.

Entre as estagbes, houve diferenca entre as coagées de N, P, K, Mg, Mn, Zn e Al, com
maiores concentracdes na estagcdo chuvosa. Ouapgnas Ca, Fe e Cu, de todos elementos
analisados, ndo apresentaram diferenca sazonarédFR3ge 5).

A resposta das parasitas dependeu ndo s6 do ledspesssociado, mas também do
nutriente analisado. EMB. verbascifolia a parasita apresentou diferenga na concentratiao de
N e K, com valores superiores (Figura 2). Bmalbicans tanto para seca como para chuva, houve
diferenca entre a hospedeira e as parasitas agasciaom as parasitas apresentando maiores
valores de P, K, Cu, em ambas as esta¢cfes (FiGum$). Em contraste, as parasitas m
albicans apresentaram menores concentracdes de Fe eginmg/H). N&o houve diferenga entre as
parasitas &. albicanspara concentragdes foliares de Ca, Mg, Mn e AjuiEs 3 e 5).

Bannisteret al. (2002) também encontraram maiores concentracfeP @e K e néo
encontraram diferencas para Ca e Mg nas espétigtadas de hemiparasitas em comparagcdo com
as hospedeiras, na Nova Zelandia. Lamont & Sou{i8B2) encontraram concentragdes de Cu,
Mg, Na e Zn maiores nas hemiparasitas, em compaes;Bospedeiras.

Para K € normal encontrar maiores concentracdesed® nas parasitas (Glatzel & Geils
2009, Lamont & Southall 1982, Schuleé al. 1984). Uma explicacdo para isso € a assimilacédo

ativa desses elementos, que seriam importante®paralaridade e controle estomatico (Lamont &
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Southall 1982, Lamont 1983). Uma hipétese altevaagieria que esse padrdo compde apenas uma
consequencia inevitavel do habito parasita, umaquezndo ha conexdes ativas entre o floema da
parasita com a hospedeira. Ou seja, isso ocorlidalevimpossibilidade de retranslocacéo de ions
moveis do floema da parasita para a hospedeirdzgbE83, Glatzel & Geils 2009).

As concentracdes foliares de Ca e Mg foram sup=i@mP. ovatacrescendo enB.
verbascifolia quando comparadas com ovataem M. albicansem ambas estagbes (ANOVA:
Fchuva = 5,60; Fseca = 13,51; p<0,05). Essa difarpode ter causas diversas que ndo permitem
afirmar consistentemente que se deva a auséncauddnio, podendo ser apenas reflexo das
concentracdes destes nutrientes nas hospedesagdde ocorrer devido a diferengas na absorgéo
de nutrientes, que estdo relacionadas a caraasightrinsecas de cada espécie, como fases
fenoldgicas diferentes (Malavolta 1980), ou pecidades do metabolismo (Garofalo 2001, Moraes

1994, Ribeiro 1983), entre outros.
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Figura 2. Concentracéo foliar de macronutrientes (§f)kgaraB. verbascifoliae parasita
associada na estagdo chuvosa (barras cinza). dl&e Imedida na estacéo seca devido a auséncia
de folhas deB. verbascifoliapara coleta. Barras representam o desvio padréierebtes letras
mindsculas representam diferencas significativde peste de Tukey (p<0,05). Os valores da
ANOVA encontram-se no ANEXO Il
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Figura 3. Concentracdo foliar de macronutrientes (g)kgaraM. albicanse parasitas
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Figura 4. Concentracéo foliar de micronutrientes e Aluminig kg") paraB. verbascifolia
e parasita associada na estacdo chuvosa (barza$.cMdo houve medida na estacdo seca devido a
auséncia de folhas d& verbascifoliapara coleta. Barras representam o desvio padiferebtes
letras minusculas representam diferencgas signifasipelo teste de Tukey (p<0,05). Os valores da
ANOVA encontram-se no ANEXO llI.
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Figura 5. Concentracéo foliar de micronutrientes e Alumifmm kg') paraM. albicanse
parasitas associadas na estagdo chuvosa (barza3 eima estacdo seca (barras brancas). Barras
representam o desvio padrdo. Diferentes letras soulds representam diferencas significativas
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Entre a concentracdo foliar de nutrientes de pdamgarasitas e hospedeiras, houve
correlacdo significativa para Ca, Mg, Mn, Cu e Ah @elo menos uma das estacdes. N&o foi
encontrada correlacao significativa em nenhumaéstpara N, P, K, Fe, Zn (Figura 6).

A correlagéo significativa das concentracdes de&saparasitas e nas hospedeiras na chuva
(Figura 6), e a auséncia de diferencas entre aentmac¢des foliares de ambas (Figura 2 e 4), séo
consistentes com o fato do Ca ser transportadavpassnte pelo xilema e praticamente imovel no
floema (Marschner 1974). Se a absorgdo de nutsdateexclusivamente passiva, via transpiracao,
um ion imovel no floema, como o Ca, deveria sepptrado em proporcdes iguais nos tecidos das
parasitas, com pouco enriquecimento. De fato, rmwegiudos mostram que um amplo niumero de
parasitas de xilema apresenta niveis de célcio adimpis aos dos hospedeiros (Glatzel 1983,
Goldsteinet al. 1989, Pateet al. 1989), como encontrado também nesse estudo. Osiglem
nutrientes que apresentaram correlagfes entreitparashospedeiras, com excecdo de Mg que é
considerado de alta mobilidade, sdo consideradosafididade moderada (Mn, Cu e Al), podendo
mostrar concentragdes semelhantes entre o hospedaithemiparasita. O Mg relaciona-se com o
Ca metabolicamente, explicando também essa cdielagpesar da maior mobilidade desse
elemento no floema em comparagcédo ao Ca. Este aspeessaltado pela correlagédo significativa
entre Ca e Mg, para ambas as estagOes (R? chué3=% seca = 0,68; p < 0,05; Figura 7), assim

como entre as parasitas (R? = 0,72; p < 0,05)re asthospedeiras (R? = 0,66; p < 0,05).
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Figura 6. Correlagbes entre a concentracdo foliar de nuésergntre hospedeiras e
respectivas hemiparasitas, para estacdo chuvasalgsi abertos, linha tracejada) e para a estacéo
seca (circulos fechados, linha continua). Nitrog€Rbsforo; Potassio; Calcio (R2 chuva = 0,46);
Magnésio (R2 chuva = 0,48); Ferro; Manganés (R¥ahu0,43); Zinco (R2 seca = 0,84); Aluminio
(R? chuva = 0,65); Cobre (R2 chuva = 0,36; R? sey46). Correlagbes com significancia de: *
P<0,05; ** P<0,01; NS — ndo significante.
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Figura 7. Correlacdo entre as concentragfes foliares de @@ @as espécies para estacado
chuvosa e seca (A), e entre parasitas e hospegeairasambas as estacdes (B), com significancia de
P<0,001.

