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RESUMO

A capacidade da espécie Leucaena leucocephala em tolerar o déficit hidrico foi analisada a
partir de uma abordagem sistémica, observando alteragcdes nos padrdes de conexao entre 0s
elementos constituintes das redes que compdem o sistema vegetal. O objetivo do estudo foi
analisar como a L. leucocephala altera o padrdo de modulacao de suas redes a fim de manter
sua homeostase e tolerar a condigéo de deficit hidrico. O experimento realizado foi dividido em
4 tratamentos: controle (100% capacidade de pote), leve (50% da capacidade de pote),
moderado (25% da capacidade de pote) e severo (suspenséo total da rega). Foram mensurados
pardmetros referentes a fotossintese, fluorescéncia da clorofila a, compostos do metabolismo
primario e sistema antioxidante no periodo do maximo estresse e ap6s reidratacdo. A
conectancia das redes foi obtida pela transformacédo dos coeficientes de correlacdo entre 0s
parametros através da equacdo: z = 0,5 x In [(1+|r])/(1-|r)]. Também foi realizado uma ANOVA
one-way para comparacao entre médias, além de uma anélise de componentes principais. Os
resultados mostraram reducdes nas trocas gasosas nos tratamentos que sofreram restricao
hidrica, além da reducdo na relacdo Chl/Car quando sob déficit moderado e severo. Os prejuizos
na eficiéncia fotoquimica apenas foram observados no déficit severo. Também foi observada a
capacidade em tolerar o déficit hidrico sem apresentar grandes alteracdes nos teores de
carboidratos soluveis e aminoacidos, através da mobilizacdo de amido e proteinas, bem como
ndo foi observado sinais de dano oxidativo devido ao aumento no teor de prolina e na
manutencdo da concentracdo de carotenoides, o que pode ter auxiliado no controle do dano
oxidativo, assim como as atividades das enzimas CAT e APX. Além disso, foi observado
aumento na conectancia da rede fisioldgica nos tratamentos em relagdo ao controle no maximo
estresse, evidenciando as alteracfes nos padrées de modulacdo das redes em L. leucocephala,
podendo garantir respostas mais rapidas ao estresse. ApOs a reidratacdo, os valores de
conectancia nos tratamentos, com reducédo da capacidade de pote, permaneceram superiores ao
controle e também foi observada uma total recuperacdo em todos os parametros analisados.
Todos esses eventos evidenciam a grande capacidade de L. leucocephala em tolerar a condicéo
de déficit hidrico sob tais condi¢fes, 0 que pode garantir vantagens & espécie na invasdo de

habitats com condic¢des semelhantes.

Palavras Chave: Ajuste Osmotico. Conectancia. Espécie exatica. Fluorescéncia. Fotossintese.



ABSTRACT

The ability of Leucaena leucocephala specie in tolerate drought was analyzed from a systemic
approach, observing changes in patterns of connection among components of the vegetal system
networks. The aim of study was to investigate how L. leucocephala changes the connection
pattern of its networks in order to ensure its homeostasis and endure the drought. The
experiment was arranged into four water levels: control (100% capacity of soil in pot), mild
(50% capacity of soil in pot), moderate (25% capacity of soil in pot) and severe (suspension of
irrigation). Was analyzed gas exchange, chlorophyll a fluorescence, as well as compounds of
the primary metabolism and antioxidative system in maximum stress and after rewatering The
network connectance was obtained transforming the correlation coefficients through the
equation: z =05 x In[(1+ |r )/ (2 | r[)]. Was also performed a one-way ANOVA for
comparison of means, in addition to a principal components analysis. The results showed
reduction in gas exchange for all treatments, besides the decrease in Chl/Car relation under
moderate and severe drought. Decrease in photochemical efficiency was only under severe
drought. The ability of specie to tolerate drought occurred through the non-modifications in
amount of soluble carbohydrates and amino acids, by deployment of starch and proteins.
Furthermore do not found signs of oxidative damages due to increases in proline content,
upkeep of content amino acids, which may have aided in oxidative damage control, as well as
in CAT and APX activities. Moreover, increases in total connectance in all treatments related
to control in maximum stress, highlight the changes in network patterns modulation in L.
leucocephala and ensure more quickly responses to stress. After rewatering, the connectance
values in treatments, stayed higher in comparison to control, observed still a full recuperation
in all treatments. All these events demonstrate the great ability of L. leucocephala to tolerate
the drought, which can guarantee advantages for the specie in the invasion of habitats with

similar conditions.

