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RESUMO 

 

As pteridófitas constituem um importante grupo de 

organismos da flora brasileira, muito dependentes das 

condições climáticas presentes na Floresta Atlântica. As 

epìfitas são plantas que não possuem conexões diretas com 

o solo e utilizam-se de suporte, mas não dos nutrientes, dos 

forófitos em que se apoiam. Dentre a grande variedade de 

pteridófitas epìfitas da Mata Atlântica, podemos citar as 

espécies Elaphoglossum luridum (Fée) H. Christ. 

(Dryopteridaceae) e Vittaria lineata (L.) Smith 

(Pteridaceae). Considerando-se o número reduzido de 

informações sobre a anatomia e a fisiologia de pteridófitas 

epìfitas, foram realizadas as caracterizações anatômicas e 

estudos de diferentes aspectos da fisiologia, em ambas as 

espécies, através de análises de: conteúdo relativo de água 

(CRA), pigmentos fotossintéticos, fluorescência da 

clorofila a e a concentração de malato foliar, em plantas do 

grupo controle, submetidas ao estresse hìdrico e à 

aplicação exógena de ácido abscìsico (ABA); com o 

objetivo de observar caracteres importantes para a 

sobrevivência destas espécies em ambientes xéricos. Os 

materiais botânicos foram coletados na Unidade de 

Conservação Desterro – UFSC (UCAD), Florianópolis, 

SC, sendo cultivados na casa de vegetação do 

Departamento de Botânica – CCB – UFSC. Ambas as 

espécies estudadas apresentam caracterìsticas anatômicas 

relacionadas às condições xéricas, tais como: frondes 

coriáceas a cartáceas, que apresentam suculência, cutìcula 

espessa, células epidérmicas com paredes periclinais 

espessa e estômatos, restritos a face abaxial. As análises 

fisiológicas demonstraram uma grande capacidade de 

manutenção hìdrica em E. luridum e V. lineata, pois, 

mesmo em condições de estresse hìdrico e aplicação de 

ABA exógeno, as espécies não apresentaram alterações 

significativas no CRA, mantendo altos nìveis. Nas análises 

da concentração de pigmentos fotossintéticos, as plantas 
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submetidas aos tratamentos de estresse demonstraram 

quedas significativas nos nìveis de clorofila a e b, todavia 

as concentrações de carotenoides mantiveram-se estáveis. 

Os parâmetros fotossintéticos (α, Eoptimum e ETRmax), 

obtidos através das curvas rápidas de luz (RLC’s), 

apresentaram quedas significativas após os tratamentos de 

estresse hìdrico e aplicação de ABA. Em E. luridum, não 

foram encontradas evidências do metabolismo ácido das 

crassuláceas (CAM). Em V. lineata, plantas do grupo 

controle não apresentaram diferença no conteúdo de 

malato entre as amostras coletadas as 06h00min e as 

18h00min, não demonstrando, assim, evidências do 

metabolismo CAM. Contudo, plantas submetidas ao 

estresse hìdrico por sete dias e à aplicação exógena de 

ABA, apresentaram aumentos significativos nas 

concentrações de ΔMalato, demonstrando uma 

acidificação noturna e revelando uma regulação positiva 

do metabolismo CAM. Assim, foram encontradas 

evidencias da possibilidade de alteração do modo de 

fixação de carbono da via C3 para o CAM, em resposta ao 

déficit hìdrico e aplicação exógena de ABA, podendo, com 

isso, a espécie V. lineata apresentar o metabolismo CAM 

facultativo. 

 

Palavras-chave: Elaphoglossum luridum, Vittaria lineata, 

anatomia, CRA, pigmentos, curvas rápidas de luz, malato, 

ABA, CAM. 
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ABSTRACT 

 

Ferns are an important group of organisms of the flora, 

very dependent on climatic conditions present in the 

Atlantic Forest. Epiphytes are plants that do not have 

direct connections with the soil and utilize phorophytes 

just to support. Among the wide variety of epiphytic ferns 

of the Atlantic Forest, we can mention the species 

Elaphoglossum luridum (Fée) H. Christ. (Dryopteridaceae) 

and Vittaria lineata (L.) Smith (Pteridaceae). Considering 

the small number of information about the anatomy and 

physiology of epiphytic ferns, anatomical characterization 

and studies of different aspects of physiology in both 

species, were conduct through analysis of: relative water 

content (RWC), photosynthetic pigments, chlorophyll 

fluorescence, malate concentration of fronds.  Three 

groups were analyzed: control group, group subjected to 

water stress and  another subjected  to exogenous 

application of abscisic acid (ABA), with the aim of 

observing important characters for the survival of these 

species in xeric environments. The botanical material was 

collected in the Environmental  Desterro Park - UFSC 

(UCAD), Florianopólis, SC. The plants were kept in the 

greenhouse of the Botany Department - CCB - UFSC. 

Both species have anatomical features related to xeric 

conditions, such as coriaceous to chartaceous fronds that 

present succulence, presence of thick cuticle, epidermal 

cells with thick external periclinal walls and stomata 

restricted to the abaxial surface. The physiological 

analyzes showed a great ability to retain water in E. 

luridum and V. lineata, because even under conditions of 

water stress and exogenous abscisic acid (ABA) 

application, the species showed no significant changes in 

the RWC. In the analysis of the concentration of 

photosynthetic pigments, plants subjected to stress 

treatments showed significant decreases in levels of 

chlorophyll a and b, however the concentrations of 
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carotenoids were kept stable. The photosynthetic 

parameters (α, Eoptimum and ETRmax), obtained by rapid 

light curves (RLC's), showed significant decreases after 

treatment of water stress and ABA application. In E. 

luridum, we did not found evidence of crassulacean acid 

metabolism (CAM). In V. lineata, the control group 

showed no difference in malate content of the samples 

collected between 06h00min and 18h00min, so there was 

no evidence of CAM metabolism. However, plants 

subjected to drought stress for seven days and the 

application of exogenous ABA showed significant 

increases in concentrations of ΔMalate, demonstrating a 

nocturnal acidification and revealing an up regulation of 

CAM metabolism. Thus, we found evidence of the 

possibility of changing the mode of carbon fixation 

pathway C3 to CAM in response to water stress and 

exogenous application of ABA and may, therefore, the 

species V. lineata present the facultative CAM 

metabolism. 

 

Keywords: Elaphoglossum luridum, Vittaria lineata, 

anatomy, RWC, pigments, rapid light curves, malate, ABA, 

CAM. 
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1. INTRODUÇÃO E REVISÃO BIBLIOGRÁFICA 

 

 O Domìnio da Mata Atlântica é um ecossistema 

complexo de grande importância, abrigando uma 

quantidade significativa da diversidade biológica do Brasil 

e do mundo (Mittermeier et al. 2004). Os altos nìveis de 

riqueza e endemismo, juntamente com a destruição sofrida 

no passado, incluìram a Floresta Atlântica no cenário 

mundial como um dos 34 hot spots de biodiversidade 

(Mittermeier et al. 2004). Estima-se que 95% da Floresta 

Atlântica estão localizados em território brasileiro e o 

restante dividido entre argentinos e paraguaios (Tabarelli et 

al. 2005). 

 Segundo Myers et al. (2000), a riqueza da Floresta 

Atlântica foi estimada em 20 mil espécies de plantas 

vasculares, sendo oito mil endêmicas. Esses números são 

utilizados como referência no estudo da diversidade 

vegetal encontrada nessa floresta, possibilitando a 

comparação da riqueza e endemismo em uma escala 

planetária Myers et al. (2000). Apesar do substantivo 

aumento do conhecimento acerca da flora da Floresta 

Atlântica, podemos considerá-lo ainda insuficiente, visto 

que, em menos de duas décadas, mais de 1.000 novas 

espécies de angiospermas foram descobertas, 

representando 42% do total descrito para o Brasil neste 

perìodo (Sobral & Stehmann 2009). 

 São reconhecidas para o Domìnio Atlântico, 

15.782 espécies distribuìdas em 2.257 gêneros e 348 

famìlias (Stehmann et al. 2009), o que corresponde a cerca 

de 5% da flora mundial, estimada atualmente em 300.000 

espécies (Judd et al. 2009). Do total de gêneros e espécies, 

132 (6%) e 7.155 (45%) respectivamente, são endêmicos. 

As briófitas estão representadas por 1.230 espécies, as 

pteridófitas por 840, as gimnospermas por 4 e as 
angiospermas por 13.708. As plantas vasculares somam 

14.552, das quais 6.933 são endêmicas (Stehmann et al. 
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2009). Esses números confirmam ser a Floresta Atlântica o 

quinto hot spot mais rico em endemismo, ficando atrás dos 

Andes (15.000 espécies), Sunda (15.000), Bacia do 

Mediterrâneo (11.700), Madagascar e Ilhas do Oceano 

Índico (11.600) (Myers et al. 2000, Mittermeier et al. 
2004). 

 A grande perda de habitats, juntamente com a 

fragmentação deste Domìnio, deixou poucos ecossistemas 

extensos e intactos, o que pode gerar sérias consequências 

na manutenção das espécies em longo prazo (Ribeiro et al. 

2009). Desde os tempos da colonização européia, as 

interferências antrópicas fizeram com que a vegetação 

natural da Floresta Atlântica fosse reduzida para valores 

preocupantes. Estima-se que a área original cobria 

aproximadamente 1.500.000 km², estendendo-se por mais 

de 3.000 km ao longo da costa leste do Brasil (Morellato & 

Haddad 2000). Dados atuais indicam que restam 

aproximadamente 10% da vegetação original (Ribeiro et 

al. 2009). Segundo Liebsch et al. 2008, os fragmentos que 

restam possuem tamanho reduzido e são biologicamente 

pobres. 

 O grupo das pteridófitas possui ampla distribuição 

mundial, sendo que essas plantas desenvolveram 

adaptações marcantes em meios extremos, sendo 

encontradas nos mais distintos ambientes 

(Rathinasabapathi, 2006). Muitas espécies são 

cosmopolitas, e vivem preferencialmente nas regiões 

tropicais do mundo, em locais úmidos e sombreados das 

matas (Rathinasabapathi, 2006). Segundo Tryon & Tryon 

(1982), calcula-se que no mundo ocorram cerca de 9.000 

espécies de pteridófitas, concentrando-se nas Américas 

cerca de 3.250 desse montante. Já Ross (1996) aceita um 

número total de espécies substancialmente maior, por volta 

das 12.500 espécies.  Prado (2003) verificou a existência 

de aproximadamente 13.000 espécies de pteridófitas em 

todo o mundo, das quais mais de 1.200 pertencem a 
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Lycophyta (Judd et al. 2009) e cerca de 11.500 a 

Monilophyta (Pryer et al. 2004). 

 As pteridófitas constituem um importante grupo 

de organismos da flora brasileira, muito dependentes de 

condições climáticas presentes na Floresta Atlântica, como 

umidade relativa do ar elevada e temperaturas amenas 

(Prado 2003). 

 Windisch (1992) menciona que das espécies 

neotropicais, cerca de 30% podem ser encontradas em 

território brasileiro. Nas regiões Sul e Sudeste do Brasil 

ocorrem centros de endemismo e especiação de 

pteridófitas no Continente Sul-Americano, que são 

habitados por aproximadamente 600 espécies (Tryon 

1972). Sehnem (1977) citou a ocorrência de 493 espécies 

de pteridófitas para a Região Sul do Brasil (Estado do 

Paraná, Santa Catarina e Rio Grande do Sul). 

 Há aproximadamente 350 milhões de anos 

(Carbonìfero), as pteridófitas dominavam o ambiente 

terrestre (Collinson 1996). Atualmente, seus fósseis se 

distribuem por todo mundo em uma grande diversidade de 

habitats (Page 2002). Conhecidas como samambaias e 

plantas afins, as pteridófitas são plantas vasculares sem 

flores nem sementes, que se reproduzem por esporos, com 

marcada alternância de duas gerações em seu ciclo de vida 

e se destacam como um dos primeiros grupos a conquistar 

o ambiente terrestre, devido à presença de um sistema 

vascular para a condução de água e nutrientes (Tryon & 

Tryon 1982). 

 Nas regiões tropicais, as pteridófitas podem 

ocupar os mais diversos ambientes, desde o nìvel do mar 

até quase o limite da vegetação altimontana (Page 1979; 

Windisch 1992). Para ocupar essa diversidade de 

ambientes, as pteridófitas apresentam diferentes formas 

biológicas, incluindo quase todas as formas de crescimento 

e de adaptações das angiospermas (Holttum 1938). As 

florestas apresentam alta diversidade de pteridófitas, 

especialmente, nas montanhas tropicais, que são ambientes 
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frescos e úmidos, excelentes para a ocorrência dessas 

plantas (Tryon 1985). No sul do Brasil, a maior 

diversidade de pteridófitas é encontrada em áreas 

florestais, sendo que a floresta ombrófila densa e a floresta 

ombrófila mista são as que apresentam maior riqueza 

especìfica (Sehnem 1979). 

 Constituem um grupo de plantas bastante 

importante e com aspectos ecológicos bem diversificados 

(Lehn et al. 2002). Elas apresentam uma gama de 

adaptações, incluindo plantas terrìcolas, epìfitas, 

hemiepìfitas, rupìcolas, aquáticas, escandentes, variando 

desde plantas minúsculas com alguns milìmetros de 

comprimento até formas arborescentes atingindo 20 

metros. (Lehn et al. 2002). Cada uma destas situações 

especìficas requer caracterìsticas morfológicas, anatômicas 

e fisiológicas adequadas (Windisch 1992). 

 Segundo Madison (1977), epìfitas são plantas que 

não possuem conexões diretas com o solo, utilizam-se de 

suporte, mas não nutrientes, dos forófitos em que se 

apoiam. Uma definição mais ecológica diz que, o 

epifitismo é uma interação comensal entre plantas na qual 

uma espécie dependente beneficia-se somente do substrato 

fornecido pela planta hospedeira (forófito), obtendo 

nutrientes diretamente da umidade atmosférica, sem emitir 

estruturas haustoriais (Bennett 1986). Apesar de não serem 

parasitas, já foram chamadas de “piratas de nutrientes” e 

“ervas daninhas”, pelo fato de que, em alguns casos, 

prejudicarem os forófitos em que vivem (competição por 

luz e peso nos galhos).  

 Schimper (1888) foi um dos primeiros 

pesquisadores a trabalhar com a flora vascular epifìtica 

neotropical, e sugeriu que as reduções da umidade 

ambiental juntamente com o aumento da estação seca 

provocam a redução da riqueza da flora vascular epifìtica. 

 As epìfitas compõem aproximadamente 10% de 

toda a flora vascular (Kress, 1986). São encontradas quase 

que exclusivamente em florestas tropicais, onde chegam a 
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representar 25% das espécies. (Nieder et al. 2001). Uma 

vez que as epìfitas apresentam adaptações à vida acima do 

solo, sua dependência no meio ambiente é maior do que 

seus correspondentes terrestres (Engwald et al. 2000). A 

importância ecológica do epifitismo nas comunidades 

florestais consiste basicamente na manutenção do 

equilìbrio e diversidade biológica (Benzing 1995). 

Espécies epìfitas proporcionam recursos alimentares e 

microambientes especializados para a fauna do dossel, 

através do armazenamento de consideráveis quantidades 

de biomassa associada à retenção de água e detritos tendo, 

portanto, grande desempenho na produtividade primária e 

ciclagem de nutrientes, além de funcionarem como 

bioindicadores (Nadikarni 1985; Benzing 1995). 

 O dossel das árvores oferece às epìfitas mais luz 

em comparação aos estratos inferiores como o bosque e o 

sub-bosque, porém uma série de limitações fisiológicas são 

relevantes: por exemplo, a relativa escassez de nutrientes 

devido à menor quantidade de substrato no dossel quando 

comparado com o chão da floresta, a instabilidade do 

substrato, e acima de tudo, o estresse hìdrico causado por 

secas recorrentes (Luttge et al. 1986). Este fato explica a 

preferência das epìfitas pelos ambientes tropicais e 

subtropicais do planeta. 

 Dentre a grande variedade de pteridófitas epìfitas 

da Mata Atlântica, encontramos a espécie Elaphoglossum 
luridum (Fée) Christ., espécie da família Dryopteridaceae, 

pertencente ao gênero Elaphoglossum (Smith et al. 2006). 

Espécie com hábito epífito; folhas simples, inteiras, 

dimorfas; lamina linear; soros acrosticóides. A lâmina 

estéril possui escamas em ambas as faces, principalmente 

na abaxial; possui uma característica cartácea a 

subcoriácea. A margem da lâmina estéril é plana, o ápice é 

obtuso a arredondado. Ocorre preferencialmente em 

bosques úmidos, sobre grandes árvores e troncos caídos. O 

gênero Elaphoglossum é conhecido como um dos maiores, 

contendo aproximadamente 600 espécies, a maioria no 
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Neotrópico, sendo 85% das espécies, epífitas (Tryon e 

Tryon 1982). O nome do gênero deriva do Grego elaphos 

(veado) + glossa (língua). As frondes se assemelham a 

uma língua de veado  

 

 
Figura 1 - Elaphoglossum luridum (Fée) H. Christ. a) 

Habitat natural; b) Cultivo. 