A correlacdo entre Mg e Ca deve-se, provavelmeatgssociacdo dos mesmos no
metabolismo, ambos atuando como ativadores de amzdas reacdes metabdlicas (Epstein &
Bloom 2005) e com fungbes estruturais. Entre N éh&®,uma intima associacdo no material
citoplasmatico e nuclear da célula vegetal. Essgzopcdes constantes, tanto N e P, como Mg e Ca,
estariam relacionadas, segundo Garten Jr (1976),equilibrio bioquimico das células,

maximizando a sintese de proteinas e a producéteaidos vegetais em ambientes naturais.

Contudo nédo houve correlacdo entre as concentrégiiee®s de P e N quando considerados todos
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os individuos (Figura 8A). Quando analisados selsan&nte, houve correlacdo entre P e N para as
hospedeiras apenas (R2 = 0,52; p < 0,05; Figura BBye as plantas parasitas, a quantidade
desproporcional de P em relacdo ao N pode exm@iearséncia de correlagdes (Figura 8). Segundo
Glatzel e Geils (2009), o desafio para as paragitastamente evitar deficiéncia mineral e lidar

com excesso e quantidades desproporcionais demtesi
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Figura 8. Correlagédo entre as concentracfes foliares méldiad e P das espécies para
estacdo chuvosa e seca (A), e entre parasitas pedesas para ambas as estacdes (B), com
significancia de: **P<0,01; NS — n&o significativa.

O Al foi encontrado em grandes quantidades n&s$otleM. albicans P. robustuse emP.
ovata crescendo sobril. albicans(Tabela 1 e Figura 5P. ovatacrescendo erB. verbascifolia
apresentou concentracdes muito inferiores, confidnaas observacdes iniciais de Luttgeal.
(1998), que parasitas em acumuladoras de Al apsesealtas concentracOes foliares desse
elemento, enquanto, em hospedeiras ndo-acumuladé@ba quantidades significantes de Al.

A despeito das altas concentragfes foliares, asrgemdd®. ovatando tiveram acumulo de
Al quando parasitaram hospedeiras acumuladorasl §€alela 1). Isso indica que, apesar do Al
ser transportado pelo xilema e ser acumulado nilsfodeP. ovata quando estas estdo em
hospedeiras acumuladoras, de alguma forma essem@tndo é retranslocado pelo floema. As

baixas concentracdes encontradas nos ramos tambéobaram para essa hipotese (Tab. 1).

29



Assim, sugere-se que. ovatadeva, provavelmente, desenvolver mecanismos dbilizagdo do

Al por compartimentalizagéo (Met al 2001, Watanabe & Osaki 2002) ou complexacao €Ml
2001, Watanabe & Osaki 2002), onde, possivelmenteAl ndo interfira diretamente no
metabolismo celular. Estudos mais detalhados senfamecessarios para compreensdo destes
mecanismos.

Quanto aP. robustusao contrario, foram encontradas altas concergsade Al tanto nas
folhas, como nos ramos e nas sementes (Tab. 1). difeeenca fundamental entre as duas
hemiparasitas estudadas é qBe robustusja foi descrita como parasita preferencial de
Vochysiaceae (Monteiret al. 1992), que € conhecidamente uma familia de platasuladoras
de Al. JaP. ovata que ndo teve sua distribuicdo devidamente esadstece ser uma parasita
mais generalista. Provavelmente, assim como papalaatas acumuladoras de Al estudadas no
cerradoP. robustugsambém deve ser dependente desse elemento pgenondesenvolvimento,
que deve desempenhar alguma funcdo especificaunmstbolismo. Assim, a preferéncia por
hospedeiras da familia Vochysiaceae nédo deve-saa@® habito dos agentes dispersores, como
sugerem Monteiret al. (1997), mas também, provavelmente, a presencardetracdes elevadas

de Al no xilema nas hospedeiras.

Tabela 1.Concentracéo de aluminio (gRgnas folhas, no ramo e na semente das espécies
de hemiparasitas estudadas (n = numero de indivigion@strados).

Parasita
(Hospedeira)

Orgao (n)
P. ovati P. ovat: P. robustu
(M. albicans) (B. verbascifolia) (M. albicans)
Folha (5 10869,0(+ 7013,8¢ 260,50+ 26,9t 8679,0C+ 2207,8:
Ramo (5) 155,70 + 44,26 132,06 + 23,34 2173,40 + 616,46
Semente (2) 110,88 + 4,07 105,13 + 19,98 4385,00 + 113,14
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4.2. Localizacdo do aluminio no limbo foliar das Haiparasitas

Os cortes anatdbmicos mostraram que a epidermeegeste a lamina foliar, em ambas as
espécies, é uniestratificada e constitui-se poula&glcubicas de paredes retas (Figura 9C). O
mesofilo, geralmente homogéneo e constituido pdulast aproximadamente isodiamétricas, e
possui de sete a dez estratos celulareP eovatae de nove a treze estratos BnrobustusEmpP.
ovatg observa-se que as células da regido central ddfileesdo relativamente maiores e com
mais espacos intercelulares (Figura 9A-B). Graoardelo foram encontrados em abundéancia no
interior das células fotossintetizantes das dupdodss estudadas (Figura 9A, B e D).

A localizagdo do aluminio, evidenciada pela heniltax se restringiu a células
epidérmicas emP.ovata crescendo enM. albicans e em algumas células do mesodfilo sub-
epidérmico, geralmente atingindo duas camadas seigie de células (Figura 9A). EfmR.
robustus nota-se a presenca de aluminio tanto nas cépidgrmicas, como também em todo o
mesofilo foliar, e elementos de condugéo, apreadotama intensa coloracdo purpura (Figura 9E).
No entanto, segundo Singtt al. (2009), ndo existe correlagdo entre a concentrdeddl e a
intensidade da coloragdo encontrada, pois a reagio os corantes € influenciada por
caracteristicas especificas das células. Os nufiyam em evidéncia, provavelmente devido a
reacdo da hematoxilina com os acidos nucléicoau(&i§E). Na hospedeira ndo-acumuladora de
Al, ndo foi observado mudancas na coloracdoPdevata ou seja, a pequena quantidade de
aluminio nao foi evidenciada pelo corante (FiguBa 9

A coloracdo com hematoxilina também evidenciouresgnc¢a frequente de estruturas
lignificadas, como os astroesclereides no limb@fpktuja ocorréncia foi verificada em ambos os
géneros de hemiparasitas (Figura 9A, B, D e E)agksstruturas apresentam parede lignificada e
espessa, com pontoacdes evidentes.FErovata os bragos sdo mais curtos e as estruturas sao

menos abundantes. EP robustus astroescereides sdo extremamente abundantes bragos
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espessos e nitidamente pontudos. Esses elementst@gatacido mecanica presentes em grandes
guantidades nas folhas podem ser importantes tecaimcontra a herbivoria (Franceschi & Horner
1980).