Key Words: Connectance. Fluorescence. Invasive Species. Osmotic adjustment.

Photosynthesis.
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1 INTRODUCAO

Atualmente, a problemaética em relacdo as espécies exdticas invasoras é amplamente
conhecida devido a grande perda de biodiversidade observada em diversos ecossistemas. Sendo
considerada a segunda maior ameaca a biodiversidade (VITOUSEK et al., 1997), as invasodes
biolégicas ocorrem quando um organismo consegue desenvolver-se e persistir em locais
diferentes de sua distribuicdo natural (MACK et al., 2000). Essas invasGes podem acontecer
naturalmente, mas a¢des humanas, intencionais ou ndo, favorecem sua expansao (MACK et al.,
2000; KIMBERLING, 2004). Para que um organismo possa ter sucesso no novo habitat, é
necessaria a superacdo de diversas barreiras que funcionam como filtros ambientais (ALPERT
etal., 2000; RICHARDSON et al., 2000; LEVINE et al., 2004; PYSEK et al., 2008). Com isso,
é estimado que apenas entre 1 e 5% de todas as espécies introduzidas consigam ter sucesso num
novo habitat, tornando-se invasoras (WILLIAMSON e FITTER, 1996).

Dentre os obstaculos enfrentados pelas espécies em um novo habitat, o déficit hidrico
é tido como uma das condicBes que mais afetam o desenvolvimento das espécies vegetais
(MANAVALAN et al., 2009). O deficit hidrico é favorecido por fatores como altas
temperaturas, baixos indices pluviométricos, bem como a salinizacdo dos solos (MISHRA e
SINGH, 2010). Essas condi¢bes sdo bem comuns no Nordeste do Brasil, regido que possui
grande parte do seu territério inserida em regides de clima semiarido, sendo a regido do pais
mais afetada pela escassez hidrica (JIA et al., 2018; LIMA et al., 2018). Plantas que habitam
essas regides necessitam de estratégias e mecanismos que lhes permitam tolerar a condicdo do
ambiente, amenizando os danos causados pela limitacdo hidrica e assim sobreviver em tais
locais. Contudo, o déficit hidrico pode desencadear alteracdes em processos fisioldgicos
(KUMAR et al., 2015; TALBI et al., 2015; BANIK et al., 2016; HESSINI et al., 2017; RIVAS
et al., 2017; DGHIM et al., 2018; LIMA et al., 2018; PER et al., 2018), anatbmicos e
morfologicos (GALMES et al.,, 2011; FIGUEIREDO et al., 2015) e a nivel molecular
(BHARGAVA e SAWANT, 2013; ZEGAOUI et al., 2017).

Um exemplo claro de sucesso de invasao € a Leucaena leucocephala, espécie da familia
Fabaceae, nativa da regido da América Central e México, mas que atualmente encontra-se
bastante disseminada em diversas regifes do planeta (COSTA e DURIGAN, 2010; PANDEY
e KUMAR, 2013). Caracteristicas como rapido crescimento e alta producdo de sementes de
facil germinacdo, auxiliam a espécie a garantir seu sucesso na colonizacdo de novos ambientes
(DRUMOND e RIBASKI, 2010; PANDEY e KUMAR, 2013). Devido a sua rapida
proliferacdo, a Leucena esté listada como uma das 100 espécies invasoras mais agressivas do
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mundo, segundo lista da IUCN (International Union for Conservation of Nature) (LOWE et al.,
2000). Apesar disso, a espécie possui diversas utilidades, entre elas estdo a capacidade de
fixag&o de nitrogénio no solo (MREMA et al., 1997), utilizacdo na alimentagdo animal (NEHDI
et al.,, 2014) e também possui potencial antimicrobiano, antioxidante e antidiabético
(SYAMSUDIN et al., 2010; TALUBMOOK e BUDDHAKALA, 2013; ABU ZARIN et al.,
2016; CHOWTIVANNAKUL et al., 2016).