 Outra pteridófita epìfita nativa da Mata Atlântica é 

a espécie Vittaria lineata (L.) Smith, espécie da famìlia 

Pteridaceae, pertencente ao gênero Vittaria (Smith et al. 
2006). Espécie exclusivamente com hábito epìfito; 

pecìolos ausentes; folhas laminares (10 – 50 cm), simples, 

pêndulas; soros lineares, em uma fileira entre a ráquis e a 

margem; esporos monoletes. Conhecida popularmente 

como “Samambaia Cordão de Sapato”, esta espécie cresce 

preferencialmente em bosques úmidos como epìfitas, sobre 

troncos ou no dossel (Tryon & Tryon 1982). Devido a sua 

beleza e rusticidade, possui interesse ornamental, sendo 

bastante utilizada em jardins particulares. 
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Figura 2 - Vittaria lineata (L.) Smith. a) Habitat natural. 

b) Cultivo. 

 

 A determinação do conteúdo relativo de água 

(CRA) é comumente utilizada para avaliar as condições 

hìdricas de um vegetal. A quantidade de água da folha é 

um indicador do balanço hìdrico da planta, uma vez que 

indica a quantidade relativa de água presente em seus 

tecidos e por consequência, podem determinar a massa 

seca (Slatyer & Taylor 1960). Medições do teor de água 

baseadas em massa fresca e seca de um tecido têm sido 

substituìdas, principalmente, por equações que incluem 

medidas com base na quantidade máxima de água que um 

tecido é capaz de reter, denominada massa túrgida (Barrs 

1968). Essas medidas são referidas como conteúdo relativo 

de água e podem ser expressas por CRA (%) = [(MF - MS) 

/ (MT - MS)]*100, onde MF, MS e MT são, 
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respectivamente, massa fresca, seca e túrgida do tecido 

(Barrs 1968). Apesar de simples, esta técnica precisa ser 

ajustada para cada espécie, pois a taxa de absorção de água 

pelas folhas é diferente entre elas (Yamasaki & Dillenburg 

1999). Estes ajustes relacionam-se principalmente à 

duração e as condições ambientais do perìodo de 

embebição, necessário para a obtenção da massa túrgida 

(Yamasaki & Dillenburg 1999). 

 As clorofilas e os carotenoides são pigmentos 

presentes nos vegetais, cuja abundância varia de acordo 

com a espécie (Seiferman-Harms 1987). Estes pigmentos 

são capazes de absorver a radiação visìvel, processo 

essencial para a sobrevivência vegetal e por este motivo 

denominado metabolismo primário (Seiferman-Harms 

1987). 

 As clorofilas são pigmentos fundamentais para a 

sobrevivência vegetal, responsáveis pela cor verde 

caracterìstica da maioria das plantas terrestres e também 

pela captação de radiação solar, que durante o processo de 

fotossìntese, é convertida em energia quìmica redutora na 

forma de ATP e NADPH. A sua deficiência pode ser 

facilmente detectada através da palidez foliar, gerando uma 

considerável redução nas taxas fotossintéticas e, 

consequentemente, no metabolismo primário (Marenco 

2005). 

 O tecido fotossintético mais ativo das plantas 

superiores é o mesofilo (Taiz & Zeiger 2010). As células 

presentes no mesofilo possuem grandes quantidades de 

cloroplastos, os quais contêm os pigmentos especializados 

na absorção da luz, as clorofilas e os carotenoides (Taiz & 

Zeiger 2010). 

 A clorofila a está presente em todos os organismos 

que realizam fotossìntese oxigênica, participando do 

primeiro estágio do processo de fotossìntese, que envolve a 

conversão da energia luminosa em energia quìmica, 

enquanto os demais pigmentos fotossintetizantes 

participam da absorção de luz e da transferência de energia 
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radiante para os centros de reação, sendo chamados de 

pigmentos acessórios, como as clorofilas b, c, d e os 

carotenoides (Streit et al. 2005). A energia absorvida pelos 

diferentes pigmentos pode ser transferida para a clorofila a 

durante o processo de fotossìntese e ainda, os carotenoides 

têm a função de proteger as moléculas de clorofilas contra 

a foto-oxidação sob irradiância intensa (Duarte 2003). 

 As clorofilas do tipo a e b são abundantes nas 

plantas verdes, enquanto as do tipo c e d são comumente 

encontradas em alguns protistas e cianobactérias (Taiz & 

Zeiger 2010). A maioria das plantas contém 

aproximadamente de duas a três vezes mais clorofila a do 

que clorofila b, presentes nas folhas de plantas vasculares e 

nas algas verdes (Taiz & Zeiger 2010). Todas as clorofilas 

possuem uma complexa estrutura em anel, sendo 

quimicamente comparadas com os grupos tipo porfirina 

encontradas na hemoglobina e nos citocromos, também 

possuem uma longa cauda de hidrocarbonetos quase 

sempre ligada a estrutura do anel, responsável pela ligação 

da clorofila à porção hidrofóbica do seu ambiente (Taiz & 

Zeiger 2010).  

 Já os diferentes tipos de carotenoides são 

encontrados em todos os organismos fotossintéticos e em 

sua maioria são moléculas lineares, com cadeias 

conjugadas, cujos picos de absorção se encontram na 

região dos 400 a 500 nanômetros, originando uma 

coloração alaranjada caracterìstica (Taiz & Zeiger 2010). 

Estes pigmentos constituem integralmente as membranas 

dos tilacóides e encontram-se associados aos pigmentos 

proteicos das antenas e aos centros de reação (Taiz & 

Zeiger 2010). A radiação luminosa absorvida pelos 

carotenoides é transferida para as moléculas de clorofila 

portanto, são chamadas de pigmentos acessórios. Além da 

função como pigmento acessório, os carotenoides 

desempenham um papel essencial na fotoproteção, 

liberando o excesso de energia antes que possa danificar o 

organismo (Taiz & Zeiger 2010). 
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 A faixa espectral absorvida para desencadear o 

processo fotossintético é dependente do pigmento em 

questão. A clorofila possui dois picos de absorção máxima 

nas faixas do azul e vermelho (400 a 700 nm), o mesmo 

espectro de ação para a fotossìntese (Hall & Rao 1980). Os 

pigmentos acessórios, como os carotenoides, possuem o 

pico de absorção na faixa do azul e do ultravioleta 

(Wellburn 1994). A combinação das clorofilas (a e b) e dos 

carotenoides capacita as plantas a captarem a maior parte 

de energia luminosa, sendo esta absorção, um dos fatores 

que podem limitar a eficiência fotossintética das plantas, o 

crescimento e a adaptabilidade aos diferentes habitats e 

ambiente (Engel & Poggiani 1991). 

 A análise da fluorescência da clorofila vem se 

demonstrando uma metodologia muito relevante para 

fisiologistas e ecofisiologistas de plantas. A fluorescência 

emitida pela clorofila a pode ser utilizada como uma 

ferramenta muito eficiente para medições de diversos 

parâmetros fotossintéticos, principalmente para realização 

de diversas análises em condições de estresse natural ou 

gerado pelo homem (Genty et al. 1989). As metodologias 

atuais para a realização das medições da emissão de 

fluorescência da clorofila a, podem nos fornecer 

informações rápidas a respeito da transferência de elétrons, 

conversão e dissipação da energia luminosa em nìvel do 

Fotossistema II, sempre mantendo a integridade do 

material vegetal utilizado nas análises (Bilger et al. 1995). 

 Os pigmentos fotossintéticos apresentam um papel 

chave nos processos de fotossìntese (Taiz & Zeiger 2010). 

Quando as moléculas de clorofila absorvem energia 

luminosa, elas alteram transitoriamente as suas 

configurações eletrônicas ao nìvel atômico. Estes 

pigmentos fotossintéticos se alteram do estado basal (Chl 

a) para o estado excitado, o singleto 1 (Chl a*) (Taiz & 

Zeiger 2010). Este estado excitado possui vida muito curta 

(≈10
-8

 s) e é muito instável (Taiz & Zeiger 2010). Assim, 

após receberem a energia dos fótons, estes pigmentos 
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dissipam a energia proveniente da luz através de três vias 

de dissipação (desexcitação) do estado singleto 1 (Chl a*) 

(Taiz & Zeiger 2010). 

 Em uma folha, a energia da luz absorvida pelas 

moléculas de clorofila pode seguir três diferentes destinos: 

pode ser usada para conduzir a fotossìntese (energia 

fotoquìmica), o excesso de energia pode ser dissipado na 

forma de calor e também a energia pode ser reemitida 

como fluorescência (Maxwell & Johnson 2000). Estes três 

processos ocorrem em competição, de tal forma que 

qualquer aumento na eficiência de um destes parâmetros 

resultará em uma diminuição no rendimento dos outros 

dois (Maxwell & Johnson 2000). Assim, medindo-se a 

emissão de fluorescência da clorofila, informações sobre 

as alterações na eficiência fotoquìmica e na dissipação de 

calor podem ser obtidas. 

 Embora a quantidade total de fluorescência da 

clorofila é muito pequena (1 ou 2% do total da luz 

absorvida), as medições podem ser realizadas com 

facilidade (Maxwell & Johnson 2000). O espectro da 

fluorescência é diferente do espectro da luz absorvida, pois 

o pico de emissão de fluorescência possui um 

comprimento de onda maior do que o da luz absorvida 

(Maxwell & Johnson 2000). Portanto, o rendimento de 

fluorescência pode ser quantificado, expondo-se uma folha 

à luz de comprimentos de onda definidos e medindo-se a 

quantidade de fluorescência emitida. 

 Os fluorìmetros de amplitude modulada, 

comumente chamados de PAM, fornecem um modo para 

realizar medições rápidas e precisas de diversos 

parâmetros fotossintéticos associados à fluorescência da 

clorofila a (Genty et al. 1989; Krause & Weis 1991; Bilger 

et al. 1995; Gloag et al. 2007). 

 Segundo Ritchie (2008), a utilização de curvas 

rápidas de luz (RLC), fotossìntese (P) versus irradiância 

(E) é mais simples para análise de fotossìntese quando 

comparada às análises utilizando-se eletrodo de oxigênio, 
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fixação do 
14

C ou o analisador de gás infravermelho 

(IRGA).  

 De acordo com White & Critchley (1999), análises 

que utilizam curvas rápidas de luz são muito úteis na 

investigação do aparato fotossintético das plantas. A 

análise pelas curvas rápidas de luz é a única técnica 

disponìvel atualmente que pode investigar a aclimatação 

do aparato fotossintético ao escuro e sua resposta às 

exposições crescentes de luz (White & Critchley 1999). 

Esta metodologia analisa variações na fluorescência em 

resposta aos pulsos com intensidades crescentes de luz, 

possibilitando estimar a Taxa de Transporte de Elétrons 

(ETR) entre outros parâmetros fotossintéticos. (Van 

Kooten & Snel 1990; Krause & Weis 1991; Gloag et al. 

2007).  

 A avaliação da fluorescência da clorofila a do 

Fotossistema II (PSII)  tem sido um método de fácil 

execução e muito eficaz na determinação dos mecanismos 

da fotossìntese e no estudo da influência de diferentes 

condições ambientais nas reações fotossintéticas (White & 

Critchley 1999). Nos cloroplastos, após ser absorvida pelo 

complexo antena (LHCII), a energia luminosa excita as 

clorofilas a do centro de reação do PSII, alterando 

temporariamente suas configurações eletrônicas (Taiz e 

Zeiger, 2010). Durante a excitação, estes pigmentos 

passam do estado basal (Chl a), para um estado 

denominado singleto 1 (Chl a*), que possui um nìvel de 

energia mais alto (Taiz e Zeiger, 2010). Este estado de alta 

energia é instável e de vida curta, assim, após a excitação, 

esta molécula retorna ao seu orbital inicial, e a energia 

proveniente da luz é dissipada por meio de três vias de 

decaimento energético. Estas vias são denominadas: 

dissipação fotoquìmica (qP), onde a energia luminosa é 

utilizada nos processos fotoquìmicos da fotossìntese; 

dissipação não fotoquìmica (qN) onde ocorre a produção 

de calor na forma de radiação infravermelha; e a 

fluorescência (F) onde ocorre a emissão de radiação na 
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região do visìvel (Taiz e Zeiger, 2010). Portanto, a 

fluorescência representa a radiação emitida durante o 

decaimento energético dos pigmentos que foram excitados 

pela absorção da radiação visìvel (RFA) ou radiação UV. 

Segundo Krause & Weis (1991), em temperatura ambiente, 

a fluorescência é uma luz emitida que exibe dois pontos de 

emissão, o principal na faixa de 682 nm e outro ponto 

menos pronunciado na faixa de 740 nm. 

 Os três métodos de dissipação da energia luminosa 

pelas moléculas de clorofila são concorrentes, assim, 

alterações nos processos fotoquìmicos da fotossìntese (qP) 

e/ou na dissipação de calor (qN) causarão alterações 

complementares na emissão da fluorescência (F) (Efeito 

Kautsky) (Krause & Weis 1991). Sendo assim, diferenças 

na emissão da fluorescência podem evidenciar alterações 

no processo de fotossìntese. 

 O quenching de fluorescência pode ser medido 

através da utilização de um fluorìmetro de pulso com 

amplitude modulada – PAM, através da determinação da 

fluorescência com base na cinética de relaxamento. A 

utilização desta técnica também permite a elaboração de 

Curvas Rápidas de Luz (RLC), na qual variações na 

fluorescência emitida em resposta aos crescentes pulsos de 

luz podem estimar a Taxa de Transporte de Elétrons (ETR) 

do PSII (White & Critchley 1999). Segundo Beer et al. 

(1998), a ETR medida por meio de um fluorìmetro de 

pulso com amplitude modulada é intimamente relacionada 

à atividade fotossintética mensurada em equipamentos que 

determinam as trocas gasosas realizadas pelas plantas. A 

obtenção de RLC’s (Fotossìntese versus Irradiância) é 

muito fácil quando comparada ao tempo despendido e as 

rotinas necessárias para a obtenção de dados semelhantes 

através de medições utilizando eletrodos de oxigênio, 

fixação do 
14

C ou os métodos com analisadores de gás 

infravermelho (IRGA) (Ritchie 2008). 

Muitas plantas que habitam regiões áridas ou 

locais com restrições hìdricas recorrentes apresentam um 
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mecanismo diferenciado para a concentração de CO2 no 

local de ação da Rubisco (Taiz & Zeiger 2010). 

Semelhante ao mecanismo C4, a via de fotossìntese CAM 

parece ter surgido durante os últimos 35 milhões de anos 

para capturar o CO2 atmosférico e sequestrar o CO2 

respiratório em ambientes áridos (Taiz & Zeiger 2010).  

Esta importante variação na fixação do carbono 

fotossintético foi nomeada historicamente de metabolismo 

ácido das Crassuláceas (CAM), devido ao fato da primeira 

observação ter sido realizada em Bryophyllum calycinum 

(Lam.) Pers., uma espécie da famìlia Crassulaceae 

(Cushman & Borland 2002). 

 Uma das mais importantes adaptações de algumas 

samambaias epìfitas ao déficit hìdrico é a via do 

metabolismo ácido das Crassuláceas (CAM), que permite a 

assimilação do CO2 mesmo em condições de estresse 

hìdrico e alta irradiância (Benzing 1986; Kluge et al.1989). 

As plantas CAM desenvolveram uma estratégia metabólica 

em que a absorção noturna de CO2 ocorre com o aumento 

da umidade relativa do ar, quando os estômatos estão 

abertos durante o perìodo noturno. Desta forma, as plantas 

CAM, apresentam um tipo muito especìfico de 

concentração do CO2 atmosférico, permitindo o aumento 

da eficiência no uso da água (Taiz & Zeiger, 2010). O CO2 

atmosférico entra no mesofilo foliar através dos estômatos, 

abertos predominantemente à noite, e é fixado na reação 

catalisada pela fosfoenolpiruvatocarboxilase (PEPC), no 

citosol, onde ela representa um ponto chave no controle da 

fixação do CO2 e se combina com fosfoenolpiruvato (PEP) 

para formar oxaloacetato (OAA) (Lüttge 1993 e Nimmo 

2000). O ácido fosfoenol-pirúvico (PEP) utilizado como 

substrato para esta reação é derivado do metabolismo 

noturno de açúcares (Taiz & Zeiger 2010). O OAA 

resultante da atividade da PEPC é reduzido ao ácido 

málico, que é acumulado no vacúolo durante a noite (Taiz 

& Zeiger 2010). O ácido málico sintetizado durante a noite 

é removido do citosol e transportado para os vacúolos 
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(Taiz & Zeiger 2010). Durante a transição noite-dia, os 

estômatos fecham-se gradualmente e ocorre um efluxo de 

malato dos vacúolos, que é descarboxilado pela NAD(P) – 

enzima málica [NAD(P)-ME] ou através de formação de 

OAA, através da malato desidrogenase e sua 

descarboxilação por PEP carboxiquinase (PEPCK) 

originando piruvato ou PEP e CO2 (Lüttge 1993; Black & 

Osmond 2003). Em consequência destes processos, 

ocorrem mudanças diurnas (noite/dia) no conteúdo de 

ácido málico (Δmalato) (Taiz & Zeiger 2010). 