Kuijt & Lye (2005) estudaram diversas espéciestnopicais de Loranthaceae, procurando
descrever o esclerénquima foliar, de forma a dauitrpara o entendimento de possiveis relagdes e
semelhangas taxondmicas. Os autores encontraraonme fde astroesclereide apenas em uma
espécie do génermhthirusa (P. disjectifolig, sendo sugerido que, por ser a Unica espécid das
estudadas do génem@hthirusaa apresentar astroesclereides e auséncia descétultendo cristais,
deveria haver uma revisdo do género. No entantpresente estudo, paPa ovatatambém foram
encontrados astroesclereides em quantidades satiis. Os esclereides Berobustustambém
ndo foram relatados previamente. Essas observagdesn vir a auxiliar nos aspectos taxondmicos

dos géneros, em estudos posteriores.
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Figura 9. Secbes anatomicas transversais das folhas dapdresitas estudadas coradas com
hematoxilina. A-B: Detalhe do limbo foliar dBhthirusa ovata A. Em Miconia albicans
hospedeira acumuladora de aluminio; B. HByrsonima verbascifolia hospedeira né&o-
acumuladora. C-E: Secdes transversais do limbarfale Psitacanthus robustuem hospedeira
acumuladora de aluminioM. albicans C. Detalhe das células epidérmicas corado com
hematoxilina. D. Detalhe do limbo foliar corado cdugol, evidenciando os grédos de amido. E.
Detalhe do limbo foliar. Legenda: asc, astroesiderece, células epidérmicas; eb, epiderme face
abaxial; ed, epiderme face adaxial; ga, graos ddagrpp: parénquima palicadico. A, B, D e E:
barras = 500um; C, barra = 100 pm.
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4.2. Assimilagéo de carbono

As plantas hemiparasitas apresentaram, em geraltaxa fotossintética maxima
significativamente menor que as plantas hospedé@rasiras 10 e 11). Esse padrdo ocorreu na
estacdo chuvosa para ambas as espécies de hospedeira estacdo seca pltaalbicans B.
verbascifolig na seca, pode néo ter apresentado essa difetevigd & senescéncia de suas folhas,
uma vez gue esta € descrita como uma espécie ecalih, que perde todas as suas folhas na
estacdo seca por um periodo de até 3 semanas.ldssvde Awsx diferiram entre as estacoes,
confirmando os resultados obtidos por Framtoal. (2005) para varias espécies lenhosas do
cerrado, onde os valores de,& sofreram uma consideravel reducdo durante a estseéa,
provavelmente devido ao fechamento estomético jooio a perda total ou parcial das folhas que
limitariam o crescimento das plantas neste perétadano (Franco 1998).

As parasitas, quando associadad.aalbicans também apresentaram menores valores de
assimilacdo em base de massg.(4) do que a hospedei(gig. 10).P. ovatateve menores valores
do queB. verbascifoliana época chuvosa, contudo os valores de néo ritifgneentre a hospedeira
e a parasita na estacdo sekarea foliar especifica (AFE) também se diferemcimcom menores
valores apresentados pelas parasitas, em ambastag®es. Muitos autores (Garcia 1990,
Beiguelman 1962, Chapin 1983) concluiram que a A&¥e ser fixada fortemente no genétipo das
plantas, que tornaria a capacidade de modificadigortimitada. Foi encontrada correlacdo entre os
valores de Aassa€ de AFE para ambas as estagfes (chuva: R? = $£68; R? = 0,28; p<0,05;
Figura 12).

Entre as estacdes, houve diferenca tanto Maedbicansquanto pard. verbascifolidivres
de parasitas em AFE e Asa (ANOVA medidas repetidas: F = 2,84; F = 2,36; 980,
respectivamente). Ja as plantas parasitadas, mia@rtivos valores de AFE e,4samais proximos
entre as estagcdes A presenca das parasitas codup@tim recursos pode alterar a alocagéo de
recursos da hospedeira, enquanto as plantas queedisam competir por recursos com a parasita,
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conseguem aumentar significativamente a AFE nac@stahuvosa. Maiores valores de AFE
geralmente expressam maiores investimentos em riotdde (Poorter & Van der Werf 1988, Van

der Werfet al 1988).
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Figura 10. Valores de taxa de fotossintese maximas{i assimilacdo de carbono em base
de massa (Mess) € area foliar especifica (AFE) pavh albicanse parasitas associadas na estacao
chuvosa (barras cinza) e na estagcdo seca (baamasas). Barras representam o desvio padréao.
Diferentes letras minusculas representam diferesigasficativas pelo teste de Tukey (p<0,05). Os
valores da ANOVA encontram-se no ANEXO IV.
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Figura 11. Valores de taxa de fotossintese maximas{i assimilacdo de carbono em base
de massa (fss), area foliar especifica (AFE) palta verbascifoliae parasita associada na estacao
chuvosa (barras cinza) e na estagcdo seca (baamasas). Barras representam o desvio padréao.
Diferentes letras minusculas representam diferesigasficativas pelo teste de Tukey (p<0,05). Os
valores da ANOVA encontram-se no ANEXO V.
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Figura 12. Correlacdo entre area foliar especifica (AFE) @nai$acdo de carbono em base
de massa (fussd Na estacdo chuvosa (linha tracejada, circulogat)ee na estacdo seca (linha

continua, circulos preenchidoByx0,001.

Nao houve diferenca no nimero de folhas, na ailéa,foem na area foliar total da copa
entre M. albicanse as parasitas associadas, ou entre os indivighresitados e ndo parasitados
(Figura 13). Para®. verbascifolia apesar de ndo haver diferenca entre o numermltasf a
parasita apresentou menor area foliar e, consegmente, menor area foliar total (Figura 14).

A respiracdo medida no escuro foi maior para heragi@as, com valores muito superiores
as hospedeiras (Figuras 13 e 14). Nesse trabalkhohemiparasitas apresentaram taxas de
fotossintese inferiores a das hospedeiras, e @xaspiracdo no escuro muito maior, indicando um
gasto energético superior para manutencdo do mistabocelular (Wanget al. 1998). Isso é
evidenciado pelos valores semelhantes de fotossiririta entre as hospedeiras e as parasitas
(Figura 13 e 14).

Em geral, assume-se que hemiparasitas s6 obtémeaguiientes das hospedeiras, pois a
presenca de clorofila implica na habilidade de mags¢do de CQ@ Em geral, as taxas de
fotossintese sdo muito baixas (de la Hatpal. 1981, Presst al. 1988, Shalet al. 1987) com altas
taxas de respiracdo, que resultariam em muito pgaobo de carbono, pouco até para suportar o

crescimento (Presst al 1987). Varios estudos tem mostrado que as heasipas se beneficiam
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tanto absorvendo nitrogénio, como carbono de sogsealeiras (Schulzt al. 1991; Marshalet al.