Contudo, além dos métodos reducionistas de observagdo da natureza, também é possivel
estudar as respostas das plantas a deficiéncia hidrica através de uma abordagem sistémica
(SOUZA et al., 2016). Essa observacao se faz possivel através da analise das redes formadas
pelos pardmetros bioldgicos, a partir da observacdo do qudo forte esses elementos estdo
conectados, sendo essa forca de conexdo chamada de conectancia da rede (AMZALLAG,
2001). Isso foi possivel devido as evidéncias fornecidas pelo pesquisador israelense Gérard
Nissin Amzallag, o qual mostrou que a manutencdo da homeostase nas plantas é realizada por
meio de ajustes na organizacao de suas redes (AMZALLAG, 2001). Assim se faz possivel a
superacdo de limitacGes intrinsecas aos métodos reducionistas, permitindo esclarecer certos
comportamentos complexos que sdo subjacentes a manutencdo da homeostase (AMZALLAG,
2001; SOUZA et al., 2009).

Diante do exposto, o trabalho visou analisar como a L. leucocephala altera o padréo de

modulacdo de suas redes afim de manter sua homeostase sob deficiéncia hidrica.
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2 FUNDAMENTACAO TEORICA
2.1 DEFICIT HIDRICO

As plantas, durante seu ciclo de vida, podem ficar expostas a periodos de restricdo
hidrica, como consequéncia da sazonalidade do ambiente onde estéo inseridas (CHAVES et al.,
2002; CHAVES e OLIVEIRA, 2004). Fatores ambientais como altas temperaturas, baixa
umidade do ar, elevadas taxas de evapotranspiracdo, além de baixos indices pluviométricos,
com chuvas irregulares e a salinizacdo dos solos, favorecem a escassez hidrica (MISHRA e
SINGH, 2010). Tais condigdes sdo comuns em regifes onde predominam o clima éarido e
semiarido. No Brasil, o Nordeste é a regido mais afetada pelo déficit hidrico, pois grande parte
do seu territorio esta inserido na regido semiarida (TALBI et al., 2015; JIA et al., 2018; LIMA
etal., 2018).

De acordo com o IPCC (Intergovernmental Panel on Cimate Change) (2014) foi previsto
um prolongamento nos periodos de seca, aumentando a aridez em tais regides. Isso resultara
num impacto negativamente substancial, tanto no crescimento quanto no desenvolvimento de
espécies vegetais (LECOEUR e SINCLAIR, 1996). Além das mudancas climéticas, 0 aumento
da demanda hidrica gerada principalmente pelo crescimento populacional e a expansdo da
agricultura, além da poluicdo dos recursos hidricos, vem contribuindo para o agravamento da
escassez hidrica no planeta (MISHRA e SINGH, 2010). O déficit hidrico afeta grande parte das
areas agriculturaveis no mundo, sendo um dos maiores limitadores do rendimento das culturas
em areas de cultivo (CHAVES e OLIVEIRA, 2004; BELIN et al., 2009; KUMAR e VERMA,
2018). Além de causar grandes prejuizos a agricultura, tal estresse também ameaca
ecossistemas naturais, podendo gerar reducao nas areas de florestas pelo mundo (ALLEN et al.,
2010; WILLIAMS et al., 2013).

Para sobreviver a condicdo de déficit hidrico, as plantas precisam desenvolver
mecanismos que lhes permitam tolerar a falta d’agua, respondendo a essa condicdo através de
ajustes metabolicos (THAPA et al., 2011; GORAI et al., 2015). Esses mecanismos gerais sdo
conhecidos por escape e tolerancia sob alto (evitamento) e baixo contetdo hidrico (tolerancia a
dessecacgéo) (Figura 1) (TURNER, 1986; SUBBARAO et al., 1995; KOOYERS, 2015).