 Devido à natureza temporal destes 

mecanismos, muitas plantas CAM crescem em regiões 

áridas do mundo (Winter & Smith 1996). Além disso, mais 

espécies CAM, principalmente com hábito epifìtico, têm 

sido encontradas em áreas tropicais e subtropicais com 

chuvas recorrentes (Winter & Smith 1996). Isso não é 

surpreendente, dado que o estresse hìdrico é 

frequentemente suportado por plantas epìfitas durante os 

perìodos de estiagem (Benzing 1990). 

 O metabolismo CAM se caracteriza pelos 

diferentes eventos bioquìmicos em pontos especìficos do 

ritmo circadiano (Dodd et al. 2002). As plantas que 

realizam a fixação do carbono através do metabolismo 

CAM, demonstram um padrão diurno de expressão e 

regulação de algumas enzimas envolvidas na fixação, 

como por exemplo, PEPC, PEPCK, Rubisco, além de 

exibirem oscilações nos nìveis de malato, armazenado nos 

vacúolos (Niewiadomska et al. 1999). As oscilações 

durante o fotoperìodo podem ser consideradas como um 

indicador do funcionamento do metabolismo CAM (Lüttge 

1993). 

 Este metabolismo tem sido descrito para espécies 

terrestres, rupìcolas, epìfitas e aquáticas, em 328 gêneros 

de 33 famìlias que incluem 28 famìlias de angiospermas 

(Magnoliophyta), uma famìlia na Gnetopsida, duas 

famìlias na Filicopsida, e uma famìlia no Lycopodiopsida 

(Smith & Winter 1996). Não está claro porque a incidência 
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do metabolismo CAM em samambaiais tropicais epìfitas é 

baixa em relação a outras espécies similares de plantas 

vasculares que habitam os mesmos locais (Benzing 1990). 

Holtum & Winter (1999) enfatizaram que a ocorrência do 

metabolismo CAM em samambaias epìfitas é mais comum 

do que se imagina, porém este metabolismo tem sido 

pouco estudado nessas plantas. 

 Atualmente, diferentes metodologias estão sendo 

utilizadas para a determinação do tipo de metabolismo 

fotossintético de uma planta. Ensaios bioquìmicos e 

anatômicos podem ser realizados, como análise de 

suculência foliar, testes hormonais, isótopo do 
13

C, acidez 

titulável, assimilação do carbono, testes enzimáticos entre 

outros (Neales & Hew 1975; Tamaki & Mercier 1997; 

Silveira et al. 2005). As plantas CAM acumulam ácidos 

orgânicos (H
+
) (principalmente o malato) durante o 

perìodo noturno para posteriormente utilizá-los durante o 

dia, portanto, quanto maior a diferença entre os dois 

perìodos, maior será a tendência da planta ao metabolismo 

CAM (Taiz & Zeiger 2010). 

 O mecanismo enzimático para a detecção de 

malato é simples, rápido, confiável e vem sendo muito 

utilizado em trabalhos cientìficos buscando a determinação 

do metabolismo fotossintético de plantas (Pierce et al. 
2002; Rut et al. 2008). 

 O estresse hìdrico é considerado um dos mais 

prejudiciais e recorrentes estresses abióticos que afetam as 

plantas (Benzing 1990). Este fato é compreensìvel devido 

à inconstância dos eventos de precipitação. Para sobreviver 

a tais condições, algumas plantas desenvolveram 

mecanismos que lhes permitem perceber rapidamente a 

presença de condições adversas e instantaneamente 

provocar alterações fisiológicas em resposta ao estresse 

(Benzing 1990). Exemplos deste mecanismo é a 

capacidade das plantas em regular a perda de água através 

do fechamento parcial/total dos estômatos e também a 

redução no desenvolvimento foliar, eventos estes que 
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precedem perdas substanciais de turgescência foliar e 

danos irreversìveis nas membranas internas (Cowan 1982). 

O hormônio vegetal ácido abscìsico (ABA) desempenha 

um papel fundamental na regulação destas respostas (Taiz 

& Zeiger 2010). O ABA é definido como um hormônio de 

estresse devido a sua rápida acumulação em resposta aos 

diferentes tipos de estresse, e consequentemente sua 

mediação ajuda na sobrevivência das plantas sob tais 

condições (Taiz & Zeiger 2010).  

 O ABA é um composto terpenóide de quinze 

carbonos, produzido pela clivagem de um carotenoide de 

quarenta carbonos e é sintetizado nas células que contém 

plastìdios e transportado através do xilema e floema (Taiz 

& Zeiger 2010).  

 A aplicação de ácido abscìsico (ABA) exógeno é 

bastante utilizada em estudos de fisiologia do estresse sob 

diferentes aspectos: indução do metabolismo CAM em 

plantas CAM facultativas, substituindo o estresse hìdrico e 

salino (Chu et al. 1990); na análise dos efeitos do ABA 

sobre a estabilidade das membranas, conteúdo de 

pigmentos fotossintéticos e no conteúdo relativo de água 

(Gadallah 1995), entre outros. 

 Devido à escassez de estudos e a importância 

ecológica das samambaias epìfitas da Mata Atlântica, este 

trabalho pretende contribuir com conhecimento na área 

anatômica e fisiológica destas plantas. Diversas espécies 

encontradas em ambientes tropicais apresentam estratégias 

de sobrevivência extremamente relevantes e que nunca 

foram estudadas. A fim de melhor caracterizar os 

mecanismos de tolerância ao estresse em samambaias 

epìfitas, foram realizados estudos de aspectos anatômicos, 

bioquìmicos e fisiológicos associados a algumas situações 

de estresses em esporófitos de Elaphoglossum luridum e 

Vittaria lineata.  
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2. OBJETIVOS 

 

2.1 Objetivo geral 

 

Estudar aspectos morfofisiológicos de duas espécies de 

samambaias epìfitas da Mata Atlântica - Elaphoglossum 

luridum (Fée) Christ e Vittaria lineata (L.) Smith 

 

2.2 Objetivos específicos 

 

Em amostras de Elaphoglossum luridum e Vittaria lineata: 

 

 Analisar a estrutura e ultraestrutura de esporos; 

 Analisar a estrutura e a ultraestrutura de frondes; 

 Determinar o conteúdo relativo de água (CRA) de 

frondes; 

 Determinar conteúdo de pigmentos fotossìntéticos 

(Clorofila a, b e carotenóides) de frondes; 

 Avaliar a Taxa de Transporte de Elétrons (ETR) de 

esporófitos, através de curvas rápidas de luz 

(RLC); 

 Verificar a presença de acidificação noturna 

através de análises dos teores de malato nas 

frondes as 06h00min e 18h00min. 
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3. MATERIAIS E MÉTODOS 

 

3.1 Local de coleta 

 

 Indivìduos de Elaphoglossum luridum (Fée) H. 

Christ. e Vittaria lineata (L.) Smith utilizadas no presente 

estudo foram coletadas do habitat natural na Unidade de 

Conservação Ambiental Desterro (UCAD). A unidade é 

administrada pela Universidade Federal de Santa Catarina 

(UFSC), situada no noroeste da Ilha de Florianópolis, 

Santa Catarina (sede - 27° 31'50''S 0,8; 48° 30'44 0,3''W, 

área – 495 hectares, cerca de 1% da área da ilha). Nos 

locais de coleta foram feitas medições instantâneas de 

irradiância com auxìlio de um sensor LI-190 (LI-COR 

Instruments, EUA), conectado ao LI-250 Light meter (LI-

COR Instruments, EUA). 

 

3.2 Espécies estudadas 

 

 Foram coletados indivìduos adultos (= férteis) das 

espécies Elaphoglossum luridum (Fée) H. Christ e Vittaria 
lineata (L.) Sm. A espécie Elaphoglossum luridum 

pertencente à famìlia Dryopteridaceae, ordem Polypodiales 

e classe Polypodiopsida. Vittaria lineata pertence à famìlia 

Pteridaceae, ordem Polypodiales e classe Polypodiopsida 

(Smith et al. 2006). Os indivìduos das duas espécies foram 

transportados para casa de vegetação do Departamento de 

Botânica da Universidade federal de Santa Catarina, onde 

foram cultivados. Amostras do material vegetal foram 

herborizadas e depositadas no Herbário FLOR (UFSC, 

Florianópolis, SC) sob os números: 18264 (Elaphoglossum 

luridum) e 19712 (Vittaria lineata). 

 Ambas espécies foram aclimatadas por um 

perìodo mìnimo de seis meses na casa de vegetação do 
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Departamento de Botânica da UFSC, entre maio a 

novembro de 2011. As plantas foram amarradas em 

troncos e colocadas em suportes pendurados nas paredes. 

Durante o perìodo de realização do trabalho a temperatura 

da casa de vegetação durante o dia variou de 20 a 30 °C e 

durante o perìodo noturno se manteve em torno de 15 °C. 

A umidade relativa do ar foi monitorada e variou entre 50 e 

80%. A densidade de fluxo de fótons dentro da estufa 

alternou entre 43 a 85 µmol m
-
² s

-1
 RFA. A irradiância 

(PAR) foi medida na região mediana das plantas, entre 

ápice e raiz, com um sensor LI-190 (LI-COR Instruments, 

EUA), conectado ao LI-250 Light meter (LI-COR 

Instruments, EUA), colocado junto às plantas.  As plantas 

foram diariamente irrigadas com água destilada, mantendo 

sempre uma alta umidade. Uma vez por semana, foram 

irrigadas com uma solução de Hoagland’s (20%) (v/v) 

(Hoagland e Arnon, 1938). Para a realização dos 

experimentos fisiológicos, após o perìodo de aclimatação, 

por no mìnimo seis meses (Ong et al. 1986), as plantas 

foram divididas em três grupos experimentais, cada um 

submetido a uma condição diferente de cultivo: 1) plantas 

controle irrigadas diariamente por duas semanas, 2) plantas 

submetidas ao estresse hìdrico por um perìodo de uma 

semana (sem irrigação) e 3) plantas irrigadas  5 vezes por 

semana com solução de Ácido Abscìsico 10µM (ABA) por 

um perìodo de quinze dias. 

 

3.3 Acondicionamento dos esporos 

 

 Após as coletas, frondes férteis de Elaphoglossum 

luridum e Vittaria lineata foram colocadas em bandeja 

plástica sobre papel de filtro à temperatura ambiente para 

induzir deiscência e liberação dos esporos. Em seguida, 

foram separados dos esporângios através de filtragem em 
papel de entretela e armazenados em frascos de vidro a 7° 

± 1
 
C (Randi, 1987). 
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3.4 Análise estrutural de esporos e frondes 

 

 Esporos de Elaphoglossum luridum e Vittaria 
lineata armazenados sob refrigeração a 7 ± 1°C foram 

depositados entre lâmina e lamìnula, com água, e 

analisados por meio de microscopia óptica (Leica 

DM2500). 

 Para análise estrutural das frondes in vivo, foram 

realizadas diafanizações, secções transversais, 

longitudinais e paradérmicas, à mão livre, com lâmina 

utilizando isopor como material de apoio. Estas secções 

foram colocadas sobre a lâmina, com água e cobertas com 

lamìnula. Também foram realizados testes histoquìmicos, 

utilizando-se solução de lugol para identificação amido 

(Jensen 1962), cloreto férrico para testar os compostos 

fenólicos (Johansen 1940), Sudan IV para substâncias 

lipofìlicas (Gerlach 1984) e floroglucinol acidificado para 

a lignina (Costa 1982). A contagem estomática foi 

realizada em triplicata através da dissociação da epiderme, 

delimitando-se dez campos aleatórios na região mediana 

da face abaxial, desprezando possìveis danos e nervuras 

das frondes. Posteriormente, para cada um destes campos 

foi realizado o teste de médias por meio do programa 

Microsoft Excel. A contagem estomática foi obtida em 

objetiva de 20x, com o auxìlio de um microscópio óptico 

Leica DM2500, com registros de imagens capturadas com 

câmera fotográfica digital (Leica DFC295). 

 A análise estrutural das frondes também foi 

realizada em amostras fixadas em glutaraldeìdo 2,5% em 

tampão fosfato de sódio 0,1M pH 7,2, lavadas na mesma 

solução tampão, e desidratadas em série etìlica, sendo 

conservadas em etanol 70
 
 GL (Ruzin, 1999). Algumas 

amostras foram infiltradas em uma mistura de 

polietilenoglicol (PEG) 1500 e álcool 70% (1:1) durante 

24 horas, em estufa 60
 

 C. Então, foram novamente 

incubadas em estufa por 24 horas em PEG 1500 puro. 

Após este perìodo as amostras foram emblocadas em PEG 
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1500. As amostras emblocadas em PEG foram seccionadas 

em micrótomo de rotação Leica RM 2125 RT, coradas com 

Safrablue (Bukatsh 1972) e Azul de toluidina (O' Brien et 
al. 1964).  As lâminas preparadas com esporos e amostras 

de frondes foram analisadas em microscópio óptico Leica 

DM2500, com registros de imagens capturadas com 

câmera fotográfica digital (Leica DFC295) acoplada. 

 Para análise estrutural das frondes in vivo através 

de microscopia óptica de fluorescência, foi utilizado o 

microscópio Olympus BX41 com epifluorescência, com 

filtros para visualização da cor azul U-MWU2 (excitação: 

330 – 385 nm; emissão: 420 nm), da cor vermelha U-

MWG2 (excitação: 510 – 550 nm; emissão: 590 nm), da 

cor verde U-MWB2 (excitação: 460 – 490 nm; emissão: 

520 nm) e filtro triplo. O microscópio possui um sistema 

de iluminação de vapor de mercúrio (HBO 100) e uma 

câmera fotográfica digital QColor 3C (Q-imaging). 

3.5 Análise ultraestrutural de esporos e frondes 

 

 Esporos armazenados sob refrigeração a 7 ± 1 
°
C 

foram colados em suporte de alumìnio com fita de carbono 

dupla face. Amostras das frondes, previamente fixadas, 

como referido no item anterior, foram submetidas à 

desidratação total, em série etìlica, e mantidas em éter 

etìlico, por 48 horas, a – 20°
 
C. Após este perìodo, os 

recipientes com as amostras foram abertos e mantidos em 

capela de exaustão para favorecer a evaporação total do 

éter. Então, as amostras foram coladas em suportes de 

alumìnio, com auxìlio de fita de carbono dupla face. 

 As preparações contendo esporos e aquelas com 

amostras de frondes foram metalizadas com 30 nm de ouro 

em metalizador Baltec - CED 030. As análises e 

documentações das amostras foram efetivadas em 

Microscópio Eletrônico de Varredura (JEOL JSM – 
6390LV). 
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3.6 Determinação do Conteúdo Relativo de Água 

(CRA) 

 

 Indivìduos adultos (=fértil) de Elaphoglossum 

luridum e Vittaria lineata submetidos aos três diferentes 

tratamentos: 1) Controle, 2) Estresse hìdrico e 3) aplicação 

de ABA 10µM (Freschi et al. 2010a), tiveram seus 

Conteúdos Relativos de Água determinados segundo Barrs 

(1968). Após cada tratamento, discos foliares, perfazendo 

1g de massa fresca para cada replicata foram retirados. 

Então, foram colocados em frascos tipo Becker contendo 

água destilada durante 180 minutos (20 µmol m
-2 

s
-1 

RFA, 

25 ± 2 
o
C) para a obtenção da massa túrgida (MT). Em 

seguida, os segmentos foliares foram secos em estufa (60 
o
C) durante 24 horas, e então pesados para a obtenção da 

massa seca (MS). Os CRA das espécies foram calculados 

em folhas adultas, completamente expandidas e expressos 

por CRA = [(MF – MS/(MT - MS)] * 100. Os ensaios 

foram realizados em triplicatas. 

 

3.7 Curvas rápidas de luz (RLC’s) através da 

fluorescência da clorofila a dos esporófitos. 

  

 A emissão de fluorescência da clorofila a dos 

esporófitos de Elaphoglossum luridum e Vittaria lineata 

foi avaliada com auxìlio de um fluorìmetro de pulso com 

amplitude modulada (Diving PAM, Underwater 

Fluorometer; Walz, Effeltrich, Germany), equipado com 

uma fibra óptica de 5,5 mm de diâmetro e um dìodo azul 

(470 nm) como fonte de luz.  

 Para os três tratamentos: 1) controle, 2) estresse 

hìdrico e 3) aplicação de ABA 10 µM, esporófitos adultos 

foram previamente aclimatados por 25 minutos ao escuro. 