1994; Richteret al. 1995, Popp & Richter 1998, Bannister & Strong 20@l que explicaria o

crescimento e a alocacao de carbono independerntememanho pela fotossintese. Hemiparasitas

com baixas taxas de assimilagdo de carbono deveer am fluxo passivo de carbono dos

hospedeiros na forma de compostos organicos niteatpes pelo xilema (Raven 1983), que deve

ocorrer nas espécies estudadas.
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o desvio padrdo. Diferentes letras minusculas septeam diferencas significativas pelo teste de
Tukey (p<0,05). Os valores da ANOVA encontram-s&N&EXO V.
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Figura 14. Valores respiracdo no escuro, area foliar, fohdesé bruta, numero de folhas
total e area da copa, paB verbascifoliae parasita associada na estagdo chuvosa. Barras
representam o desvio padrdo. Diferentes letras sould@s representam diferencas significativas
pelo teste de Tukey (p<0,05). Os valores da ANOYidoatram-se no ANEXO V.
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4.3. Pigmentos fotossintéticos

Os valores obtidos para clorofila mostram uma ¢éovasazonal nos valores totais de
clorofila a, mas isso ndo foi observado para clordfilmem para carotendides. No entanto, a razéo
clorofila a/b e os valores de clorofila total também foram difées para a estacdo seca e a estacdo
chuvosa (ANOVA medidas repetidas: clorofila tota6,05; p<0,05; razéa'b: F = 13,19; p<0,05).

Na chuva, ndo houve diferenca em geral entre tantemtos e as espécies estudadas. Na seca, a
diferenca foi verificada para clorofila, b e carotendides entrB. ovata e P. robustusem
comparacdo a hospedeikd albicans sempre com os valores das hemiparasitas menares e
relacéo as hospedeiras (Figura 15). Entre os hespedivres (controles) e os parasitados, o Unico
parametro que diferiu foi quantidade de carotersdigl@azao clorofila/b na época seca paBa
verbascifolia em que os individuos parasitados apresentaranoregervalores em relagdo ao
controle (Figura 16).

Diversos estudos (Boardman 1977, Whatley & Watl@é§2]l Lee 1988) tem mostrado que,
de maneira geral, a proporcao entre clordikab tende a diminuir com a reducéo da intensidade
luminosa. De fato, os menores valores encontradws ipdividuos dd®. verbascifoliaparasitados
sugerem uma possivel competicdo por luz com a dapgparasitas (Dobbertin & Rigling 2006,
Glatzel & Geils 2009). Sendo assim, a maior projonglativa de clorofilé® pode ser importante,
possibilitando a captacdo de energia de outros goraptos de onda e maior eficiéncia de absorcao
de luz menos intensa (Whatley & Whatley 1982), eauampliacdo de espectro de ag¢édo da

fotossintese.
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Figura 15. Quantificacdo de pigmentos fotossintéticos phta albicans e parasitas
associadas na estacao chuvosa (barras cinza)staga@seca (barras brancas). Barras representam
o desvio padrdo. Diferentes letras minusculas septam diferencas significativas pelo teste de

Tukey (p<0,05). Os valores da ANOVA encontram-séN&EXO VI.
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4.4. Relagdes hidricas

A taxa de transpiracdo efd. verbascifoliafoi menor que emM. albicans na chuva
(ANOVA: F= 6,08; p<0,05), refletindo na transpiragdas hemiparasitas associadas, €oravata
naB. verbascifoliaapresentando menores valores de transpiragdoedda isenhuma diferenca foi
encontrada (ANOVA: F = 2,25, p= 0,057), apesaiPdavatanaB. verbascifoliaaparentemente
reverter a situacao e manter sua taxa transpaadgnificativamente maior (Figura 18).

Essa dindmica pode ter ocorrido devido a senescésiiar deB. verbascifoliaenquanto a
M. albicansmantém suas folhas na estagédo seda, werbascifoliaperde as folhas totalmente
durante um periodo de até 3 semanas. As medidasades gasosas na seca foram feitas em folhas
senescentes. Assim, a parasita associada a umdegspeom tal fenologia, pode ter sua
transpiracao restringida durante a presenca dexdplmas haveria urtrade-off na época de
senescéncia com um aumento significativo da taxespiratoria.

Esse aspecto também pode ser confirmado pela @it estomatica medida em Amax,
onde notou-se 0s maiores valores faravataemB. verbascifoliana seca diferindo-se de todas os
demais tratamentos (ANOVA: F=2,34; p<0,05). Na &humenhuma diferenca foi encontrada
(ANOVA: F=1,96; p>0,05).

A eficiéncia do uso da agua (EUA) foi maior naspesieiras em comparagdo as plantas
parasitas na estacdo chuvosa (Figura 17 e 18). Slnmmeadrdo foi encontrado para eficiéncia
intrinseca do uso de agua (EIUA). E amplamentendifio que plantas parasitas apresentam
menores valores de EUA do que as hospedeiras adasdiSchulzet al. 1984, Presst al. 1987,
Shahet al. 1987, Presst al. 1988, Davidsomt al. 1989).

N&o houve diferenga entre parasitas e hospedpieago a transpiragdo foliar nem quanto a
condutancia estomatica empn4 na estacdo chuvosa (Figura 17 e 18), com excecas. de
verbascifoliana seca, que pode ter se diferenciado devido smect#s fenoldgicos ja relatados.

Esse resultado contrasta com a literatura, queardiaxas transpiratérias de hemiparasitas
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substancialmente mais altas que a dos seus regehtispedeiros (Ullmaret al. 1985, Stewart &
Press 1990). Teoricamente, isso manteria um grednenpotencial de agua da folha, que permitiria
o fluxo de nutrientes em direcdo as plantas pasasMo entanto, como discutido por Ullmann
(1985), o uso conservativo da agua de hemiparasitadabitats com condi¢bes de seca e calor
pode ser um pré-requisito para a sobrevivéncia akpddeiro e, consequentemente, da parasita
associada. Segundo Larcher (2000), em habitatstearados como estressantes, as plantas tém
como “estratégia de sobrevivéncia” uma composiggidlibrada entre rendimento e sobrevivéncia,
nao tentando maximizar a produgdo. As plantas, eml,grespondem a condi¢cdes de estresse
ambiental reduzindo as taxas de crescimento e desigéip de recursos (Colest al. 1985),
portanto, € normal nesse tipo de ambiente, plardas porte reduzido e crescimento lento, como
ocorre no Cerrado. Da mesma forma que para as slgutatas, em ambientes estressantes, a
parasita deve investir em sobrevivéncia e ndo emdupividade, reduzindo a perda de agua por

transpiracdo, por meio do controle da aberturaresioa.
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Figura 17. Valores de taxa de transpiragdo (E), condutansian@tica em Asx (GS),
eficiéncia do uso da 4gua (EUA) e eficiéncia irseita do uso da agua (EIUA), pMaalbicanse
parasitas associadas na estagdo chuvosa (barza3 eima estacdo seca (barras brancas). Barras
representam o desvio padrdo. Diferentes letras soulds representam diferencas significativas
pelo teste de Tukey (p<0,05). Os valores da ANOYioamtram-se no ANEXO VIII.
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Figura 18. Valores de taxa de transpiragdo (E), condutansian@tica em Asx (GS),
eficiéncia do uso da agua (EUA) e eficiéncia irseita do uso da agua (EIUA), pataalbicanse
parasitas associadas na estagdo chuvosa (barzag eima estacdo seca (barras brancas). Barras
representam o desvio padrdo. Diferentes letras sould@s representam diferencas significativas
pelo teste de Tukey (p<0,05). Os valores da ANOYigoatram-se no ANEXO IX.
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As medicdes de condutancia estomatica diarias @amtorroboram para essa estratégia,

pois demonstra um controle estomatico da parasibedenado com o da hospedeira, apesar das

condutancias estomaticas médias das parasitas seagones (Figuras 19). O padrdo diurno de

condutancia, tanto em parasitas como em hospedenagreendem, em geral, um pico no periodo

de meio-dia, seguido por um decréscimo continuooafén do dia. Em extrema condi¢do de

estresse hidrico (na seca), os estdmatos das leassedstavam quase completamente fechados

depois do pico inicial. Devido as altas taxas dediagcdo solar, as altas temperaturas, baixa

umidade relativa do ar e restricdes na disponduii@hidrica do solo, a grande maioria das espécies

lenhosas restringe consideravelmente a abertuomésta durante a estacdo seca (Franco 1998,