O mecanismo de escape é baseado na habilidade das plantas em completar seu ciclo
reprodutivo antes que haja um periodo de escassez hidrica, sendo caracterizado por um rapido
desenvolvimento fenologico por parte das plantas. Plantas de regides aridas e semiaridas podem

permanecer em estado vegetativo e no caso de sementes, permanecendo em estadios de
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dorméncia durante todo o periodo seco (PIMENTEL, HEBERT, et al., 1999; PIMENTEL,
LAFFRAY, et al., 1999). Assim, estas sdo capazes de, em curtos periodos onde ha uma maior
disponibilidade hidrica, germinar e se desenvolver, quando sementes, ou florescer e frutificar,
gerando mais sementes que permanecerdo no solo até o préximo periodo de chuvas
(MACHADO et al., 1997; BARBOSA et al., 2003; AMORIM et al., 2009 ; SOUZA et al.,
2010).

N.J. Kooyers / Plant Science xxx (2015) xxx—XXX

Contexto Sazonal

Estratégia Ciclo Caracteristicas
Répido crescimento Seca terminando estacio de
Floracado precoce / crescimento
Escap = Anual Elevado nitrogénio foliar —_
Alta capacidade fotossintética Seca leve durante a estacdo de ©
crescimento 8
4
Anual Alta eficiéncia do uso da dgua i w
- Bianual Baixa condutéancia estomdtica Frequentes secas leves >
Evitamento Folhas densas, dissecadas ou suculentas 8
Perene Alta relagdo raiz/parte aérea v
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Figura 1 Estratégias de tolerancia ao déficit hidrico

Os mecanismos de tolerancia sob alto contetdo hidrico envolvem as estratégias usadas
pelas plantas na manutencdo de um alto potencial hidrico mesmo sob baixa disponibilidade de
agua. Assim a planta tentara evitar ao maximo a perda d’agua, bem como podera aumentar a
captacdo a partir do seu sistema radicular. Possuir um equilibrio entre a perda e absorcao de
agua é vital para que as plantas mantenham seu crescimento. Uma das formas pelas quais as
plantas podem manter esse equilibrio é atraves da regulacdo estomética. O controle estomético
surge como um dos primeiros mecanismos de tolerancia sob déficit hidrico, reduzindo o fluxo
transpiratorio e a perda excessiva de agua, mantendo seu status hidrico (SAPETA et al., 2013;
GORAI et al., 2015; RIVAS et al., 2016; HESSINI et al., 2017). Esse mecanismo pode ser
induzido tanto por fatores ambientais como temperatura e umidade do ar, que afetam a
disponibilidade hidrica do solo (PEAK e MOTT, 2011), bem como endbgenos, como a
producdo doacido abscisico (ABA) (MAHAJAN e TUTEJA, 2005; DAR et al., 2017). Nesse

caso, 0 ABA funciona como um sinalizador de déficit hidrico entre a raiz e a parte aérea,
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alterando o transporte de ions nas células guarda, promovendo o fechamento dos estdmatos
(KIM et al., 2010; LEY MOY et al., 2014).

Por outro lado, a reducdo da abertura estoméatica promove um aumento na resisténcia a
difusdo do CO; atmosférico para o interior da folha, limitando sua disponibilidade no
cloroplasto, consequentemente, reduzindo sua assimilacdo (FLEXAS et al., 2009; OLIVEIRA
et al., 2014; FIGUEIREDO et al., 2015). Plantas sob condicGes de restricao de hidrica também
podem ter a concentragdo de CO: interna reduzida devido a resisténcia no mesofilo (CORNIC
e MASSACCI, 2004; FLEXAS et al., 2012). A manutencdo de uma alta eficiéncia do uso da
agua (EUA) é crucial para a tolerancia ao déficit hidrico no solo, pois representa a relagao da
assimilacdo de CO2 por molécula de H>O perdida para atmosfera através da transpiragéo (E)
(MANSUR et al., 2000; SILVA et al., 2008). Uma alta eficiéncia do uso da &gua é observada
em plantas que possuem o metabolismo CAM, as quais fixam COz a noite quando o DPV
(déficit de pressdo de vapor) do ar é mais baixo, reduzindo também a taxa transpiratéria
(SANTOS et al., 2004).