Os experimentos foram realizados em triplicatas (n = 3), 

sendo que dez curvas rápidas de luz foram feitas em 

amostras independentes de cada uma das espécies 
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estudadas, totalizando trinta curvas de fotossìntese por 

tratamento. O Diving PAM utiliza um grampo magnético 

para dar suporte às folhas posicionado cerca de um 1,0 mm 

a partir da extremidade do feixe de luz. Usando a opção 

“Rapid Light Curve” (RLC), as curvas de luz foram 

obtidas com a aplicação de uma série de oito pulsos de luz 

saturante (LS), cada um deles seguidos de uma exposição 

de luz actìnica (LA) crescente (2 – 2250 µmol m
2
 s

-1 
RFA). 

Os parâmetros do PAM (ETR) foram calculados utilizando 

o software WINCONTROL (V.3.18) (WALZ, Germany) 

usando as configurações padrão para curva rápida de luz 

(RLC) (Walz, Effeltrich, Germany) (Genty et al. 1989). A 

taxa de transporte de elétrons (ETR) é uma estimativa da 

fotossìntese bruta e é definida como: ETR = ΦPSII . RFA . 

(0,5) . (0,84), onde, ΦPSII é o rendimento quântico efetivo 

do Fotossistema II, RFA é a radiação fotossinteticamente 

ativa (µmol m
-2

 s
-1

 RFA) utilizada, 0,5 é o coeficiente de 

atribuição entre o PSI/PSII, considerando que 50% dos 

fótons são absorvidos pelo PSII e a constante de 

absortância foliar (0,84) é um fator de absortância para 

plantas determinada por Bjorkman & Demmig (1987) e 

Runcie e Durako (2004), pois nem toda a radiação que 

chega até as folhas é absorvida pelas moléculas de 

clorofila, já que alguns fótons podem ser transmitidos e 

outros refletidos. O fator absortância padrão (0,84) e o 

valor padrão (0,50) para a absorção estimada de luz pelo 

PSI e PSII foram utilizados para calcular a taxa de 

transporte de elétrons (ETR) (Schreiber et al. 1995).  

 Os valores de ETR foram representados como 

curvas rápidas de luz (RLC) (P) versus (E), onde (P) é a 

fotossìntese medida como ETR e (E) é a respectiva 

irradiância utilizada durante os pulsos. Ambos os 

parâmetros foram plotados em uma equação do tipo 

Waiting-in-Line (Y = x . e
-x

 ) através de uma macro de 

Excel (Microsoft Office Excel – 2010) (Ritchie, 2008). O 

modelo empìrico para P (ETR) versus E (irradiância) foi 

inicialmente utilizado por Gloag et al. (2007), utilizando 
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uma forma adequada para a modelagem da fotossìntese (P 

= A . kw . E . e 
–kw.E

 ). A partir desta equação, foi possìvel 

obter a Taxa Máxima de Transporte de Elétrons (ETRmax). 

A ETRmax ocorre em um valor de irradiância de 1/kw, 

chamado de irradiância ótima (Eoptimum). Outro parâmetro 

obtido através da equação da fotossìntese é o Alfa (α), que 

corresponde a tangente do ângulo formado no inìcio da 

curva rápida de luz (α = ETRmax . e . kw), é  dada como a 

eficiência no transporte de elétrons (Maxwell e Johnson, 

2000). Os valores ajustados para constantes (A) e (kw) 

foram determinados utilizando a equação descrita por 

Gloag et al. (2007). 

 

3.8 Extração e quantificação dos pigmentos 

fotossintéticos 

 

 Logo após a determinação do transporte de 

elétrons da fotossìntese, foram feitas as extrações e 

quantificações dos pigmentos fotossintetizantes segundo 

Lichtenthaler (1987). Para Elaphoglossum luridum foram 

necessárias amostras de 0,2 g de material vegetal fresco (n 

= 3) enquanto que para Vittaria lineata, amostras de 0,1 g 

de material vegetal fresco (n = 3) foram suficientes para 

realização das leituras no espectrofotômetro (Biospectro, 

SP-220). Frondes completamente expandidas utilizadas 

para extração dos pigmentos foram retiradas das plantas 

dos diferentes tratamentos e imediatamente processadas. 

Os discos foliares foram retirados com o auxìlio de um 

furador de metal, desprezando-se as nervuras e eventuais 

danos presentes nas folhas. Logo após a retirada dos 

discos, os mesmos foram pesados e armazenados em 

nitrogênio lìquido para a posterior extração e quantificação 

dos pigmentos fotossintéticos. Para a extração, as amostras 

foliares foram retiradas do nitrogênio lìquido e 
imediatamente homogeneizadas em 10 ml de acetona 

aquosa (80% v/v), utilizando um graal com pistilo durante 
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5 minutos. O homogeneizado foi centrifugado por 10 

minutos a 3.500 g, e o volume das amostras foi ajustado 

para 10 ml. Foram realizadas, em seguida, as leituras de 

absorbância das amostras em espectrofotômetro, a 663 nm, 

646 nm e 470 nm. As leituras espectrofotométricas dos 

extratos foram feitas em triplicatas e os resultados foram 

expressos em µg g
-1

 MS. A partir destas leituras, foram 

calculados os teores de clorofila a, clorofila b e 

carotenoides, segundo equações especìficas para cada 

pigmento: 

 
Clorofila a = (12, 21 . A663) – (2, 81 .  A646) 

Clorofila b = (20,13 . A646) – (5, 03 . A663) 

Carotenoides = (1000 . A470 – 3, 27 . Ca – 104 . Cb)/198. 

 

3.9 Análise da concentração de malato foliar 

 

 A via de assimilação de carbono fotossintético foi 

avaliada através da determinação da diferença noite/dia na 

concentração de malato [µM] das frondes (ΔMalato = 

[Malato]noite – [Malato]dia), através de análises enzimáticas, 

segundo Mollering (1985). Em ambas as espécies, 

Elaphoglossum luridum e Vittaria lineata, foram retiradas 

três amostras foliares de material fresco (1,0 g), no inìcio 

(06h00min) e no final do perìodo de luz (18h00min), 

provenientes dos tratamentos: 1) controle, 2) estresse 

hìdrico e 3) aplicação de ABA (10 µM). As mesmas foram 

imediatamente imersas em nitrogênio lìquido (-192 °C), 

com intuito de conservar e paralisar todas as reações 

enzimáticas até o momento das análises. Para a extração, 

as amostras foram homogeneizadas em 10 mL de água 

destilada a 98
o 

C. O extrato bruto foi mantido em banho-

maria a 98
o 

C durante 10 minutos, sendo posteriormente 

centrifugado a 3.500 g por 10 minutos, o precipitado foi 
descartado os extratos mantidos em temperatura ambiente. 

Após o resfriamento das amostras, alìquotas de 100 µL 
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foram utilizadas para a quantificação do malato através do 

kit enzimático K-LMALL (Megazyme International 

Ireland Limited – Ireland).  

 Para a detecção do ácido málico foliar são 

necessárias duas reações enzimáticas. A primeira reação é 

catalisada pela L-malato-desidrogenase (L-MDH), onde o 

ácido málico é oxidado à oxaloacetato pela nicotinamida 

adenina dinucleotìdeo (NAD
+
). No entanto, uma vez que o 

equilìbrio da reação encontra-se favorável ao ácido málico 

e ao NAD
+
, uma reação adicional é necessária para manter 

o produto NADH, e isto é conseguido através da conversão 

do oxaloacetato em L-aspartato e 2 α-cetoglutarato, na 

presença de um grande excesso de L-glutamato, pela 

glutamato oxaloacetato transaminase (GOT). A quantidade 

de NADH formado na reação descrita acima corresponde 

estequiometricamente à quantidade de ácido málico. Com 

isso, o NADH pode ser medido através do aumento na 

absorbância. As leituras foram feitas em espectrofotômetro 

(Biospectro, SP-220) regulado em 340 nm, sendo as 

análises realizadas em triplicatas e a concentração de 

malato expressa em µmol g
-1

 MS. 

 

3.10 Análise estatística 

 

 Os dados referentes aos estudos fisiológicos (item 

3.6; 3.7; 3.8; 3.9) foram apresentados como Médias ± DP. 

A análise de variância (Multifactor ANOVA one-way) foi 

seguida do teste de comparação de médias (Tukey 5%) 

para os dados que apresentaram distribuição normal e 

variâncias homogêneas (Zar 1996). Os resultados foram 

analisados pelos softwares Excel e BioEstat. Para 

comparar RLCs quantitativamente, usando estatìstica 

paramétrica, alguns parâmetros descritivos foram 

utilizados: Eficiência fotossintética (α), Taxa Máxima de 
Transporte de Elétrons (ETRmax) e Eoptimum (Irradiância 
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ótima). Esses parâmetros foram calculados pela equação 

de Gloag et al. (2007), conforme o item 3.7. 
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4. RESULTADOS E DISCUSSÃO 

4.1 Estrutura e ultraestrutura de esporos 

 

 Os esporos de Elaphoglossum luridum, sob 

microscópio eletrônico de varredura (MEV), são 

monoletes, elipsoidais a esféricos em vista polar, com 

aproximadamente 35 µm de comprimento. A superfìcie do 

perisporo é ornamentada com perfurações e cristas (Fig. 

3a). Mickel & Atehortúa (1980) propuseram uma 

classificação infragenérica, com base na morfologia e 

estrutura dos esporos, determinado a partir de imagens 

obtidas com um microscópio eletrônico de varredura 

(MEV). Segundo Moran et al. (2007), os problemas 

relacionados com a taxonomia de diferentes famìlias, 

dentre elas a Dryopteridaceae, podem ser solucionados 

com a utilização dos caracteres observados nos esporos.  

 Os esporos de Vittaria lineata, sob microscopia 

eletrônica de varredura (MEV), também são monoletes, 

reniformes, elipsoidais a esféricos em vista polar, côncavo 

convexos no plano equatorial, com aproximadamente 45 

µm de comprimento, apresentando a superfìcie lisa com 

depósitos de formatos irregulares, tendendo a globulares 

com aproximadamente 2 µm de diâmetro que se acham 

dispersos ou densamente agrupados (Fig. 3b). Esta espécie 

apresenta grande semelhança com V. graminifolia Kaulf. 

Entretanto, estas duas espécies de Vittaria mostram 

diferenças marcantes na morfologia dos esporos. A espécie 

V. lineata apresenta esporos monoletes, já a espécie V. 

graminifolia apresenta esporos tetraédricos globosus e 

triletes (Windisch & Nonato 1999).  

 Comumente, os esporos das samambaias 

apresentam duas formas básicas (formato reniforme e 

tetraédrico) e frequentemente possuem superfìcie 

ornamentada que pode apresentar uma variedade quase 
infinita de formas (Sharpe et al. 2010). Esporos monoletes 

em forma de feijão são comumente encontrados nas ordens 
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mais recentemente derivadas das samambaias, como 

Polypodiales (Sharpe et al. 2010).  Os esporos das espécies 

estudadas possuem tamanho médio, pois conforme 

Erdtman (1952), quando apresentam de 25-50 µm, baseado 

no comprimento do maior eixo do esporo são considerados 

de tamanho médio. Ambas as espécies estudadas 

apresentam esporos com formatos clássicos, podendo 

auxiliar na identificação das espécies. 

 

 
Figura 3 – Esporos de Elaphoglossum luridum (a), com 

superfìcie ornamentada com cristas (*) e perfurações 

(seta), e Vittaria lineata (b), com depósitos tendendo à 

globulares (seta). 

4.2 Estrutura e ultraestrutura de frondes 

  

Na espécie Elaphoglossum luridum, a lâmina 

foliar possui uma espessura média de 0,54 mm. Apresenta 

células epidérmicas com paredes periclinais externas 

convexas (Fig. 4a) e anticlinais com acentuada sinuosidade 

(Fig. 4a, 4b), ampliando a superfìcie de contato entre 

células vizinhas. A folha é do tipo hipoestomática, ou seja, 

com estômatos restritos à face abaxial, os quais estão 

orientados ao acaso, com uma densidade de 33 estômatos 

por mm
2
. Estes são do tipo polocìtico, pois apresentam as 

células-guarda envolvida por uma célula subsidiária em 

formato de ferradura (Fig. 4b), e localizam-se no mesmo 
nìvel das demais células epidérmicas (Fig. 4c). Tricomas 

multicelulares, do tipo escamas e com longas ramificações 

* 
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(Fig. 4d), ocorrem em ambas faces da lâmina foliar, porém 

em maior concentração na face abaxial.  

A epiderme, de ambas as faces, é unisseriada, com 

células de formato retangular e paredes espessas (Fig. 5a). 

O mesofilo está constituìdo de parênquima tendendo a 

paliçádico e parênquima esponjoso (Fig. 5a). O primeiro 

constituìdo por um estrato de células alongadas, com 

formatos irregulares e um grande número de cloroplastos. 

O parênquima esponjoso preenche o restante do mesofilo, 

variando de seis a sete camadas de células arredondadas e 

com conspìcuos espaços intercelulares. Nas células da 

epiderme e do mesofilo são encontrados inúmeros campos 

primários de pontoações (Fig. 5b), indicando presença de 

grande quantidade de plasmodesmos intercomunicando as 

células. A cutìcula, na face adaxial, é espessa, mostrando 

maior concentração de cutina na camada periférica (Fig. 

5c). Na face abaxial, onde localizam-se os estômatos, há 

amplas câmaras subestomáticas (Fig. 5d).  

 

 
Figura 4 - Vista frontal da superfície epidérmica da fronde 

de Elaphoglossum liridum. a, c, d) Em MEV; b) em 

cg 

cs 

ce 

tr 

cg 

* 
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microscopia óptica. a) Células epidérmicas da face adaxial 

com paredes periclinais externas convexas (*) e acentuada 

demarcação da sinuosidade das paredes anticlinais (seta). 

b) Estômato polocítico na face abaxial, com células-guarda 

(cg) contornadas por uma célula subsidiária (cs) em forma 

de ferradura; células com paredes anticlinais sinuosas 

(seta). c) Células-guarda (cg), delimitando poro em fenda 

(seta), no mesmo nível das células epidérmicas ordinárias 

(ce). d) Tricomas do tipo escamas e ramificados (tr) na 

face abaxial. 

 

Na raque de E. luridum, o meristelo é constituìdo 

por um feixe vascular anficrival, xilema circundado pelo 

floema, e periciclo (Fig. 5e). O xilema apresenta as 

extremidades (protoxilema) em formato de gancho, 

caracterizando a forma de hipocampo (Tipo Onoclea-

Aspidium), conforme Ogura (1972). O meristelo é 

envolvido por uma endoderme, constituìda por células 

pequenas e de paredes delgadas, com estrias de Caspary. 

Adjacente à endoderme ocorre um estrato de células 

maiores e com espessamento em “U”, o qual apresenta cor 

marrom escuro, determinada por compostos fenólicos 

incrustrados na parede (Fig. 5e), constatado através da 

reação positiva ao cloreto férrico.   
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Figura 5 - Secções transversais de fronde de 

Elaphoglossum luridum, em microscopia óptica. a) 

Mesofilo, constituído por parênquima tendendo à 

paliçádico (ptp) e parênquima esponjoso (pe), e epiderme 

uniestratificada, em ambas faces da folha, adaxial (fad) e 

abaxial (fab). b) Campos primários de pontoação (setas) 

na epiderme e nos parênquimas. c) Detalhe dos tecidos 

adaxiais, com epiderme (ep) delimitada por parede 

periclinal externa espessa, com pequena quantidade de 

cutina (reação ao sudan IV– rosada), e cutícula (seta) 

ep 

fab 

fad 

pe 

ptp 

es 

cs 

xi 

fl 

* 

ep 

ptp 

p

pe 
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mostrando forte reação positiva ao sudan (vermelha). d) 

Tecidos abaxiais, estômato (es) e ampla câmara 

subestomática (cs). e) Tecidos centrais da raque com 

meristelo envolvido por um estrato de células com 

espessamento em U (*). Meristelo formado por feixe 

anficrival, floema (fl) envolvendo o xilema (xi), periciclo 

(seta preta) e endoderme (seta branca). 

 

A lâmina foliar da fronde de Vittaria lineata 

possui uma espessura média de 1,05 mm. Vistas frontais da 

superfìcie epidérmica, em microscopia eletrônica de 

varredura, revelam que a cutìcula é lisa, porém com 

depósitos de cera na face adaxial (Fig. 6a). Na face abaxial 

ocorrem dois sulcos lineares (Fig. 6b), que percorrem 

longitudinalmente a fronde, onde se localizam os 

esporângios e os estômatos. Em secção transversal da 

fronde, na região do sulco (Fig. 6c), verifica-se a presença 

de estômatos, um pouco elevados em relação às demais 

células epidérmicas, com amplas câmaras subestomáticas. 

Utilizando microscopia fluorescência (Filtro verde - 

excitação: 460 – 490 nm; emissão: 520 nm) confirmou-se a 

presença de estômatos (cor vermelha em decorrência dos 

cloroplastos nas células-guarda; Fig. 6d) somente nas 

regiões laterais do sulco, indicando encontrarem-se 

protegidos em área que constitui um microclima 

intermediário ao ambiente interno e externo à folha. 