Moraes & Prado 1998, Meinzet al. 1999, Bucciet al. 2005, Francet al.2005).
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Figura 19. Comparacao entre as curvas diarias de condutésimenatica das hospedeiras e
de suas respectivas parasitas, sendo, respectitaBenerbascifoliee P. ovata(A); M. albicanse
P. ovata(B); M. albicanse P. robustugC), na estacdo seca (simbolos abertos) e néiesthgvosa
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(simbolos preenchidos). Barras representam o degadrdo. As médias representadas
correspondem as somas das medidas da face abaraial das hemiparasitas.

Entre as diferentes espécies de parasitas na despeM. albicans nota-se um
comportamento muito similar em ambos os horarioaediferentes estagbes (Figura 20A). Ja em
diferentes hospedeiraB, ovataapresentou comportamento diario menos homogéngoré~20B).
Dessa forma, € provavel que o curso diario de dadndia estomética de uma hemiparasita seja

uma caracteristica fortemente influenciada pelangadospedeira.

3608 4 M. albicans

P ovara

)

=

Tempo (horas) Tempo (horas)

Figura 20. Comparacdo entre as curvas diarias de condut@stienatica par®. ovata
(tridngulos, linha continua) 2. robustug(circulos, linha tracejada) em uma mesma hospedéir
albicans (A); e P. ovataem diferentes hospedeiras (B), na estacdo savhdlls abertos) e na
estacdo chuvosa (simbolos preenchidos). Barrasesemiam o desvio padrdo. As médias
representadas correspondem as somas das medidas ddaxial e adaxial das hemiparasitas.

Entre os individuos parasitados e livres de p@assido foram verificadas diferencas

significativas no curso diario de condutancia (FigRl), o que pode indicar mais uma vez que a

presenca da parasita ndo influencia negativamenébdertura estomética das suas hospedeiras.
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Figura 21. Comparacao entre as curvas diarias de condutasteanatica dos individuos
livres de parasitas (controles) e parasitados,sdhdverbascifoliacomP. ovata(A); M. albicans
comP. ovata(B); M. albicanscomP. robustugC), na estacdo seca (simbolos abertos) e naéiestag
chuvosa (simbolos preenchidos). Barras represemt@@svio padrao.

Em alguns casos, como estudados por Hellmuth j19dildemonstrado que, mesmo em
condicdes de baixa disponibilidade hidrica, a hdspa Acacia grasbyifechou os estdmatos
enguanto a hemiparasifanyema nestocontinuou transpirando livremente. No entanto, 2Bt
Press (1990) enunciaram que o0 uso irrestrito dea quela parasita pode representar uma
desvantagem, se 0 hospedeiro for severamente jmagjiod

Assim, segundo os resultados obtidos por Davigsah. (1989), existe uma coordenacéo e
uma integracdo do particionamento de 4gua e déosantre hospedeiras e parasitas. Isso pode ser
essencial para associacdes perenes, mantendogaidate da hospedeira e o crescimento da

parasita. Apesar dos estdmatos das hemiparasitas seenos sensiveis as mudangas no potencial
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hidrico foliar do que das hospedeiras, eles podehirgespostas coordenadas com as respostas das

hospedeiras (Figura 22).
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Figura 22. Correlagdo entre a conduténcia estomatica dasetiesps e das respectivas
hemiparasitas para ambas as estagdes (p<0,010,B8)=

Ullmann et al. (1985) mediram a condutdncia estomatica diaria En pares de
hemiparasitas e suas hospedeiras em habitats &idssmi-aridos da Austrélia, e também
concluiram que, apesar da condutancia foliar dapdueiras serem significativamente menores que
das parasitas, ha um mecanismo de restricdo de pgerdgua por transpiracdo. Nao apenas isso,
mas foi observada uma coordenagdo com as respEsttanaticas das hospedeiras, com padrdes
similares do curso diario de condutancia, mesmoaguealores absolutos sejam diferentes, com
parasitas apresentando maiores valores, como tarfddéencontrado no presente estudo (Figura
21). Essa correspondéncia de reacao entre os ésfu@ hospedeiras e parasitas pode ocorrer
simplesmente por respostas similares a fatoregnegie como ao déficit de pressdo de vapor
atmosférico, como também é sugerido que possa hawer inducdo interna, como controle

hormonal (Ullmanret al. 1985).
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Houve correlagdo entre,A e Gs para ambas estagfes (Figura 23). Contudeglagéo as
hospedeiras, as parasitas apresentaram uma mequexidzde de absorcdo liquida de ;G&n
funcdo da condutancia estomatica. O mesmo padraobfmo por Ehleringeet al. (1985) que

analisaram dados de diversas hemiparasitas e espectivas hospedeiras na parte central da

Australia.
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Figura 23. Relacdo entre conduténcia estomatica (gs) e té@xéma de fotossintese (A

entre parasitas (circulos, linha continB&0,01) e hospedeiras (losangos, linha tracejgd@,01)
no Cerrado.

Houve diferenca no potencial hidrico medido adi@samanheceiptedawr) entre parasitas
e hospedeiras na época seca, sendo que as heitdgaggsesentaram valores mais negativos
(hospedeiras: -0,58 + 0,08 MPa; parasitas: -0,9318 MPa; t = 9,72; p < 0,05). No entanto, essa
diferenca nao foi significativa na estacdo chuvbsspedeiras: -0,36 + 0,18 MPa; parasitas: -0,46
+ 0,33 MPa). Para o potencial hidrico medido aoortéa (nidday, essa diferenca nédo foi
verificada (Figura 24A e 24B). Todas hemiparasiass hospedeiras apresentaram diferenca
significativa no potencial hidrico entre as estagc@m menores valores na estagdo seca (Figura

24C). Bucciet al. (2005) ndo encontraram uma varia¢ao entre os @atsrdo meio-dia na estacao
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seca em relacdo aos potenciais da estacdo chwesisdando 8 espécies do cerrado, mas houve
diferenca sazonal nos valores de potencial hidgmtes do amanhecer.