Com a reducdo da fixacdo de COza atividade de carboxilacdo da Rubisco é reduzida,
levando a reducdo da taxa fotossintética e, consequentemente, uma reducdo no crescimento e
no desenvolvimento vegetal (TOSCANO et al., 2014; RIVAS et al., 2016; OLIVEIRA et al.,
2017). Assim, a taxa de transporte de elétrons, que esta relacionada a disponibilidade de CO2,
também é afetada, tendo sua eficiéncia reduzida (BAKER e ROSENQVIST, 2004). Como
consequéncia da reducdo da atividade do ciclo de Calvin, o consumo de energia quimica (ATP)
e poder redutor (NADPH) séo reduzidos, acarretando em um desbalanco entre a absorcéao e
utilizacdo da energia luminosa, mesmo em condicdes desfavoraveis, visto que periodos de
escassez hidrica estdo relacionados com uma alta incidéncia luminosa. Com a absorcao
continua de luz, pode ocorrer um excesso energético na parte fotoquimica do maquinario
fotossintético, gerando o processo conhecido como fotoinibicdo (SILVA et al., 2010;
UZILDAY et al., 2012; MORALES et al., 2014). Assim, & necessario que as plantas eliminem
esse excesso de energia, evitando os efeitos da fotooxidacdo. 1sso pode ocorrer através da perda
de energia em forma de calor e também por reemissdo de luz (682 nm e 740 nm), conhecida
como fluorescéncia da clorofila a (ADAMS 1l e DEMMIG-ADAMS, 2004; BAKER, 2008;
MORALES et al., 2014). Esse aumento na habilidade em que as plantas tém de dissipar a
energia de forma ndo fotoquimica, também pode ser considerado uma estratégia de tolerancia
sob alto conteudo hidrico (CHAVES et al., 2002).
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Os elétrons liberados na fotooxidacdo da agua, que ndo sdo usados para a sintese de
NADPH, podem reduzir o O, formando espécies reativas de oxigénio (ERO’s). Essas moléculas
causam degradacdo das proteinas CP43 e D1, dos centros de reagdes dos fotossistemas, assim
como de outras proteinas e lipideos de membranas celulares (LAWLOR e CORNIC, 2002). O
desequilibrio entre a producdo e eliminacdo dessas moléculas, gera uma condi¢do conhecida
como estresse oxidativo (OZKUR et al., 2009; GILL e TUTEJA, 2010; DINAKAR et al., 2012;
TALBI et al., 2015). Como forma de reduzir os danos provocados pelo aumento na
concentracdo de espécies reativas de oxigénio, as plantas possuem um sistema de defesa
enzimatico e ndo enzimatico. O sistema ndo enzimatico é composto por moléculas como f-
caroteno, glutationa, compostos fendlicos, bem como aglcares e aminoacidos (ASADA, 1999;
LOGAN et al., 2006; ASHRAF e FOOLAD, 2007; ASHRAF, 2009; BEN REJEB et al., 2014).
O sistema enzimatico pode atuar sobre o perdxido de hidrogénio (H20>), catalizando a reagédo
desse composto em &gua, 0 caso da ascorbato peroxidase (APX), catalase (CAT) e as
peroxidases (POX); e também com a enzima superdxido dismutase (SOD), que atua na
dismutagdo do radical superéxido em H202 (POLLE e RENNENBERG, 1992; SGHERRI et
al., 2000).