Portanto, os estômatos estão restritos à face abaxial, 

demostrando a caracterìstica hipoestomática da fronde, e 

ocorrem em uma concentração média de 113 

estômatos.mm
-
². São do tipo polocìtico, pois as células-

guarda possuem uma célula subsidiária no formato de 

ferradura (Fig. 6e). As células epidérmicas têm paredes 

anticlinais sinuosas (Fig. 6e). No interior dos sulcos 

lineares existe um grande número de paráfises unisseriadas 

e sem ramificações, além dos esporângios que formam 

soros em uma única linha paralela a cada margem das 
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frondes (Fig. 6b). No interior dos sulcos também há a 

presença de tricomas glandulares, os quais secretam 

substâncias de natureza lipìdica, constatado pela reação 

positiva ao sudan IV (Fig. 6f). 

 

 

 
Figura 6 - Frondes de Vittaria lineata – a, b) Vistas 

frontais da superfície epidérmica em MEV, face adaxial 

(a) e abaxial (b). Nos sulcos lineares (sl) encontram-se os 

esporângios (seta preta) e as paráfises (seta branca). c, d) 

Secções transversais da fronde, na região do sulco linear, 

destacando a presença de estômatos (setas), em 
microscopia óptica (c) e em microscopia de florescência 

(d); Filtro verde - excitação: 460 – 490 nm; emissão: 520 
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nm). Estômatos em posição elevada em relação às demais 

células epidérmicas e amplas câmaras subestomáticas (cs). 

e) Vista frontal da epiderme, na região lateral do sulco 

linear -  face adaxial da fronde, evidenciando estômatos do 

tipo polocíticos, com célula subsidiária (*) em forma de 

ferradura. f) Vista frontal da parede do interior do sulco 

linear, mostrando tricoma glandular (Tr), em reação 

positiva ao sudan IV, indicando presença de substância 

lipídica. 

  

Figura 7 - Secções transversais da fronde de Vittaria 

lineata, em microscopia óptica. a) Aspecto geral 

mostrando sulcos lineares (sl) na face abaxial, os três 

meristelos (me) e mesofilo formado por parênquima 

tendendo à paliçádico (ptp) e parênquima esponjoso (pe). 

b) Detalhe dos tecidos adaxiais evidenciando células 

epidérmicas (ep) com paredes espessas, duas camadas de 

células subepidérmicas (se) e parênquima tendendo à 

paliçadico (ptp). c) Epiderme e tecido subepidérmico com 

paredes espessas. Parede periclinal externa das células 
epidérmica em tênue reação com sudan (seta branca) e 

cutícula espessa (seta preta; forte reação ao sudan IV, 

pe 

sl 

ep 

ptp 

xi 

fl 

ep 

me 

se 

ptp 

fl 

xi 
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indicando alta concentração de cutina).  d) Detalhe do 

meristelo central, com xilema (xi) em forma de “V” e 

contornado por floema (fl). 

 

Em secção transversal da fronde constata-se a 

presença dos dois sulcos lineares na face abaxial (Fig. 7a). 

A epiderme está constituìda por um estrato de células com 

formato retangular e paredes espessas (Fig. 7b). Na face 

adaxial, a epiderme (Fig. 7c) apresenta células com a 

parede periclinal externa espessada e com presença de 

cutina (reação rosada com sudan IV) e a cutìcula é espessa, 

onde há maior concentração de cutina (reação vermelha 

com sudan IV). As camadas subepidérmicas são 

constituìdas de células aclorofiladas e com paredes 

espessadas (Fig. 7c). O mesofilo é constituìdo de 

parênquima tendendo ao paliçádico e parênquima 

esponjoso (Fig. 7a). O primeiro apresenta células 

alongadas, porém não tipicamente justapostas, contém 

grande número de cloroplastos, e apresenta dois estratos de 

células localizadas na face adaxial e que avançam 

lateralmente nos bordos da fronde, chegando até próximo 

aos sulcos (Fig. 7a). O parênquima esponjoso preenche o 

restante do mesofilo, apresentando células arredondadas, 

clorofiladas e com grandes espaços intercelulares (Fig. 7a), 

variando de dez a onze camadas de células.  

Na raque da fronde de V. lineata (Fig. 7a) ocorrem 

três meristelos, um central e dois laterais correspondendo 

às regiões onde localizam-se os sulcos lineares. O 

meristelo (Fig. 7d) está formado por um periciclo que 

envolve o feixe vascular do tipo anficrival, com xilema em 

forma de “V” contornado por floema. Delimitando 

externamente o meristelo encontra-se uma endoderme de 

células pequenas, paredes delgadas e com estrias de 

Caspary. Mais conspìcuo é o estrato de células que envolve 

a endoderme, o qual é formado por células com paredes 

com espessamento em “U” e cor marrom. Esta cor marrom 
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ainda é evidenciada no interior das células parenquimáticas 

próximas ao meristelo (Fig. 7d), indicando presença de 

compostos fenólicos, constatado através da reação positiva 

ao cloreto férrico. 

 As espécies E. luridum e V. lineata possuem 

folhas com uma considerável suculência, com destaque 

para a espécie V. lineata. Esta suculência é evidenciada nas 

células parenquimáticas clorofiladas, as quais apresentam 

cloroplastos na periferia das células, indicando presença de 

amplos vacúolos, onde fica armazenada a água. A presença 

de cutìcula espessa, associada a parede periclinal externa 

das células epidérmicas também espessa e com cutina, em 

ambas espécies, são aspectos que devem contribuir para o 

equilìbrio hìdrico interno. Segundo Hietz & Briones 

(1998), estas caracterìsticas são comumente encontradas 

em samambaias epìfitas e fazem parte de uma lista de 

atributos responsáveis pela manutenção hìdrica durante os 

recorrentes perìodos de seca enfrentados por estas 

espécies. A suculência das frondes tem sido descrita como 

uma caracterìstica fundamental das plantas que realizam a 

fixação do carbono atmosférico através do metabolismo 

CAM (Neales & Hew 1975).  

 A sinuosidade nas paredes anticlinais das células 

epidérmicas de E. luridum e V. lineata é frequentemente 

encontrada nas pteridófitas, já sendo descritas para as 

espécies Asplenium olygophyllum Kaulf., Dryopteris rosea 
Fourn., D. patula (Sw.) Underw., Pleopeltis lepidopteris 

Langsd. & Fisch. entre outras (Ferrari 2009; Hernández et 

al. 2006 e Viviani et al. 2009). De acordo com Watson 

(1942), o desenvolvimento de diferentes estresses, bióticos 

e abióticos, durante a diferenciação da folha tem sido 

associado com o padrão de parede sinuosa anticlinal em 

células epidérmicas. Segundo Panteris & Galatis (2005), a 

organização do citoesqueleto, mediada pelo domìnio 

molecular, seria responsável pela formação das 

sinuosidades das paredes anticlinais das células 

epidérmicas.  
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 A presença de células com paredes periclinais 

externas convexas na epiderme de E. luridum pode 

contribuir para maximizar a eficiência na absorção de luz, 

uma vez que estas plantas encontram-se sob o dossel de 

grandes árvores, em ambientes sombreados; células com 

superfìcies convexas funcionam como lentes, direcionando 

a luz solar, para as clorofilas, com maior eficiência 

(Poulson & Volgelmann 1990; Moran 2004). 

 Nas pteridófitas, a distribuição estomática, na 

lâmina foliar, é muito variável. Na maioria das espécies, os 

estômatos ocorrem apenas na face abaxial 

(hipoestomáticas), em algumas espécies são encontrados 

em ambas as faces (anfiestomáticas) e em casos mais 

raros, os estômatos são encontrados apenas na face adaxial 

(epiestomática) (Ogura 1972). As espécies E. luridum e V. 

lineata, bem como a maioria das pteridófitas, apresentam 

estômatos apenas na face abaxial. Segundo Bondada et al. 

(2006), a caracterìstica hipoestomática pode ser uma 

adaptação para reduzir a perda de água por transpiração 

durante variações nas condições ambientais, tais como o 

estresse hìdrico. Segundo Coutinho (1962), estômatos 

presentes apenas na face abaxial são comuns em espécies 

de florestas tropicais úmidas e tal fato representa uma 

proteção contra o bloqueio da abertura estomática por 

musgos e fungos, habitantes comuns nesse ambiente.  

 Na face abaxial das folhas de Lepidodendron sp. e 

Sigillaria sp. existem dois sulcos longitudinais onde os 

estômatos são encontrados em abundância (Ogura 1972). 

No presente estudo, a espécie V. lineata demonstrou 

caracterìsticas semelhantes, pois os estômatos são restritos 

ao interior dos sulcos longitudinais e são encontrados em 

considerável concentração (Fig. 6e). A localização dos 

estômatos na espécie V. lineata permite a criação de um 

microclima úmido dentro dos sulcos longitudinais, 

podendo auxiliar na manutenção hìdrica durante os 

recorrentes perìodos de seca aos quais as plantas epìfitas 

são submetidas. 
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 Cada estômato consiste em uma abertura central, 

ou um poro, circundada por duas células-guarda, porém a 

sua construção e posição é muito variável. Quanto ao nìvel 

dos estômatos em relação às células epidérmicas, ocorrem 

algumas diferenças entre as duas espécies estudadas. A 

espécie E. luridum apresenta os estômatos localizados no 

mesmo nìvel das células epidérmicas, como é o caso da 

espécie Pyrrosia penangiana (Hook.) Holttum; já na 

espécie V. lineata, os estômatos são elevados em relação às 

células epidérmicas, se assemelhando aos estômatos da 

espécie Pyrrosia sheareri (Baker) Ching (Ogura 1972). Os 

estômatos elevados da espécie V. lineata auxiliam as trocas 

gasosas, uma vez que eles se encontram em um 

microambiente úmido colaborando com a manutenção 

hìdrica foliar.  

 Segundo Fryns-Claessens & Cotthem (1973), 

estômatos do tipo polocìtico, como os encontrados nas 

espécies estudadas, são comuns a um grande número de 

espécies de pteridófitas, não respeitando famìlia ou gênero. 

A principal caracterìstica deste tipo de estômato é a 

presença de uma célula subsidiária no formato de ferradura 

(Fryns-Claessens & Cotthem 1973). 

 Apenas na espécie E. luridum foram encontrados 

apêndices epidérmicos do tipo escama. Muller et al. (1981) 

trabalhando com samambaias do sul do Brasil, 

encontraram tricomas tipo escama com células vivas na 

base em Pleopeltis astrolepis (Liebm.) E. Fourn., 

Polypodium hirsutissimum Raddi e Polypodium squalidum 

Vell. com uma estrutura muito similar aos tricomas 

encontrados em bromeliáceas. Escamas com estrutura 

anatômica similar também foram encontradas nas frondes 

de Pleopeltis mexicana Fée e Elaphoglossum petiolatum 
Bonap., com a provável função de aumentar a capacidade 

das folhas em absorver água, sem aumentar a perda de 

água cuticular (Hietz & Briones 1998). As escamas 

evoluìram independentemente em samambaias e 

bromélias, mas são tratadas como uma importante 
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estrutura para absorção de água nas epìfitas (Hietz & 

Briones 1998). Segundo Ogura (1972), os tricomas 

encontrados nos esporófitos de pteridófitas são geralmente 

filiformes, consistem de uma ou mais células podendo 

ramificar-se; enquanto que os apêndices tipo escama são 

geralmente achatados e com um tamanho 

consideravelmente grande, constituìdo por numerosas 

células, como os encontrados em E. luridum (Fig. 4d). 
 Na espécie V. lineata, no interior dos sulcos 

lineares foi encontrado grande número de paráfises 

oferecendo suporte e proteção mecânica aos esporângios 

ali presentes. Segundo Jones (1987), paráfises são tricomas 

que se encontram entre os esporângios e aproximadamente 

um terço das pteridófitas possuem este tipo de estrutura 

protetora. No interior dos sulcos lineares também há a 

presença de tricomas glandulares secretores de lipìdios. 

Tricomas glandulares secretores de substâncias de natureza 

lipìdica foram previamente descritos em algumas espécies 

de pteridófitas como Pityrogramma calomelanos (L.) Link, 

Gymnogramme sulfurea Kaulf., entre outras (Ogura 1972). 

O tamanho e a concentração dos tricomas são variáveis, 

em resposta às diferentes condições ambientais, porém, a 

morfologia e a natureza da secreção destas estruturas 

podem exercer um papel taxonômico (Metcalfe & Chalk 

1950). 

 E. luridum e V. lineata são espécies epìfitas que 

habitam locais sombreados da Mata Atlântica. Ambas 

espécies têm distinção entre os tecidos clorofilados do 

mesofilo, porém o parênquima paliçádico não mostra 

caracterìsticas tìpicas com células alongadas e bem 

justapostas, tendo sido denominado de parêquima 

tendendo ao paliçádico. O desenvolvimento da camada 

paliçádica está relacionado com a intensidade luminosa 

como amplamente referido na literatura (Mauseth 1988, 

Lambers et al. 1998, Larcher 2000). DeLucia et al., (1996) 

explicam que existem duas razões para que a intensidade 

da luz diminua a medida que atravessa a folha: a primeira é 
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devido à reflexão pelas facetas das paredes celulares e a 

segunda é devido à reflexão pelos espaços intercelulares. 

Dessa forma, folhas de sombra tendem a apresentar apenas 

uma camada de parênquima paliçádico, permitindo que 

maior quantidade de luz alcance o parênquima esponjoso 

onde ocorrerá maior reflexão dos raios luminosos.   

 Em ambas as espécies estudadas, foram 

identificadas inúmeros campos primários de pontoação nas 

células epidérmicas e também em células do mesofilo. 

Segundo Zambryski & Crawford (2000), a presença deste 

tipo de estrutura reflete o alto grau de conexões celulares 

via plasmodesmos, permitindo o movimento dos mais 

variados tipos de moléculas, como nutrientes e reguladores 

de crescimento. 

 A formação do meristelo diverge da formação 

proposta por Ogura (1972) para as famìlias estudadas. A 

união dos meristelos na região mediana da raque de E. 

luridum forma estelos com feixe do tipo hipocampus ou 

“tipo Onoclea” (cavalo-marinho), sendo segundo o autor, o 

padrão caracterìstico dos gêneros Onoclea L. 

(Onocleaceae), Athyrium Roth e Woodsia R. Br. 

(Woodsiaceae). Já na espécie V. lineata, a união dos 

meristelos na região mediana das frondes formam feixes, 

com xilema na forma de “V”. Segundo Ogura (1972), o 

xilema na forma de “V” é caracterìstica da famìlia 

Cyatheaceae. 

 A presença de compostos fenólicos, de coloração 

marrom, é caracterìstica marcante em samambaias, 

ocorrendo principalmente nos tecidos de sustentação e 

próximo aos feixes vasculares (Ogura 1972). No presente 

estudo, ambas as espécies E. luridum e V. lineata 

apresentaram este tipo de substância referida por Ogura 

(1972). Segundo Haslam (1988), alguns compostos 

fenólicos contribuem para a rigidez das paredes celulares, 

atuando como a lignina para a sustentação de diferentes 

tecidos. 
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Em ambas as espécies estudadas, E. luridum e V. 

lineata foram observadas caracteres anatômicos 

comumente encontrados em plantas que vivem em 

ambientes xéricos, como o dossel das grandes árvores. 

 

4.3 Conteúdo Relativo de Água (CRA) 

 

 Os resultados evidenciam que não houve diferença 

estatisticamente significativa no conteúdo relativo de água 

(CRA) independente dos tratamentos de estresse hìdrico e 

aplicação de solução de ABA (10µM) em relação ao CRA 

das plantas controle, cujos valores foram mantidos altos 

tanto em Elaphoglossum luridum (Fig. 8) como em 

Vittaria lineata (Fig. 9), sendo os valores médios de CRA, 

89,37% e 92,36% respectivamente. 

 Os resultados mostraram a capacidade de ambas 

espécies em manter seus valores de CRA estáveis, mesmo 

em condições de estresse hìdrico. Mesmo em florestas 

úmidas, o suprimento de água para as plantas epìfitas é 

irregular e quase sempre limitado por um escasso substrato 

com uma pequena capacidade de armazenamento de água, 

onde perìodos com altas temperaturas e irradiância podem 

esgotar rapidamente a água disponìvel para os epìfitos, 

impondo uma condição de estresse hìdrico (Luttge 1997). 

Portanto, para garantir sua sobrevivência, as espécies E. 

luridum e V. lineata possuem a capacidade de manter altos 

nìveis de CRA mesmo em condições de estresse hìdrico. 

No geral, as epìfitas necessitam de caracterìsticas 

morfofisiológicas especìficas para resistir a tal estresse. 

Essas caracterìsticas podem variar desde tamanho, 

espessura e formato foliar, passando por espessura 

cuticular, até mesmo a alternância da via de fixação do 

carbono C3 – C4, como é o caso das plantas CAM 

facultativas (Luttge 1997). 
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Figura 8 - Conteúdo Relativo de Água (CRA) de frondes 

de Elaphoglossum luridum submetidas a diferentes 

tratamentos. Médias seguidas de letras iguais representam 

igualdade entre os tratamentos p<0,05 Média ± DP (n = 3). 