Nesse estudo, a diferenca entre o potencial awtesnénhecer e ao meio-dia também foi
significativa. A queda do potencial hidrico foliacorre ao longo do dia, atingindo os menores
valores ao meio dia, principalmente devido a gradwlaanda evaporativa propiciada pelas baixas

taxas de umidade relativa do ar (Franco & Lttge220
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Figura 24. Diferenca nos valores de potencial hidrico ao rdé&o(midday e antes do
amanhecer predawr) entre plantas parasitas e suas respectivas hosgedA e B), com
significancia de P<0,05; NS — néo significativo. Diferenga percenteatre as estacdes (C) foi
significativa P<0,05) para todas as medidas. Barras representisvo padrao.

Para manter um fluxo de gradiente e evitar o feemo estomatico, a parasita deve tolerar
potenciais hidricos mais negativos que a hospedgiparte aérea de muitas parasitas é suculenta, o

que aumenta o estoque de &gua, com maior conc@mtpnotica de solutos orgéanicos ativos

(Poppet al. 1995). Nesse estudo, apesar de ndo ser medideutencia foliar, ressalta-se que esse
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aspecto pode ser de grande importancia para etysiddos relevantes das relacdes hidricas das
hemiparasitas do Cerrado.

No entanto, Bannistezt al. (1999) afirmam que ndo existe razdo, a prioriapgue 0s
valores de potencial hidrico sejam mais negatiassphantas hemiparasitas em comparacgao as suas
hospedeiras, pois estas encontram-se conectadparalelo ao sistema vascular das hospedeiras, e
nao em série, sendo o potencial hidrico determiagenas pela resisténcia hidraulica e pelas taxas
de transpiracdo de cada sistema separadamente. éSsos autores também encontraram
evidéncias de uso conservativo de dgua na hemiggaltasstylus micranthuysquando desidratadas
artificialmente.

Glatzel & Geils (2009) discutem um ponto intereésacomparando a demanda hidrica da
hemiparasita com outro ramo qualquer da arvore, vemague todos os ramos e as folhas de uma
arvore competem pela agua transportada das ra@mes gopa. No entanto, as parasitas nao
contribuem para o ganho de carbono da hospedemragcsentribuir para a constituicdo estruturas de
suporte necessarias para condugdo da arvore, epas e 0 tronco. Nesse sentido, essencialmente,
as parasitas desregulam o controle homeostatiGgutedas hospedeiras.

Quanto aos estOmatos, esses diferiram signifma@nte entre as parasitas em termos de
densidade (ANOVA: F=43,89; p<0,05), comprimento c&lula guarda (ANOVA: F=27,51;
p<0,05) e condutancia estomatica média diaria (AROW%¥=5,70; p< 0,05). As hemiparasitas
apresentaram estdmatos do tipo paracitico e emarorge distribuidos aleatoriamente em ambas as
faces do limbo foliar (Figura 25)P. ovata em ambos hospedeiros apresentaram diferenca
significativa entre as superficies abaxial e adaxdando os maiores valores de densidade
estomatica verificados na superficie abaxral gvatanaB. verbascifolia abaxial: 107,30 + 9,80;
adaxial: 71,92 + 16,14. ovatanaM. albicans abaxial: 147,97 + 12,66; adaxial: 102,61 + 13,40)
Apesar de nédo significativo, el robustusessa tendéncia também foi verificada (abaxigh4b4

7,74; adaxial: 42,75 £ 8,31).
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Apesar da diferenca na densidade, o comprimentoétida-guarda néo diferiu entfe
ovata nas diferentes hospedeiras. Houve diferenca éntmvatae P. robustus com P. robustus
apresentando maiores comprimentos (ANOVA: F=27pxD,05). A menor densidade estomatica
verificada emP. robustusrelaciona-se com o maior comprimento da céluladmaressa espécie

(Figura 25).

Figura 25. Epiderme evidenciando os estdmatosRleovataem M. albicans face abaxial
(A) e face adaxial (B)P. ovataemB. verbascifoliaface abaxial (C) e face adaxial ([P); robustus
em M. albicans face abaxial (E) e face adaxial (F). Barra = 100u

A razao média entre as superficies foliares fal 48 (+0,16) estbmatos na face abaxial em
relacdo ao nimero de estbmatos na face adaxidb €iferiu entre os tratamentos (ANOVA: F =

7

3,57; p = 0,07). Isso demonstra que a proporcadesiématos nas distintas faces é mantida
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independente das diferengcas encontradas entrepésiess nas diferentes hospedeiras. Nao foram
encontradas relacdes entre a condutancia estongaticdensidade estomatica ou o comprimento
dos estdmatos para nenhuma das faces de supéofiaie(p>0,05), mas houve relagdo entre o

comprimento dos estbmatos e a densidade eston(Rititaa 26).
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Figura 26. Correlacdo entre densidade estomética e comprmamtcélula-guarda das
hemiparasitas estudadas, para face abaxial (cdrabertos) e adaxial (circulos fechados), com
significancia dé’<0,001.

Estbmatos maiores geralmente sdo caracteristieoantbientes mesofiticos, por serem
geralmente mais lentos em suas respoptagpjciando um consumo luxurioso de agua (Galetes
al. 2007), enquanto estdbmatos menores seriam encostesd ambientes xéricos, propiciando um
controle hidrico mais adequado (Aasarafal. 2001). Em um estudo comparando espécies de mata
de galeria e de cerrado, Rossa&tal.(2009) encontraram valores de comprimento estomatite
15 e 45 pm, valores inferiores aos encontrados lparaparasitas, sugerindo que as hemiparasitas

apresentam estdmatos anatomicamente diferenciadais, propicios a perda de agua que o0s

estbmatos de espécies tanto de mata como de cerrado
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As caracteristicas morfo-anatdmicas das plantagasfemente influenciadas pelos fatores
ambientais, estando associadas principalmente coegime de luz, quantidade de chuva, tipo de
solo e altitude (Givnish 1984). Aspectos que podiemonstrar uma grande variagdo na estrutura
foliar anatémica de espécies lenhosas do cerradaopsncipalmente as variagbes da incidéncia
luminosa (Marque®t al. 2000), o contetdo de nutrientes no solo e aososfeif sazonalidade
(Justoet al. 2005). Estas mudancgas na estrutura foliar podetarad economia hidrica e a fixagédo
de carbono. Estudos sobre os padrdes de densidagltGmatos tem encontrado maior densidade
estomatica quando as folhas s@o expostas a athaigo solar ou baixa disponibilidade hidrica,
relacionando a um melhor controle da condutandianegica, que propiciaria um aumento na
capacidade de regular as perdas de agua por tag@piLleras 1974).

Assim, as diferencas encontradas nas densidatma&Eas pard. ovatanas diferentes
hospedeiras pode ser devido a fenologia distinta ldesspedeiras, sendo uma brevidecidgia (
verbascifolig e a outra sempre-verdel (albicang. Isso pode afetar a disponibilidade de luz, j& qu
a brevidecidua perde totalmente as folhas por uigeede até 3 semanas (Fraetal. 2005), que

poderia afetar as densidades estomaticas das fth&srmacao.