As caracteristicas xeromorficas também sdo consideradas um mecanismo de tolerancia
sob alto contetido hidrico. Caracteres como folhas apresentando uma elevada relacdo volume-
superficie, isto é, pequenas e compactas, com mesofilo espesso, o parénquima pali¢cadico mais
desenvolvido que o lacunoso, cujas células tém grandes vacuolos para armazenar agua, pequeno
volume de espaco intercelular, rede vascular compacta e, algumas vezes, com células pequenas,
auxiliam a planta a conservar seu contetdo hidrico (ESAU, 2000). Além disso, estdmatos
localizados em depressfes também sdo caracteristicas que podem reduzir a perda de agua pelas
plantas (RAVEN et al., 2007). Plantas sob baixa disponibilidade hidrica também podem
apresentar uma cuticula mais espessa (FIGUEIREDO et al., 2012), possuindo um papel
fundamental na protecdo contra a perda de 4gua (RISTIC e JENKS, 2002; FIGUEIREDO et
al., 2012; MEDEIROS et al., 2017). Alem disso, a cuticula também fornece protecéo a planta
contra estresses como altas temperaturas e luminosidade, herbivoria e patdgenos (JENKS e
ASHWORTH, 1999). Na epiderme de plantas xeromorficas podem ocorrer também tricomas,
que geralmente, tém funcdo de diminuir o aquecimento da folha e a evaporagdo da agua,
refletindo a luz incidente sobre a folha e ajudando na manutencdo da camada-limitrofe (FAHN
e CUTLER, 1992).
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Os mecanismos de tolerdncia & seca sob baixo conteddo hidrico envolvem
caracteristicas adaptativas como exemplo, menor porte das plantas, plantas com sistema
radicular mais profundo, folhas com &rea reduzida com caracteristicas xeromorficas. Essas
caracteristicas fornecem as plantas adaptacdo para que elas consigam suportar a condicdo de
escassez hidrica (BLUM e SULLIVAN, 1986). Além das alteracdes morfoldgicas, esses
mecanismos de tolerdncia envolvem alteracdes bioquimicas, como o acumulo de solutos
osmoticamente ativos. O acumulo desses solutos é conhecido como ajuste osmético
(MAHAJAN e TUTEJA, 2005). Esse processo tende a aumentar a concentracdo de solutos nas
células, favorecendo a retencdo e a absorcdo de agua, mantendo assim a turgescéncia celular
(MAHAJAN e TUTEJA, 2005; YAMAGUCHI e BLUMWALD, 2005). O ajustamento
osmatico permite que processos como a fotossintese e 0 crescimento possam continuar
ocorrendo, mesmo sob um baixo potencial hidrico foliar (MORGAN, 1984). Apesar de ser um
processo importante para a sobrevivéncia das plantas sob restricdo hidrica, poucas espécies
possuem a capacidade de realizar esse processo, como é o caso da Olea europaea (DICHIO et
al., 2006) e da Vigna unguiculata (MAHAJAN e TUTEJA, 2005). Os principais solutos
responsaveis pelo ajuste osmotico sao carboidratos sollveis e aminoacidos livres, sais sollveis
como o malato e o aspartato e ions inorganicos como K*, NOs", CI' (HANSON e HITZ, 1982;
BARTELS e SUNKAR, 2005).