 

 Tausz et al. (2001) trabalhando com diferentes 

espécies de samambaias epìfitas, dentre elas 

Elaphoglossum glaucum T. Moore e Elaphoglossum 
petiolatum Bonap., constataram um comportamento 

semelhante ao obtido no presente trabalho, as quais, 

mesmo em estresses luminoso e hìdrico severos, as plantas 

mantiveram altos nìveis de CRA, em torno de 90%. Hietz 

& Briones (1998) trabalhando com diferentes espécies de 

samambaias, demonstraram que as folhas coriáceas de E. 
glaucum apresentaram a menor taxa de perda de água não 

controlada (cuticular) dentre as espécies estudadas. 

 Em condições naturais, com substrato intacto, E. 

glaucum e E. petiolatum são capazes de manter altos nìveis 

de CRA, sob estresse de curto prazo, reforçando a proteção 

dos tilacóides (Tausz et al. 2001). Em casos de dessecação 

mais severa, E. petiolatum pode enrolar suas folhas 
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reduzindo a área de contato com o meio externo (Tausz et 

al. 2001). 
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Figura 9 - Conteúdo Relativo de Água (CRA) de frondes 

de Vittaria lineata submetidas a diferentes tratamentos. 

Médias seguidas de letras iguais representam igualdade 

entre os tratamentos p<0,05 Média ± DP (n = 3). 

 

 O estudo da ecofisiologia das epìfitas tem 

recebido considerável atenção, especialmente para as 

adaptações que possibilitam sua sobrevivência em 

substratos (forófitos) com limitação de água e sem o 

contato da raiz com o solo. Estes estudos estão 

concentrados principalmente na famìlia Bromeliaceae 

(Hietz & Briones 1998), embora o número de bromélias 

epìfitas seja menos da metade do número de samambaias 

epìfitas (Benzing 1990). 

 Hietz & Briones (1998) em trabalhos 

morfofisiológicos realizados com diferentes espécies de 

samambaias epìfitas em uma floresta tropical mexicana 

constataram que diferentes aspectos propiciam o 

desenvolvimento destas plantas em ambientes xéricos, 

dentre eles: frondes coriáceas (Pleopeltis mexicana, 

Elaphoglossum glaucum), rizomas suculentos (Polypodium 
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puberulum Schltdl. & Cham., Phlebodium areolatum Hum. 

& Bonpl. Ex Willd.), baixas taxas de perda de água (todas 

as espécies estudadas exceto P. puberulum), alta 

elasticidade das paredes celulares (todas as espécies 

estudadas), cutìcula espessa (E. glaucum, P. areolatum) 

que previnem não só a perda de água, mas também a sua 

absorção, gerando uma alta resistência cuticular, que 

evitaria a transpiração e absorção de água pela cutìcula, 

levando a crer que toda a água por elas transpirada é 

proveniente da absorção radicular.  Porém, para 

Trichomanes bucinatum Mickel & Beitel e P. puberulum 
encontradas em locais mais úmidos, a absorção de água 

através da lâmina foliar pode ser substancial, uma vez que 

em P. puberulum, sua face adaxial é recoberta por tricomas 

capazes de reter uma espécie de filme d’água, assim, 

aumentando o perìodo durante o qual a água lìquida pode 

ser absorvida (Hietz & Briones 1998).  

 Em ambas as espécies de samambaias epìfitas 

estudadas neste trabalho, o tratamento de aplicação de 

ABA exógeno (10 µM) por um perìodo de quinze dias, não 

alterou o CRA das frondes em relação aos tratamentos 

controle. Apenas a espécie E. luridum apresentou diferença 

no CRA entre os tratamentos de estresse hìdrico e irrigação 

com ABA (10 µM), ocorrendo um incremento de 3,28% no 

CRA das plantas irrigadas com ABA, em relação às plantas 

submetidas ao estresse hìdrico (Fig. 8). 

 Gadallah (1995) analisando o efeito do estresse 

hìdrico, de ácido abscìsico e de prolina em Gossypium 

barbadense L., demonstrou que as plantas tratadas com 

ABA exógeno mantiveram os mesmo nìveis de CRA 

quando comparados aos das plantas controle não tratadas. 

Wang et al. (2011) estudando o efeito do ácido abscìsico 

em diferentes cultivares de Triticum aestivum L., 

observaram a capacidade do ABA em manter altos nìveis 

de CRA. Enquanto o CRA no tratamento de estresse 

hìdrico utilizando polietilenoglicol (PEG) foi 

significativamente menor, no tratamento com a associação 
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de PEG + ABA observou-se o mesmo conteúdo relativo de 

água quando comparado ao tratamento controle (Wang et 

al. 2011). 

 O estresse hìdrico frequentemente causa o 

aumento na concentração endógena do ácido abscìsico 

(ABA), podendo também causar o acúmulo temporário de 

outros solutos compatìveis, como açúcares e prolina 

(Gadallah 1995). O aumento temporário destes compostos 

parece ser fundamental para a sobrevivência de plantas sob 

diferentes estresses bióticos e abióticos (Walton 1980). É 

muito conhecida e documentada a função vital do ABA na 

economia de água através da redução da abertura 

estomática e consequente diminuição da taxa de 

transpiração nas plantas (Walton 1980). Segundo Horton 

(1971), o ABA exógeno inicia o fechamento estomático 

quando aplicado em solução aquosa nas folhas intactas ou 

em segmentos epidérmicos isolados. Estes resultados 

levaram ao inìcio das pesquisas com a hipótese de que o 

ABA estaria envolvido na regulação da abertura estomática 

e consequentemente atuaria no controle osmótico dos 

vegetais. 

 As alterações no turgor dentro das células-guarda, 

que regulam a abertura estomática, são causadas pelos 

movimentos de K
+
 e Cl

-
, e também através da sìntese, 

metabolismo e movimentos de ânions orgânicos, 

principalmente o malato (Walton 1980). Existem diversos 

tipos de sinais que podem induzir o fechamento 

estomático, dentre eles o principal sinal conhecido é 

provavelmente o ABA. Na via de sinalização para o 

fechamento do poro estomático existem vários 

mensageiros secundários, tais como Ca2
+
, H2O2 e NO que 

contribuem para o fechamento estomático (Atkinson et al. 
1990; Zhang et al. 2001; Garcia-Mata & Lamattina 2009). 

A perda passiva da pressão de turgor resulta no fechamento 

estomático. O fechamento estomático tem efeitos 

negativos sobre a absorção de CO2, a fotossìntese, 

refrigeração transpiracional, absorção de água e nutrientes. 
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Portanto é interessante fechar os estômatos somente 

quando o beneficio da retenção de água supera os efeitos 

negativos (Neill et al. 2002). Possivelmente, ambas as 

espécies epìfitas estudadas apresentam comportamento 

semelhante ao descrito por Neill et al (2002). 

 

4.4 Pigmentos Fotossintéticos 

 

 Os resultados obtidos no presente estudo mostram 

que em ambas as espécies, Elaphoglossum luridum (Fig. 

10) e Vittaria lineata (Fig. 11), os conteúdos de clorofila a, 

b e totais foram significativamente menores no tratamento 

de estresse hìdrico (sete dias) e com aplicação da solução 

de ABA (10 µm) quando comparados ao tratamento 

controle. A única excessão foi a espécie V. lineata, onde o 

nìvel de clorofila b no tratamento com ABA, não diferiu do 

controle (Fig. 11). Estes resultados evidenciam a 

efetividade dos dois tratamentos de estresse em relação às 

plantas controle. 

  

 
Figura 10 - Concentração de clorofilas e carotenoides em 

frondes de Elaphoglossum luridum sob diferentes 

tratamentos: Controle, Estresse hídrico e aplicação de 
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ABA. Médias seguidas por letras diferentes indicam 

diferença significativa entre os tratamentos p<0,05. Média 

± DP (n = 3). 

 

 A redução no conteúdo de clorofilas em plantas 

sob estresse foi previamente descrita em diversas espécies. 

Jaing et al. (1994) observaram a degradação das clorofilas 

induzida por estresse osmótico, em plântulas jovens de 

arroz,  através da formação mais ativa de radicais 

hidroxilas (OH
-
). Também foi observada a redução nas 

clorofilas (a, b e totais) em Triticum aestivum L. sob 

estresse hìdrico (Asharf et al. 1994). 

 Tausz et al. (2001) trabalhando com pigmentos em 

diferentes espécies de samambaias epìfitas de uma floresta 

tropical mexicana, notaram comportamentos semelhantes 

aos obtidos no presente trabalho, ou seja, o conteúdo de 

clorofilas totais diminuiu nos tratamentos de estresse 

hìdrico induzido nas espécies Polypodium plebeium 

Schltdl. & Cham., Elaphoglossum petiolatum, Phlebodium 
areolatum e Asplenium cuspidatum Lam. 

 
Figura 11 - Concentração de clorofilas e carotenoides em 

frondes de Vittaria lineata sob diferentes tratamentos: 

Controle, Estresse hídrico e aplicação de ABA. Médias 
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seguidas por letras diferentes indicam diferença 

significativa entre os tratamentos p<0,05. Média ± DP (n = 

3). 

 

 Farooq & Bano (2006) analisando os aspectos 

bioquìmicos dos efeitos do ácido abscìsico, clorocolina e 

do estresse hìdrico em Vigna radiata (L.) R. Wilczek, 

verificaram que houve redução nos nìveis de clorofilas 

totais tanto no tratamento de estresse hìdrico, como no 

tratamento com ABA exógeno. No entanto, no tratamento 

de estresse hìdrico combinado com a aplicação de ABA, as 

quantidades destes pigmentos aumentaram 

significativamente quando comparados ao tratamento de 

estresse hìdrico. Esses autores demonstraram que a 

aplicação de ABA em associação com tratamentos de seca 

induz o fechamento estomático e diminuindo os efeitos do 

estresse hìdrico sofrido pelas plantas,  auxiliando na 

manutenção dos nìveis dos pigmentos fotossintéticos. 

 Thaloot et al. (2006) observaram que o estresse 

hìdrico em qualquer fase do desenvolvimento, diminuiu os 

nìveis de clorofila a e b e carotenoides nas frondes de 

Vigna radiata (L.) R. Wilczek. A diminuição do teor das 

clorofilas nas frondes das plantas pode ser atribuìda à 

elevada taxa de degradação destes pigmentos, sendo esta 

taxa, maior do que a biossìntese sob condições de estresse 

hìdrico (Yang et al. 2001). Além disso, o estresse hìdrico 

pode acelerar a quebra das moléculas de clorofila (Bano & 

Aziz, 2003). 

 Mayaba et al. (2001) demonstraram o diminuição 

de 58,3% nos teores de clorofilas em Atrichum 
androgynum (C. Mull.) A. J. sob estresse hìdrico, porém, 

nas plantas tratadas com ABA, este comportamento não foi 

observado, já que não houve diferenças significativas entre 

as plantas tratadas com ABA e as não tratadas, 

demonstrando o aumento na capacidade de tolerância ao 

estresse hìdrico em plantas tratadas com ácido abscìsico.     
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 Quanto à concentração de carotenoides nas 

frondes, ambas as espécies estudadas, não houve 

diferenças significativas entre os tratamentos de estresse 

quando comparados ao tratamento controle. Sherwin & 

Farrant (1998) trabalhando com mecanismos de proteção 

contra o excesso de luz, demonstraram não haver alteração 

no conteúdo de carotenoides no tratamento de estresse 

hìdrico em Craterostigma wilmsii Engl., quando 

comparado aos resultados obtidos no tratamento controle. 

Resultado semelhante também foi obtido por Tausz et al. 

(2001), que verificaram que na grande maioria das 

samambaias analisadas, a quantidade de carotenoides não 

foi alterada por diferentes tratamentos de restrição hìdrica 

em relação ao tratamento controle. 

 Os estresses hìdrico, salino e de temperatura, são 

acompanhados pela formação de espécies reativas de 

oxigênio (EROS) como O2
 -

, H2O2 e HO
.
, causadores de 

danos nas membranas e macromoléculas (Mittler 2002). 

As plantas no geral desenvolveram estratégias 

antioxidantes para remover estes compostos tóxicos, 

assim, aumentando a tolerância a diferentes fatores 

causadores de estresse. Os antioxidantes incluem enzimas 

como a catalase (CAT), superóxido dismutase (SOD), 

ascorbato peroxidase (APX), e as conhecidas moléculas de 

baixo peso molecular como ascorbato (AsC), glutationa 

(GLU), antocianinas (ANT) e os carotenoides (CAR’s). 

Como o descrito anteriormente, no presente trabalho, o 

teor de carotenoides não se alterou significativamente. Este 

fato pode ser devido à presença de outras enzimas e/ou 

moléculas capazes de inativar as espécies reativas de 

oxigênio (EROS), como as descritas acima. Outra 

possibilidade seria de que o estresse hìdrico por um 

perìodo de sete dias, não foi suficiente para causar 

alterações no conteúdo de carotenoides. 

 Também foi observada uma grande variação no 

conteúdo de pigmentos fotossintéticos entre os tratamentos 

controle das espécies estudadas (Fig. 12). Nos pigmentos 
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analisados, a espécie V. lineata apresentou nìveis 

significativamente superiores aos observados em E. 

luridum.  

 

 
Figura 12 - Concentração de clorofilas e carotenoides em 

frondes de Elaphoglossum luridum e Vittaria lineata sob o 

tratamento Controle. Médias seguidas por letras diferentes 

indicam diferença significativa entre os tratamentos 

p<0,05. Média ± DP (n = 3). 

 

 Jadhav et al. (2011) analisando os pigmentos 

fotossintéticos de onze espécies de samambaias, 

encontraram resultados semelhantes aos obtidos no 

presente estudo, ou seja,  observaram uma grande variação 

no conteúdo de pigmentos entre as onze espécies 

estudadas. A variação no teor de pigmentos fotossintéticos 

depende, dentre outros fatores, da quantidade de luz 

disponìvel (Wolf 1958). Em estudos ecofisiológicos, 

Shaikh & Dongare (2008) evidenciaram a variação no 

conteúdo de clorofilas e carotenoides em resposta aos 

diferentes microclimas em Adiantum philippense Burm., e 

constataram que os locais sombreados, úmidos e com 

temperaturas amenas são ambientes favoráveis para a alta 

concentração destes pigmentos. 
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 No local onde ocorreram as coletas, a espécie E. 

luridum é encontrada mais frequentemente um pouco 

abaixo do dossel das grandes árvores (67 ± 09 µmol m
-2

 s
-1 

RFA ao meio dia), enquanto que a espécie V. lineata 

geralmente é encontrada epifitando samambaias 

arborescentes na altura do peito. Este fato pode explicar a 

quantidade superior de pigmentos na espécie V. lineata, 

pois, em seu micro-habitat, a luz chega com maior 

dificuldade (18 ± 5 µmol m
-2

 s
-1 

RFA ao meio dia),ou seja,  

para melhorar o aproveitamento na absorção deste fator 

limitante a planta apresenta altos nìveis de pigmentos 

fotossintéticos quando comparado aos nìveis da espécie E. 

luridum. 
 

4.5 Curvas rápidas de luz (RLC’s) através da 

fluorescência da clorofila a dos esporófitos. 

 

 A análise da fluorescência da clorofila a obtida 

com auxìlio de fluorìmetro de pulso com amplitude 

modulada (PAM), em ambas as plantas estudadas, 

Elaphoglossum luridum (Tab. 1) e Vittaria lineata (Tab. 2), 

apresentou diferenças significativas entre os parâmetros 

fotossintéticos analisados: Eoptimum (irradiância ótima), 

ETRmax (Taxa máxima de transporte de elétrons) e o Alfa α 

(Eficiência fotossintética) em esporófitos do tratamento de 

estresse hìdrico (sete dias) e aplicação de ABA (10µm), 

quando comparados com o controle. Esses resultados 

também podem ser observados nas Curvas rápidas de luz 

(RLC’s) de E. luridum (Fig. 13) e V. lineata (Fig. 14). Em 

ambas as plantas estudadas, os valores de Eoptimum, ETRmax 

e α diminuìram independentemente do estresse a que 

foram submetidas, quando comparados ao tratamento 

controle (Tab. 1 e 2). No entanto, na espécie V. lineata, o 

parâmetro α, que se refere à eficiência fotossintética, o 
tratamento com aplicação de ABA apresentou o maior 

valor, seguido do tratamento controle e estresse hìdrico 
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respectivamente (Tab. 2). Notou-se também que, entre os 

dois tratamentos de estresse, o estresse hìdrico provocou 

maiores alterações nas Curvas rápidas de luz (RLC), em 

relação ao tratamento controle (Fig. 13 e 14). 

 Em E. luridum, o tratamento de estresse hìdrico e 

aplicação de ABA ocasionaram uma redução no Eoptimum de 

26,8% e 16,9%, respectivamente. Observou-se também 

uma redução no parâmetro ETRmax no tratamento de 

estresse hìdrico (50,5%) e no tratamento com ABA 

(32,5%). No parâmetro α, a redução foi de 36,1% para o 

tratamento de estresse hìdrico, e de 20,4% para o 

tratamento irrigado com ABA. Todos os valores 

apresentados foram relacionados com o tratamento 

controle. 
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Tabela 1 Parâmetros da Curva Rápida de Luz (RLC) 

plotadas com ETR (P) versus irradiância (E) em 

esporófitos de Elaphoglossum luridum,  sob diferentes 

tratamentos: Controle, Estresse hídrico e aplicação de 

ABA, usando o modelo de curva Waiting-in-line. Médias 

seguidas por letras iguais não são significativamente 

diferentes. (ANOVA seguida por teste de Tukey p>0,05). 