5. Consideragdes finais

Houve diferenca entrie. ovatanas distintas hospedeiras, tanto na concentragao de Al,
como na concentracdo de Ca e Mg e nas densidadesdéisas, que podem estar relacionadas ndo
necessariamente a presenca do Al, mas a caracteisttrinsecas das hospedeiras. Dessa forma, a
primeira hipétese, quie. ovatase diferenciaria em termos anatémicos e fisioligjiem hospedeira
acumuladora e nao-acumuladora de Al, ndo obteudtads conclusivo, necessitando de mais
estudos para verificar as diferencas fisiol6giembemiparasitas em diferentes hospedeiras.

Altas concentragOes de Al foram encontradas rnhade nas sementes EerobustusEm

P. ovata,apesar das altas concentragbes de Al nas folnasdq na hospedeira acumuladava,
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albicans nas sementes ndo houve acumulo. Isso pode indicar agse metal deva ser
provavelmente imobilizado nas folhas. Assim, a sdguhipétese testada, que hemiparasitas em
hospedeiras acumuladoras deveriam acumular Al Bapasfolha, mas também no ramo e na
semente, foi rejeitada paPa ovata mas aceita pam. robustus

Foram encontradas menores concentracdes foligesitebgénio (N) e fésforo (P) em
individuos deB. verbascifolia parasitados, o que pode indicar uma influénciaatiesy da
hemiparasita na assimilacdo de N e P, provavelmpotecompetirem diretamente por esses
recursos. No entanto, de forma geral, ndo foramorgreddas diferengas na assimilagéo de carbono
ou no balanco hidrico de individuos parasitadasred de parasitas. Apesar da diferenca entre os
valores diarios de condutancia estomética, ndoédiferenca entre parasitas e hospedeiras quanto
a transpiracao foliar nem quanto a condutanciaregioa em As. Também foi observada uma
tendéncia a respostas coordenadas de fechamermméésb entre as hospedeiras e as
hemiparasitas associadas, o que pode indicar ccaisservativo da agua de hemiparasitas em
habitats com condi¢des de seca. Assim, no gefksenca da parasita ndo alterou o desempenho
da hospedeira, de forma que a terceira hipotese,pauasitas devem diminuir o desempenho
fisioldégico das hospedeiras, foi refutada. Issoepocbrrer talvez por uma relagdo mais duradoura e
conservativa com a parasita e adaptacdes de tolerén parasitismo em associagcdes perenes, que
pode ser essencial para manutencédo da integrideldespedeira e do crescimento da parasita.

As plantas parasitas apresentaram, em geral, @satoncentragdes foliares de P, K, Cu em
comparacdo as plantas hospedeiras, provavelmevigode impossibilidade de retranslocagdo de
ions méveis pelo floema da parasita para a hospedéouve correlagdo entre as concentracfes
foliares das parasitas e das hospedeiras para @aVih] Cu e Al. Nas plantas parasitas também
foram encontradas quantidades desproporcionaisete Rlagdo ao N, levando a uma auséncia de
correlacdo entre estes dois nutrientes. Dessa foongesafio para as parasitas é, tanto evitar
deficiéncia mineral, quanto lidar com excesso entjdades desproporcionais de nutrientes. As

plantas hospedeiras apresentaram, no geral, maéxas de assimilacdo maxima de, & base
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de area, numero total de folhas, assimilacdo de €& base de massa, area foliar especifica,
eficiéncia no uso da agua, concentracado de clarefitalores de potencial hidrico, e menores taxas
de respiracdo que as plantas parasitas. As hemitgarapresentaram taxas de assimilacdo de CO
inferiores a das hospedeiras, e taxa de respiragdescuro muito maior, indicando um gasto
energético superior para manutencdo do metabolegtutar. A quarta hipotese, portanto, que as
plantas nado iriam se diferenciar fisiologicamentéree parasitas e hospedeiras, foi refutada. Ha
diferencas fisiologicas claras, provavelmente deeisl pressdes seletivdistintas de cada uma, que

levam a modificagdes na forma e na fungéo dos mEes em questao.
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7. ANEXOS

ANEXO |I. Espécies de hemiparasitas e hospedeiras estudadagsente trabalho:

robustusemM. albicans 2. P. ovataemB. verbascifolia3. P. ovataemM. albicans
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ANEXO II. ANOVA da concentragéo foliar de nutrientes e AlMealbicanse parasitas
associadas. Valores geem destaque foram resultados significativos.

Tratament Erro
Nutriente df MS df MS F p
(estacao)
N (chuva) 4 0,189230 20 0,064154 2,949621 0,045634
N (seca) 4 0,484418 20 0,037843 12,80072 0,000025
P (chuva) 4 0,001416 20 0,000342 4,143284 0,013229
P (seca) 4 0,002145 20 0,000193 11,09835 0,000066

K (chuva) 4 3,915592 20 0,018204 215,0959 0,000000
K (seca) 4 4,078912 20 0,046484 87,74891 0,000000

Ca (chuva) 4 0,041286 20 0,025996 1,588207 0,216207
Ca (seca) 4 0,044821 20 0,010662 4,203890 0,012464

Mg (chuva) 4 0,000578 20 0,002726 0,211928 0,928738
Mg (seca) 4 0,000369 20 0,000545 0,677968 0,615196

Fe (chuva) 4 17503,79 20 3760,060 4,655190 0,008075
Fe (seca) 4 15886,22 20 1598,139 9,940447 0,000135

Mn (chuva) 4 1327,791 20 773,5000 1,716601 0,185839
Mn (seca) 4 450,9181 20 265,8306 1,696261 0,190343

Zn (chuva) 4 112,1663 20 8,360000 13,41702 0,000018
Zn (seca) 4 137,3306 20 3,977969 34,52280 0,000000

Cu (chuva) 4 146,1900 20 5,322500 27,46642 0,000000
Cu (seca) 4 113,9366 20 4,922969 23,14387 0,000000

Al (chuva) 4 19272441 20 13389025 1,439421 0,257721
Al (seca) 4 4806731 20 2783294 1,726994 0,183580
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ANEXO Ill. Valores de ANOVA para concentracdo foliar de maenicronutrientes e
Aluminio de B. verbascifoliae parasita associada. Valores plem destaque foram resultados
significativos.

Tratament Errc

Nutriente df MS df MS F p
(estacao)
N (chuva) 2 0,107425 10 0,034575 3,107014 0,094187

P (chuva) 2 0,000183 10 0,000026 7,166667 0,013747
K (chuva) 2 3,103530 10 0,564763 5,495275 0,027566
Ca (chuva) 2 0,308714 10 0,102986 2,997613 0,100532
Mg (chuva) 2 0,003513 10 0,002548 1,378875 0,300353
Fe (chuva) 2 13959,47 10 5247,920 2,660001 0,123694
Mn (chuva) 2 172,7500 10 254,2795 0,679370 0,531141
Zn (chuva) 2 0,437500 10 7,041667 0,062130 0,940160
Cu (chuva) 2 6,270833 10 3,520833 1,781065 0,223001

Al (chuva) 2 3666837 10 2783223 1,317479 0,314883
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ANEXO |IV. Valores de ANOVA para taxa de fotossintese maxiia,), assimilacdo de
carbono em base de massa.{A), area foliar especifica (AFE), respiracdo no sxcérea foliar,
namero de folhas total e area da copa, paralbicanse parasitas associadas na estacdo chuvosa e
na estacao seca. Valoresplem destaque foram resultados significativos.