Os carboidratos sao a principal fonte de energia das mudancgas metabdlicas que ocorrem
durante uma situacao de estresse ambiental (SIVACI, 2006). Sob condic6es de déficit hidrico,
0s acucares soluveis (sacarose, glicose e frutose) e aminoacidos apresentam alteracdes e
possuem um papel importante na tolerancia das plantas, pois estdo relacionadas também na
sinalizacdo e eliminacdo de EROs (FILIPPOU et al.,, 2011; BEN REJEB et al., 2014;
OLIVEIRA et al., 2014). Assim como o acumulo de acucares soltveis, o acimulo de prolina
também ¢é bastante relacionado a protecdo ao déficit hidrico (BEN REJEB et al., 2014; SINGH
etal., 2015; ZEGAOUI et al., 2017). A prolina é um dos principais aminoacidos envolvidos na
osmoprotecao celular, sintetizada nas plantas como resposta a situacdo de estresse (MAHAJAN
e TUTEJA, 2005; SINGH et al., 2015), acumulando-se no citosol (SINGH et al., 2015). Além
do seu papel na osmoprotecdo, a prolina atua na protecdo de estruturas sub-celulares como
proteinas, membranas e enzimas (SINGH et al., 2015). Esse aminoacido também esté envolvido
na eliminacg&o de radicais livres (SHARMA e DIETZ, 2006), facilita a disponibilidade de 4gua
para as células (ASHRAF e FOOLAD, 2007), na reducao de ions toxicos nas células (ASHRAF
e FOOLAD, 2007) e auxiliando na manutencdo do pH citoplasméatico (HOQUE et al., 2008).
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Mesmo sob restri¢do hidrica severa, os danos causados por tal condicdo podem néo ser
permanentes. Antes da imposicao do estresse, as plantas possuem um padrao fisiologico e, caso
os efeitos do estresse ndo sejam tdo severos, elas podem se recuperar total ou parcialmente apds
a retirada do agente estressor (LICHTENTHALER, 1996). Diversos autores tém verificado a
capacidade das plantas em se recuperar total ou parcialmente apds serem reidratadas (RIVAS
et al., 2016; RIVAS et al., 2017; YAN et al., 2017; DGHIM et al., 2018; MADMONY et al.,
2018). Tais estudos contribuem para uma melhor compreenséo acerca das habilidades que as
plantas desenvolvem como forma de adaptacdo a diferentes ambientes e climas (SAPETA et
al., 2013).

Porém, ndo basta apenas conhecer os principais mecanismos ou respostas adaptativas
existentes entre as plantas, deve-se principalmente, buscar dentre as muitas caracteristicas

adaptativas, quais sdo aquelas utilizadas pela espécie em estudo.

2.2 INVASOES BIOLOGICAS

Invasdes bioldgicas ocorrem quando um determinado organismo € levado a uma nova
area de distribuicdo e consegue se desenvolver e persistir (MACK et al., 2000). Apesar de
ocorrerem naturalmente, acdes antropicas tém contribuido para o aumento na introducao de
espécies exoticas, seja de forma acidental ou intencional, geralmente relacionadas as atividades
socioeconémicas (MACK et al., 2000; KIMBERLING, 2004). CATFORD et al. (2009),
identificaram seis estadios diferentes que podem levar ao sucesso de uma espécie em um novo
ambiente, que vao desde seu transporte ao novo habitat, até a invasao propriamente dita, quando
tal espécie causa impactos nesse ambiente. Segundo este autor, esses estadios seriam:
transporte, introducdo, colonizacéo, naturalizagdo, propagacao e impactos. No entanto, tanto o
namero e a definicdo dessas etapas, quanto os termos utilizados para as espécies em cada fase,
podem variar entre diferentes autores (MITCHELL et al., 2006; CATFORD et al., 2009;
COLAUTTI e MACISSAC, 2004).