Média ± DP (n = 3). 

 Controle Estresse 

Hídrico 

ABA 

 Média ± DP Média ± DP Média ± 

DP 

Eoptimum (µmol 

m
-2

 s
-1

 fótons) 

1.208 ± 81 

a 

884 ± 67 b  1.004 ± 33 

b  

ETRmax (µmol 

m
-2

 s
-1

 elétrons) 

76 ± 9 a 37 ± 8 b  51 ± 2 b  

Alfa (α) 0,172 ± 

0,008 a 

0,110 ± 

0,01 b  

0,137 ± 

0,001 c  

(A) 196 ± 35 102 ± 24 139 ± 6 

(kw) 0,0008 ± 

0,0001 

0,0011 ± 

0,0001 

0,0001 ± 

0,00004 

Correlação r 0,978 0,956 0,966 

n amostral / nº 

curvas 

3 / 30 3 / 30 3 / 30 
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Figura 13 - Curva Rápida de Luz (RLC) Fotossíntese 

(ETR) versus Irradiância (E) de Elaphoglossum luridum 

sob diferentes tratamentos: (●) controle, (□) Estresse 

Hìdrico (Δ) Aplicação de ABA. Média ± DP (n = 3). 

 

 Na espécie V. lineata, os tratamentos de estresse 

hìdrico e aplicação de ABA ocasionaram uma redução no 

Eoptimum de 19,4% e 29,1%, respectivamente. Observou-se 

também uma redução no parâmetro ETRmax nos 

tratamentos de estresse hìdrico (26,2%) e aplicação de 

ABA (19,4%). No parâmetro α, a redução foi de 13,1% 

para o tratamento de estresse hìdrico, e no tratamento com 

ABA, ocorreu um aumento de 13,7%. Todos os acréscimos 

e reduções dos valores apresentadas foram relacionados 

com o tratamento controle. 

 Outro aspecto relevante são os valores dos 

parâmetros fotossintéticos entre as espécies estudadas. No 

tratamento controle, a espécie V. lineata demonstrou 

melhores rendimentos nos pontos cardinais (Eoptimum, 

ETRmax e α) (Tab. 1 e 2) e por consequência nas curvas 
rápidas de luz (Fig. 15). Essa constatação também pode ser 

extrapolada para ambos os tratamentos de estresse. Além 

da diferença significativa nos parâmetros fotossintéticos, 



74 

 

entre as plantas do tratamento controle e as demais 

estressadas e observando a comparação entre RLC’s de E. 

luridum e V. lineata, nota-se nas curvas da primeira 

espécie, um decaimento mais vigoroso na amplitude da 

curva em resposta aos tratamentos de estresse hìdrico e 

aplicação de ABA. Este fato sugere que a espécie V. 

lineata é menos suscetìvel ao estresse hìdrico e à aplicação 

de ABA, quando comparada à espécie E. luridum. 

 Li et al. (2008) analisando a eficiência 

fotoquìmica em Cucumis sativus L. sob estresse hìdrico e 

elevadas concentrações de CO2, verificaram um 

comportamento semelhante ao obtido no presente estudo, 

onde plantas submetidas ao estresse hìdrico severo 

demonstraram redução significativa nos parâmetros 

ETRmax e RFAsat, com reduções de 21% e 24% 

respectivamente, quando comparado aos tratamentos 

controle. Com respeito ao efeito de altas concentrações de 

CO2, Li et al. (2008) observaram um incremento 

significativo nos parâmetros ETRmax e RFAsat, de 8% e 7% 

respectivamente, quando comparados com as plantas 

mantidas em concentrações ambientais de CO2. 
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Tabela 2 Parâmetros da Curva Rápida de Luz (RLC) 

plotadas com ETR (P) versus irradiância (E) em 

esporófitos de Vittaria lineata, sob diferentes tratamentos: 

Controle, Estresse hìdrico e aplicação de ABA, usando o 

modelo de curva Waiting-in-line. Médias seguidas por 

letras iguais não são significativamente diferentes. 

(ANOVA seguida por teste de Tukey p>0,05). Média ± DP 

(n = 3). 

 

 Controle Estresse 

Hídrico 

ABA 

 Média ± DP Média ± DP Média ± 

DP 

Eoptimum (µmol m
-

2
 s

-1 
fótons) 

1.653 ± 59 

a 

1.332 ± 83 

b 

1.172 ± 

23 b  

ETRmax (µmol m
-2

 

s
-1 

elétrons) 

97 ± 4 a 72 ± 6 b  78 ± 4 b  

Alfa (α) 0,16 ± 

0,006 a 

0,14 ± 

0,003 b  

0,18 ± 

0,006 c  

(kw) 0,0006 ± 

0,0001 

0,0007 ± 

0,0001 

0,0008 ± 

0,0001 

(A) 259 ± 14 190 ± 22 220 ± 19 

Correlação r 0,978 0,986 0,974 

n amostral / nº 

curvas 

3 / 30 3 / 30 3 / 30 
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Figura 14 - Curva Rápida de Luz (RLC) Fotossíntese 

(ETR) versus Irradiância (E) de Vittaria lineata sob 

diferentes tratamentos: (●) controle,  (□) Estresse Hìdrico 

(Δ) Aplicação de ABA. Média ± DP (n = 3). 

 

 

Figura 15 - Curva Rápida de Luz (RLC) Fotossíntese 

(ETR) versus Irradiância (E) de Elaphoglossum luridum 

(curvas em preto) e Vittaria lineata (curvas em cinza) sob 
diferentes tratamentos: (●) controle, (□) Estresse Hìdrico 

(Δ) Aplicação de ABA. Média ± DP (n = 3). 
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 No geral, o estresse hìdrico pode limitar a 

fotossìntese por meio do fechamento estomático e através 

do comprometimento metabólico (Lawlor 2002), efeitos 

ocasionados também pela aplicação de ABA. No presente 

trabalho, o estresse hìdrico e a aplicação de ABA levaram a 

queda nos valores de clorofilas, ETRmax e Eoptimum. 

Resultado semelhante foi obtido por Li et al. (2008). Pelos 

dados obtidos no presente trabalho, podemos sugerir que o 

estresse hìdrico e a aplicação de ABA exógeno, regulam 

negativamente a fotossìntese ou a taxa linear de transporte 

de elétrons nas folhas de E. luridum e V. lineata (Fig. 15). 

 Os resultados obtidos por Downton et al. (1988), 

analisando os efeitos do ácido abscìsico na inibição da 

fotossìntese através do fechamento estomático, 

demonstram que em folhas de Vitis vinifera L. tratadas 

com este hormônio, a queda na taxa de fotossìntese  

chegou a 80%, quando comparada  à de  plantas não 

tratadas. 

 A obtenção de parâmetros fotossintéticos (Eoptimum, 

ETRmax e α) a partir de uma curva rápida de luz (RLC), 

permite a descrição de suas caracterìsticas e possibilita a 

análise estatìstica dos dados para posteriores comparações. 

As curvas rápidas de luz de E. luridum e V. lineata 

referentes aos tratamentos controle, estresse hìdrico (sete 

dias) e aplicação de ABA (10 µm), demonstram claramente 

as diferenças entre as plantas controle e as plantas 

submetidas aos dois tratamentos de estresse, quando se 

analisam os parâmetros fotossintéticos (Eoptimum, ETRmax e 

α). Este fato comprova a efetividade dos tratamentos de 

estresse aos quais ambas as plantas foram submetidas. 

 Os pontos cardinais obtidos a partir de uma RLC 

(Eoptimum, ETRmax e α) descrevem a capacidade 

fotossintética foliar e suas adaptações aos possìveis 

estresses ambientais como seca e alta irradiância (Ralph & 

Gademann 2005). 
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 No presente trabalho, ambas as espécies estudadas 

E. luridum e V. lineata demonstraram uma queda na 

capacidade de tolerar altos nìveis de irradiância quando 

submetidas ao estresse hìdrico e aplicação de ABA, 

comparados ao tratamento controle. Os dois tratamentos de 

estresse, hìdrico e ABA, ocasionaram uma queda 

significativa nos pigmentos fotossintéticos em ambas as 

espécies estudadas. O decréscimo na capacidade de tolerar 

altos nìveis de irradiância está diretamente relacionado 

com a queda nos teores de clorofila a, uma vez que as 

respostas obtidas através do PAM dependem diretamente 

dos nìveis deste pigmento (Genty et al. 1989). Em 

contrapartida, não ocorreram alterações no CRA no 

decorrer dos tratamentos em ambas as espécies, sugerindo 

uma preferência pela manutenção osmótica, durante o 

estresse hìdrico e aplicação de ABA.  

 Segundo Ralph & Gademann (2005), as curvas 

rápidas de luz (RLC) apresentam três regiões distintas: a 

região limitada pela luz, região saturada pela luz e a região 

de irradiância supra-ótima. Em baixas irradiâncias, a 

fotossìntese é limitada pela irradiância e a ascensão da 

curva na região limitada pela luz é proporcional à 

eficiência de captura de luz (Schreiber 2004). Eoptimum é 

relacionada com o quenching da fluorescência, onde o 

quenching fotoquìmico (qP) domina abaixo da Eoptimum 

enquanto o quenching não fotoquìmico (qN) domina acima 

da Eoptimum (Henley 1993). Sob irradiância moderada, a 

capacidade de transporte de elétrons se torna um fator 

limitante para a fotossìntese, e a curva atinge seu ponto 

máximo, quando ocorre a taxa de transporte de elétrons 

máxima (ETRmax) (Schreiber 2004). Sabendo disso, nota-se  

que em ambas as espécies estudadas a região de irradiância 

supra-ótima foi mais rapidamente pronunciada nos 

tratamentos de estresse. Isto se relaciona com o fato de 

que, sob estresse, ambas as espécies apresentaram valores 

significativamente menores no teor de clorofila a, 

reduzindo o qP. Porém não houveram diferenças 
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significativas no teor de carotenoides, o que explica a 

precocidade do domìnio de qN nas plantas submetidas ao 

estresse hìdrico e aplicação de ABA. Este decaimento é 

referido na literatura como parâmetro β, que caracteriza o 

ângulo de declive do Fotossistema II, também chamado de 

fotoinibição nas tradicionais curvas de luz, considerada 

também como fotoproteção em equipamentos que expõe os 

organismos aos curtos perìodos de luz (Ralph & 

Gademann, 2005). 

 Os valores de ETR foram plotados em Curvas 

Rápidas de Luz (RLC) taxa fotossintética (P) versus 

irradiância (E). Isto resulta da constatação de que o 

rendimento quântico efetivo do PSII (ΦPSII) versus a 

irradiância (E) obedecem a uma função de decaimento 

exponencial simples, onde parcelas de ETR contra 

irradiância (E) devem obedecer a uma função exponencial 

da forma Y = x . e
-x

. Este modelo de equação é conhecido 

como Waiting-in-Line (função de densidade 

probabilìstica). O modelo de equação Waiting-in-line pode 

ser utilizado em uma grande variedade de sistemas 

biológicos em que a taxa inicial é diretamente proporcional 

à quantidade de substrato, mas eventualmente pode ocorrer 

saturação a uma determinada densidade de substrato, 

podendo ser completamente inibida quando ocorre 

aumento no substrato (Ritchie 2008).  

 A equação descrita por Gloag et al. (2007), 

demonstra que ETRmax (Taxa máxima de transporte de 

elétrons) é equivalente a A/e, assim uma forma equivalente 

desta equação é descrita como: P = ETRmax . kw . E . e
1 - kw . 

E
, a ETRmax ocorre em um valor de irradiância de 

1/kw (Eoptimum = 1/kw)., A eficiência fotossintética máxima 

(α) é a inclinação inicial da curva em E = 0 (α = ETRmax . 

e . kw). Portanto, para a obtenção dos parâmetros 

fotossintéticos (Eoptimum, ETRmax e α), nota-se uma relação 

direta entre as duas constantes (A, kw) obtidas a partir desta 

equação. No presente estudo, os valores ajustados para 
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constantes (A) e (kw) foram determinados utilizando a 

equação descrita por Gloag et al. (2007). 

 Segundo Ritchie (2008), o modelo de curva 

Waiting-in-line é um ótimo modelo para plotar curvas de 

Fotossìntese (P) versus Irradiância (E), mesmo quando os 

valores de irradiância supra-ótima não são incluìdos. Esta 

curva apresenta parâmetros que podem ser comparados aos 

obtidos em outros modelos como Michaelis-Menten, 

saturação exponencial e tangente hiperbólica, todos estes 

com assimptótica sob luz infinita não levando em conta a 

região da curva chamada de irradiância supra-ótima, onde 

ocorre o decaimento da ETR em resposta aos altos nìveis 

de irradiância. O modelo capaz de descrever a fotossìntese 

em irradiância subótima, ótima e supra-ótima é superior 

aos modelos que não os fazem. O modelo de Michaelis-

Menten, muito utilizado na enzimologia, tem suas 

justificativas para ser utilizado como um modelo 

potencialmente útil para as reações de luz da fotossìntese, 

porém as reações que ocorrem durante o processo de 

fotossìntese envolvem muitas enzimas dispostas em uma 

série complexa. Por esta razão, não é um bom modelo para 

o estudo da fotossìntese, pois a saturação ocorre muito 

lentamente e a eficiência fotossintética (α) é superestimada 

(Ritchie 2008). 

 Ritchie (2008) trabalhando com diversos 

organismos modelo, notou que a utilização do modelo de 

equação Waiting-in-line para plotar gráficos (P) versus (E), 

gerou dados muito próximos à realidade e também 

próximos aos dados obtidos com outros modelos 

matemáticos como saturação exponencial e tangente 

hiperbólica. Já com o modelo Michaelis-Menten, ele notou 

que os parâmetros ETRmax e a eficiência fotossintética (α) 

foram superestimados. 

A interpretação cuidadosa dos dados obtidos 

através de uma curva rápida de luz (RLC) pode fornecer 

uma visão detalhada a respeito da cinética da fotossìntese 

em plantas submetidas aos diferentes tipos de estresse, 
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como o evidenciado no presente estudo. Para a 

caracterização ecofisiológica da capacidade fotossintética 

de uma planta, as RLC’s e os parâmetros fotossintéticos, 

fornecem informações rápidas e interessantes a respeito do 

processo (Rascher et al. 2000). 

 

4.6 Análise da concentração de malato foliar 

 

 Na espécie Elaphoglossum luridum, os resultados 

obtidos no presente trabalho não demonstram evidências 

do metabolismo CAM, pois não houve diferença 

significativa na concentração de malato entre noite/dia 

entre o tratamento controle, estresse hìdrico e ABA (Fig. 

16), indicando a ausência de acidificação noturna nas 

frondes desta espécie. Plantas que apresentam o 

metabolismo CAM são caracterizadas por abrirem os 

estômatos durante a noite, fixar o CO2 atmosférico durante 

o perìodo noturno e por apresentar flutuações diurnas no 

conteúdo de malato vacuolar (Kluge & Ting 1978). 

 

 
Figura 16 - Flutuação diária (06h00min – 18h00min) na 

Concentração de Malato em frondes de Elaphoglossum 

luridum em três diferentes tratamentos: Controle, Estresse 

Hídrico e aplicação de ABA. Letras iguais acima das 
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barras indicam equidade entre os horários das coletas de 

um mesmo tratamento p<0,05. Média ± DP (n = 3). 

 

 Outro aspecto a ser considerado é a concentração 

do malato encontrado na espécie E. luridum que parece ser 

muitas vezes inferior à concentração encontrada em 

plantas que apresentam o metabolismo CAM (Chu et al. 

1990; Freschi et al. 2010a; Freschi et al. 2010b) e também 

a obtida neste estudo para a espécie Vittaria lineata (Fig. 

17). Possivelmente, a baixa concentração de malato 

encontrada nas folhas de E. luridum faz parte do 

metabolismo respiratório, onde o malato sofre ação da 

malato desidrogenase, originando NADH
+
, a partir do 

NAD
-
, ocorrendo assim a regeneração do oxaloacetato. 

Reforçando esta hipótese, nota-se uma redução na 

concentração de malato nas plantas tratadas com ABA (10 

µM) durante quinze dias. A aplicação exógena de ABA 

leva ao fechamento estomático e dificulta as trocas 

gasosas, podendo diminuir as taxas fotossintéticas e 

respiratórias e por consequência, alterar negativamente a 

sìntese de macromoléculas (Downton et al. 1988). 

 

 
Figura 17 - Flutuação diária (06h00min – 18h00min) na 

Concentração de Malato em frondes dos esporófitos de 
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Elaphoglossum luridum e Vittaria lineata sob o tratamento 

Controle. Média ± DP (n = 3). 