Tratamento Erro
Parametro (estagdo)  df MS df MS F p
Améx (chuva) 4 128.707: 20 16.5228! 7.78965. 0.000591
Amax (seca) 4 58.1203! 20 17.3034: 3.35888¢ 0.029429
Amassa (chuva) 4 20940.45 20 1239.441 16.89508 0.000003
Amassa (seca) 4 5228.68. 20 632.401' 8.26797. 0.000418

AFE (chuva)
AFE (seca)

1566.516 20 142.2995 11.00858 0.000070
1003.51 20 27.9492! 35.9049¢ 0.000000

FENN

Respiracao (chuva) 4 16.87679 20 1.489382 11.33141 0.000057

Area foliar (chuva) 4 48.89903 20 50.62863 0.965838 0.447829

N

NUmero de folhas (chuva) 18932.90 20 10738.32 1.763116 0.175943

N

Area da copa (chuva) 20957549 20 12717605 1.647916 0.201502
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ANEXO V. Valores de ANOVA para taxa de fotossintese maxifa), assimilacdo de
carbono em base de massa.{A), area foliar especifica (AFE), respiracdo no sxcérea foliar,
namero de folhas total e area da copa, Bangerbascifoliae parasita associada na estagdo chuvosa
e na estacao seca. Valorepdam destaque foram resultados significativos.

Tratamento Erro
Parametro (estagdo) df MS df MS F p

Améx (chuva) 2 95.75447 10 22.41224 4.2724180.045592
Amax (seca) 2 0.173573 10 16.92580 0.010255 0.989808

Amassa (chuva) 2 19189.01 10 1915.537 10.01756 0.004091
Amassa (seca) 2 1185.064 10 689.0487 1.719856 0.228061

AFE (chuva) 2 2526.718 10 107.4518 23.51491 0.000166

AFE (seca) 2 1570.044 10 52.19277 30.081630.000059

Respiracéo (chuva) 2 17.13847 10 1.149090 14.91483 0.000998

Area foliar (chuva) 2  6779.257 10 308.2486 21.99282 0.000343

Numero de folhas (chuva) 2  24392.33 10 7242.472 3.367957 0.080924

5
Area da copa (chuva) 2 16944682 10 94000482 5.499383 0.027515
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ANEXO VI. Valores de ANOVA para quantificagdo de pigmentedgsintéticos paril.
albicanse parasitas associadas na estacdo chuvosa eagdoeseca. Valores geem destaque
foram resultados significativos.

Tratamento Erro

Pigmento (estacao) df MS df MS F p
Clorofilaa (chuva) 4 1.568774 20 0.766195 2.047487 0.126185
Clorofila a (seca) 4 5.831513 20 0.568388 10.259740.000110

Clorofila b (chuva) 4 0.109171 20 0.146287 0.746278 0.571898
Clorofilab (seca) 4 0.873572 20 0.057399 15.219380.000007

Carotendides (chuva) 4 0.016257 20 0.037938 0.428518 0.786304
Carotenoides (seca) 4 0.168818 20 0.033969 4.9697180.006025

Clorofila a+b (chuva) 4 2.469797 20 1.465167 1.685676 0.192732
Clorofila a+b (seca) 4 11.19620 20 0.976849 11.461550.000053

Clorofila a/b (chuva) 4 0.055383 20 0.323555 0.171171 0.950588
Clorofila a/b (seca) 4 0.707209 20 0.056785 12.454240.000030
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ANEXO VII. Valores de ANOVA para quantificacdo de pigmentmedsintéticos parB.
verbascifoliae parasitas associadas na estacdo chuvosa eg@oestca. Valores geem destaque

foram resultados significativos.

Tratamento Erro

Pigmento (estagdo) df MS df MS F p
Clorofila a (chuva) 2 0.553688 10 0.336624 1.644827 0.241230

Clorofila a (seca) 2 2705418 10 0.963227 2.808704 0.107635
Clorofila b (chuva) 2 0.009407 10 0.028913 0.325346 0.729644

Clorofila b (seca) 2 0.099619 10 0.064988 1.532885 0.262618
Carotenodides (chuva) 2 0.013969 10 0.010587 1.319486 0.310057
Carotendides (seca) 2 0.158517 10 0.012241 12.950020.001677
Clorofila a+b (chuva) 2 0.697416 10 0.540786 1.289634 0.317485
Clorofila a+b (seca) 2 3.843220 10 1.522514 2.524259 0.129578
Clorofila a/b (chuva) 2 0.418283 10 0.255963 1.634152 0.243177
Clorofila a/b (seca) 2 0.828180 10 0.179219 4.6210590.037908

78



ANEXO VIII. Valores de ANOVA para taxa de transpiracado (Ehdotancia estomatica
em Anax (GS), eficiéncia do uso da agua (EUA) e eficiéimginseca do uso da agua (EIUA), para
M. albicanse parasitas associadas na estagcdo chuvosa exgaceséca. Valores geem destaque
foram resultados significativos.

Tratamento Erro
Parametro (estagdo) df MS df MS F p

E (chuva) 4 3.807020 20 2.009778 1.894248 0.150863
E (seca) 4 1.108470 20 2.259688 0.490541 0.742673

Gs (chuva) 4 0.170417 20 0.099105 1.719559 0.185193
Gs (seca) 4 0.019952 20 0.069639 0.286502 0.883255

EUA (chuva) 4 2.018729 20 0.236354 8.541126 0.000344
EUA (seca) 4 2.088612 20 0.862876 2.420525 0.082217

EIUA (chuva) 4 246.5184 20 60.71307 4.060385 0.014359
EIUA (seca) 4 423.8420 20 274.1208 1.546187 0.227201
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ANEXO IX. Valores de ANOVA para taxa de transpiracao (Ehdaténcia estomatica em
Anax (Gs), eficiéncia do uso da agua (EUA) e eficiémaieinseca do uso da agua (EIUA), pBra
verbascifoliae parasita associada na estacdo chuvosa e nacest@. Valores deem destaque

foram resultados significativos.

Tratamento Erro
Parametro (estagdo) df MS df MS F p

E (chuva) 2 0.018449 10 1.392673 0.013247 0.986858

E (seca) 2 8572935 10 1.771612 4.8390590.033891

Gs (chuva) 2 0.010094 10 0.043468 0.232216 0.796933

Gs (seca) 2 0.446216 10 0.051644 8.6401580.006618

EUA (chuva) 2 6.804586 10 1.197062 5.684404 0.022444
EUA (seca) 2 0.532315 10 0.332619 1.600373 0.249464

EIUA (chuva) 2  425.8399 10 113.3882 3.755593 0.060733

EIUA (seca) 2 710.3464 10 32.91010 21.584450.000235
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