 

 Na espécie V. lineata, as plantas submetidas ao 

tratamento controle não apresentaram diferença 

significativa no conteúdo de malato entre as amostras 

coletadas as 06h00min e as 18h00min (Fig. 18), 

apresentando um baixo valor de ΔMalato (0,65 µm g
-1

 

MS) (Fig. 19). Este resultado não demonstra evidências do 

metabolismo CAM nas plantas submetidas ao tratamento 

controle. Por outro lado, quando as plantas foram 

submetidas ao estresse hìdrico por sete dias e aplicação 

exógena de ABA (10 µM) por um perìodo de quinze dias, 

um aumento nas concentrações de ΔMalato foi 

evidenciado (Fig. 19), ou seja, ocorreram diferenças 

significativas entre noite-dia nas concentrações de malato 

em ambos os tratamentos de estresse, demonstrando uma 

acidificação noturna e revelando uma regulação positiva 

do metabolismo CAM em resposta aos diferentes tipos de 

estresse.  

 

 
Figura 18 - Flutuação diária (06h00min – 18h00min) na 

Concentração de Malato em frondes de Vittaria lineata em 

três diferentes tratamentos: Controle, Estresse Hídrico e 
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aplicação de ABA. Médias seguidas de letras diferentes 

indicam diferença significativa entre os horários das 

coletas de um mesmo tratamento p<0,05. Média ± DP (n = 

3). 

 

 Nas folhas das plantas submetidas ao estresse 

hìdrico e ao tratamento com a aplicação de ABA, a 

diferença na concentração noite-dia de malato (ΔMalato) 

foi 140 e 187 vezes maior, respectivamente (Fig 18). 

Portanto, em relação às plantas controle, as plantas tratadas 

com ABA demonstraram o maior acúmulo no conteúdo de 

malato durante o perìodo noturno, indicando uma alta taxa 

de fixação noturna de CO2 atmosférico. O acúmulo de 

malato durante o perìodo noturno é uma evidência da 

presença do metabolismo CAM (Chu et al. 1990, Cushman 

& Borland 2002, Rut et al. 2008, Freschi et al. 2010). 

Rut et al. (2008) analisando o conteúdo de malato 

em gametófitos, folhas da cobertura e folhas férteis de 

Platycerium bifurcatum (Cav.) C. Chr., uma samambaia 

epìfita, verificaram que nas frondes da cobertura, a 

concentração de malato (ΔMalato) é aproximadamente 

quatorze vezes maior, quando comparada a concentração 

obtida em gametófitos e frondes férteis, sendo o  

metabolismo CAM evidenciado apenas nas frondes da 

cobertura. 

 Assim, foram encontradas evidencias da 

possibilidade de alteração do modo de fixação de carbono 

da via C3 para o CAM, em resposta ao déficit hìdrico e 

aplicação exógena de ABA, podendo, com isso, a espécie 

V. lineata apresentar o metabolismo CAM facultativo. As 

plantas que apresentam este comportamento são chamadas 

de CAM facultativas, em contraste com as plantas CAM 

obrigatórias, onde a expressão do metabolismo não 

depende de fatores ambientais ou de desenvolvimento 

(Chu et al. 1990). O emprego da opção facultativa do 

metabolismo CAM permite às plantas aumentarem as taxas 
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de crescimento em condições favoráveis através da 

assimilação de carbono via C3, e enfrentar condições de 

estresse através da mudança no modo de assimilação do 

carbono de C3 para CAM (Chu et al. 1990). Durante a 

transição C3 – CAM em plantas CAM facultativas 

ocorrem diversas alterações, dentre elas: incremento na 

atividade de enzimas chave da via C4 (PEPC), abertura 

noturna dos estômatos com consequente assimilação de 

CO2 e flutuação na acidez foliar e no conteúdo de malato 

(Chu et al. 1990, Freschi et al. 2010b). 

 

 
Figura 19 - Flutuação diária de Malato (ΔMALATO) em 

frondes de Vittaria lineata em três diferentes tratamentos: 

Controle, Estresse Hídrico e aplicação de ABA. Médias 

seguidas de letras diferentes indicam diferença 

significativa entre os tratamentos p<0,05. Média ± DP (n = 

3). 

 

 Neste estudo, também foi demonstrado que a 

aplicação de ABA exógeno, em concentrações 

micromolares, pode ser um substituto do estresse hìdrico 

na indução do metabolismo CAM na espécie V. lineata. 
Comportamento semelhante também foi observado por 

Chu et al. (1990) na espécie facultativa, 
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Mesembryanthemum crystallinum L., onde a aplicação de 

ABA substituiu o estresse hìdrico e salino na indução do 

metabolismo CAM.  

 Freschi et al. (2010a) trabalhando com o controle 

hormonal na indução do metabolismo ácido das 

crassuláceas (CAM) em plantas jovens de Ananas comosus 

L., notaram o mesmo comportamento obtido no presente 

estudo para a espécie V. lineata, entre plantas controle e as 

plantas tratadas com ABA (10 µm), pois  ambas 

mantiveram o CRA estável, indicando que a redução no 

CRA não é necessária para estimular a expressão do 

metabolismo CAM em resposta a aplicação de ABA 

exógeno. Reforçando este fato, V. lineata sob tratamento 

de estresse hìdrico, não apresentou diferença significativa 

em seu CRA, contudo expressou CAM (Fig. 18). 

 Muitas espécies CAM facultativas passam por 

perìodos intermitentes e imprevisìveis da seca, como é o 

caso de espécies epìfitas, sugerindo que a modulação 

dinâmica de carboxilação C3 - C4 durante o ciclo diurno é 

uma peça chave no desempenho fisiológico destas 

espécies. Em condições naturais, a abordagem de 

marcação isotópica, demonstrou que as mudanças no 

metabolismo C3 - C4 ocorrem em uma base diária em 

resposta a mudanças ambientais, tais como disponibilidade 

de água e altos nìveis de irradiância (Roberts et al. 1997). 

 Uma das adaptações mais importantes de algumas 

samambaias epìfitas em resposta ao déficit hìdrico é a via 

metabólica do metabolismo ácido das Crassuláceas 

(CAM). Ela permite a assimilação de CO2 mesmo em 

condições de deficiência hìdrica e/ou sob altas irradiâncias 

(Benzing 1986). Assim, as plantas CAM exibem uma 

forma altamente especìfica para concentrar o CO2, 

permitindo um aumento na eficiência no uso da água. O 

CO2 entra no mesofilo através dos poros estomáticos, 

abertos predominantemente durante a noite, e é fixado na 

reação catalisada pela fosfoenolpiruvato carboxilase 

(PEPC) no citosol (Taiz & Zeiger 2010). Esta enzima 
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combina-se com fosfoenolpiruvato (PEP), levando à 

formação de oxaloacetato (OAA). O oxaloacetato então é 

reduzido ao ácido málico, o qual é acumulado nos 

vacúolos durante a noite (Luttge 1993). No perìodo de 

transição noite-dia, os estômatos se fecham e gradualmente 

começa um efluxo de malato dos vacúolos (Luttge 1993). 

A descarboxilação do malato ocorre através de enzimas 

málicas ou via OAA pela PEP carboxiquinase (PEPCK) 

resultando em piruvato ou PEP e CO2. Em consequência a 

esses fatos ocorrem alterações (dia/noite) nas 

concentrações de malato (ΔMalato) (Taiz e Zeiger, 2010). 

 A suculência foliar parece ser um pré-requisito 

aparente para a expressão do metabolismo CAM uma vez 

que muitos estudos indicaram uma forte correlação entre a 

espessura da folha e a magnitude da acumulação noturna 

de ácido málico (Borland et al, 1998). Segundo os dados 

da morfologia foliar de E. luridum e V. lineata obtidos no 

presente estudo, a espessura foliar média é de 0,545 e 

1,054 mm, respectivamente. Observando o CRA obtido 

para cada espécie, nota-se uma maior concentração relativa 

de água na espécie V. lineata (Fig. 8 e 9), corroborando 

com os dados obtidos por Borland et al. (1998). Segundo 

Rut et al. (2003), em Platycerium bifurcatum (Cav.) C. 

Chr., as folhas que produzem os esporos são as principais 

responsáveis pela fotossìntese, cuja epiderme é coberta por 

tricomas que diminuem a perda de água. Já as folhas da 

cobertura apresentam até 95% de água por unidade de 

massa fresca, sendo as únicas capazes de realizar o 

metabolismo CAM (Rut et al. 2002). 

 Outra aparente necessidade para o 

desenvolvimento do metabolismo CAM, sugerida por 

Jones (1975) é o tamanho do vacúolo e a necessidade de 

atingir um tamanho crìtico para obter a capacidade de 

expressar o CAM. A idade da folha também parece ser 

importante, como observado por Libik et al. (2004) na 

espécie halófita facultativa Mesembryanthemum 

crystallinum L.. Sob estresse hìdrico ou salino, a expressão 
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do metabolismo CAM é dependente da idade, pois após 

um determinado perìodo de desenvolvimento (4-5 

semanas), foi identificada a acidificação noturna. As 

plantas E. luridum e V. lineata nos diferentes tratamentos 

deste estudo foram coletadas em seus respectivos habitats 

naturais, devido à falta de protocolos para germinação de 

esporos destas espécies e a lentidão do desenvolvimento de 

esporófitos obtidos a partir de esporos. As plantas foram 

coletadas seguindo um padrão de tamanho, porém suas 

idades eram desconhecidas. Devido a este fato, essas 

plantas foram mantidas em aclimatação por um perìodo 

mìnimo seis meses como o descrito por Ong et al. (1986). 

 Além de servir como um meio de armazenamento 

de CO2, a acumulação noturna de ácidos orgânicos e o 

aumento concomitante da pressão osmótica dos vacúolos 

têm sido propostos como mecanismos de manutenção de 

água nas folhas (Smith & Lüttge 1985). A acumulação de 

ácidos orgânicos, em resposta a uma limitação de água, 

representa um possìvel mecanismo para o ajuste osmótico, 

com o metabolismo CAM como resultado final desta 

adaptação. Isto parece um cenário plausìvel nessas 

espécies (M. crystallinum) onde alterações durante o ciclo 

dia/noite em ácidos orgânicos induzidas por limitação de 

água são acompanhadas por um aumento global nos nìveis 

de ácidos orgânicos foliares (Herppich et al. 1995).  

 A acumulação e remobilização de ácido málico 

por um perìodo maior que um dia, alteram as trocas 

gasosas, influenciam a eficiência fotossintética no uso da 

luz, constituindo assim, uma função ecofisiológica direta 

para a sobrevivência das plantas CAM em ambientes 

xéricos (Lüttge 1987). 

 O metabolismo CAM já foi descrito em diferentes 

espécies de 328 gêneros incluìdas em 33 famìlias (Winter 

& Smith 1996). Na famìlia Polypodiaceae, o metabolismo 

CAM foi encontrado em cinco espécies do gênero 

Pyrrosia, P. confluens R., P. dielsii C., P. lanceolata F., P. 

piloselloides L. e P. longifolia B. e uma espécie no gênero 
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Platycerium, Platycerium bifurcatum (Hew & Wong 1974, 

Wong & Hew 1976, Winter et al. 1983, Sinclair 1984, 

Ravensberg and Hennipmam 1986, Rut et al. 2008). 

Apenas a acidez titulável foi encontrada em uma espécie 

de Dictymia J. Sm. (Griffiths 1989) e na espécie V. lineata 

(Carter & Martin 1994). Recentemente duas espécies da 

famìlia Vittariaceae (Vittaria flexuosa Fée e Anetium 

citrifolium (L.) Splitg.) apresentaram algumas evidencias 

do metabolismo CAM (Martin et al. 2005). 

 Os dados de acidez titulável podem não ser 

suficientes para comprovar a presença do metabolismo 

CAM, pois outras substâncias além do malato podem estar 

influenciando o pH das amostras. Após Carter & Martin 

(1994) ter encontrado uma pequena flutuação diária na 

acidez titulável na espécie V. lineata, outros estudos foram 

feitos para tentar comprovar a presença do metabolismo 

ácido das crassuláceas nesta espécie. 

 Zotz & Ziegler (1997) estudando a ocorrência do 

metabolismo ácido das crassuláceas em diferentes epìfitas 

vasculares em uma floresta central no Panamá, verificaram 

através da isomeria do 
13

C a presença do metabolismo C3 

na espécie V. lineata. Esses autores analisaram a isomeria 

de vinte e uma espécies da famìlia Polypodiaceae, entre 

elas a espécie V. lineata, e concluìram que nenhuma 

espécie desta famìlia apresentava o metabolismo CAM. 

Zotz (2004) ainda relaciona a espécie V. lineata como uma 

espécie C3. 

 Corroborando os dados obtidos por Zotz & Ziegler 

(1997), Martin et al. (2005) estudando a ocorrência do 

metabolismo CAM em samambaias epìfitas, com ênfase na 

famìlia Vittariaceae, verificaram a ausência de acidificação 

noturna nas folhas da espécie V. lineata. Após este 

resultado, Martin et al. (2005), decidiram aprofundar os 

estudos na espécie e realizaram novos experimentos 

analisando a acidez titulável e as trocas gasosas, onde 

mesmo sob estresse hìdrico as plantas não apresentaram 
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acúmulo de acidez noturna e fixação de CO2 durante este 

perìodo. 

 Observando os resultados obtidos por Carter & 

Martin (1994), Martin et al. (2005) atribuìram a diferença 

entre os resultados destes dois trabalhos à caracterìstica 

esporádica da presença do metabolismo CAM na espécie 

V. lineata. As taxas foliares de isótopos de carbono para 

muitas plantas CAM facultativas, tendem a apresentar 

valores que indicam a presença do metabolismo C3, 

valores que são relativamente constantes em toda uma 

gama de condições ambientais (Griffiths 1992). 

Portanto, observando os fatos, pode-se concluir 

que todas as controvérsias discutidas a respeito do tipo de 

metabolismo fotossintético da espécie V. lineata (Carter & 

Martin 1994, Zotz & Ziegler 1997, Zotz 2004, Martin et 

al. 2005) se devem à possìvel presença do metabolismo 

CAM facultativo, dificultando a interpretação dos dados e 

necessitando de metodologia especìfica. 

 Em concentrações elevadas de CO2 atmosférico, 

algumas espécies CAM demonstram um aumento médio 

de biomassa de aproximadamente 35%, valor normalmente 

observado em muitas espécies C3 (Drennan & Nobel 

2000). As tendências atuais demonstram o aumento de CO2 

na atmosfera, associado ao aquecimento global, 

juntamente com aumentos previstos em regiões áridas do 

planeta, levantam a possibilidade de que captação lìquida 

de CO2, a alta produtividade e a grande quantidade de 

possìveis habitats para espécies CAM, reforçarão o papel 

destas plantas no futuro (Cushman & Borland 2002). 
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5. CONCLUSÕES 

 

Os estudos morfológicos de Elaphoglossum 
luridum e Vittaria lineata mostraram que os indivìduos 

analisados apresentam caracterìsticas relacionadas às 

condições xéricas ligadas ao hábito epifìtico, 

possibilitando interpretações à cerca da adaptação destas 

plantas às peculiaridades do ambiente onde ocorrem. Em 

ambas espécies destacam-se como caracterìsticas 

xeromórficas, relacionadas à economia hìdrica: suculência 

da lâmina foliar, cutìcula espessa e estômatos restritos à 

face abaxial. Em E. luridum ocorre a presença de tricomas 

do tipo escama, em ambas as faces foliares. V. lineata 

apresenta estômatos restritos ao interior dos sulcos 

lineares, permitindo a criação de um microclima úmido. As 

caracterìsticas estruturais encontradas em ambas espécies 

relacionam-se com adaptações que favorecem a economia 

hìdrica.  

Os estudos fisiológicos evidenciaram aspectos 

xéricos nas espécies estudadas, pois, em ambas as 

espécies, o tratamento de estresse hìdrico e aplicação de 

ABA, não ocasionaram alterações no CRA das frondes, 

quando comparados ao tratamento controle. Apesar de não 

haver alterações significativas no CRA nas plantas 

submetidas aos estresses induzidos, notaram-se alterações 

na concentração das clorofilas a e b e consequentemente, 

redução nos parâmetros fotossintéticos (α, Eoptimum e 

ETRmax). Estes resultados demonstram a prioridade destas 

plantas em manter o equilìbrio hìdrico mesmo em 

condições adversas. Quanto à concentração de ácido 

málico foliar, a espécie E. luridum não apresentou 

acidificação noturna em nenhum dos tratamentos. Já a 

espécie V. lineata apresentou acidificação noturna somente 

nos tratamentos de estresse induzido, indicando evidências 

do metabolismo CAM facultativo para a espécie, a 

primeira espécie Polypodiaceae a apresentar este 

comportamento. Também foi demonstrado que a aplicação 
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exógena de ABA pode substituir o tratamento de estresse 

hìdrico durante a tentativa de indução da expressão do 

metabolismo CAM e que o mesmo pode ser induzido 

mesmo que não ocorra redução no CRA nas frondes de V. 

lineata. 
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