A passagem de um estadio para outro, requer que as espécies superem um conjunto de
barreiras bidticas (ALPERT et al., 2000) e abidticas (LEVINE et al., 2004) para seu
estabelecimento, proliferacdo e disseminagdo no novo habitat (RICHARDSON et al., 2000;
PYSEK et al., 2008). Nessa sequéncia de etapas do processo de invasdo, as espécies
ultrapassam, consecutivamente, barreiras geograficas, reprodutivas e de dispersdo, até
chegarem a fase de invasdo (RICHARDSON et al., 2000). Estima-se que apenas entre 1 e 5%
de todas as espécies introduzidas tornem-se invasoras (WILLIAMSON e FITTER, 1996).Para
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muitos autores, esse sucesso esta ligado diretamente a biologia das espécies em particular e
varios estudos tém sido realizados no intuito de entender o porqué de algumas espécies
tornarem-se abundantes em um novo habitat (CRAWLEY et al., 1996; KEANE e CRAWLEY,
2002; LAKE e LEISHMAN, 2004). Muitos estudos foram realizados no intuito de identificar
quais os atributos bioldgicos sdo responsaveis pelo sucesso de invasao das espécies vegetais
(SUTHERLAND, 2004; LLORET et al., 2005; HAYES e BARRY, 2008; OLIVEIRA et al.,
2014). De um modo geral, os atributos bioldgicos correlacionados & invasividade das espécies,
incluem tracos de historia de vida ruderal, sementes de pequeno tamanho, alta plasticidade
genotipica e fenotipica, alta taxa de crescimento, além da alta e rapida fecundidade e fertilidade
(REJMANEK e RICHARDSON, 1996; SUTHERLAND, 2004; LLORET et al., 2005). De
acordo com esses resultados, dentre os atributos citados como promotores da capacidade de
invasdo estdo aqueles que conferem alta habilidade competitiva e que estdo fortemente
envolvidos nas etapas de estabelecimento e expansao da espécie na nova area (GOODWIN et
al., 1999; LLORET et al., 2005).

Existem varias hipoteses para explicar o sucesso de invasdo das espécies baseadas nos
atributos dos invasores, nas caracteristicas bidticas da comunidade invadida e nas
caracteristicas abioticas do ecossistema invadido (REJMANEK e RICHARDSON, 1996;
DAVIS et al., 2000; KOLAR e LODGE, 2001; RICHARDSON e PYSEK, 2006; CATFORD
et al., 2009), no entanto, poucas integram essas trés propriedades (DAVIS et al., 2000;
BLUMENTHAL, 2006). SHER e HYATT (1999) indicam que a habilidade competitiva de um
invasor préspero em um determinado habitat ndo necessariamente o fara ter sucesso em outro,
e que as caracteristicas ambientais interagem com os atributos ecoldgicos das espécies para
determinar o sucesso da invasdo (STOHLGREN et al., 1999). Desse modo, 0 sucesso de
invasdo é dependente do contexto e de uma interdependéncia e sinergia entre os fatores e
mecanismos envolvidos e, por isso, todas as possiveis razdes devem ser consideradas
conjuntamente (HOBBS e HUMPHRIES, 1995).

Dessa forma, a problematica relacionada as espécies exoticas invasoras vem sendo cada
vez mais reconhecida em escala global. Invasdes bioldgicas sdo uma das maiores ameagas a
biodiversidade e a estabilidade de ecossistemas, podendo modificar ciclos ecol6gicos naturais,
alterando processos ecossisttmicos (VITOUSEK, 1990; MACK et al., 2000). Dentre as
principais causas de perda de biodiversidade, as invasoes biologicas sdo consideradas como a
segunda maior ameaca (VITOUSEK et al., 1997), perdendo apenas para agfes humanas como
a conversao de habitats, o avanco da fronteira agricola e a superexplora¢do (WRIGHT, 2005).
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Por isso, grandes esforcos tém sido realizados na tentativa de entender o processo de
invasdo bioldgica e os fatores que o regem (RICHARDSON et al., 2000; COLAUTTI e
MACISAAC, 2004), buscando diminuir seus impactos negativos ou mesmo elimina-los
(HULME, 2006; FICETOLA et al., 2007). A remocao de populagdes invasoras € praticamente
impossivel, especialmente para aquelas espécies que ja ocupam grandes areas (MYERS et al.,
2000).

2.3 ESPECIE VEGETAL: LEUCAENA LEUCOCEPHALA (LAM.) DE WIT

Leucaena leucocephala é uma espécie arboreo-arbustiva pioneira, pertencente a familia
Fabaceae (COSTA e DURIGAN, 2010; PANDEY e KUMAR, 2013; CHOWTIVANNAKUL
et al., 2016). Possui pequeno a médio porte, podendo alcangar de 4 a 16m de altura e até 30cm
de diametro do caule (PANDEY e KUMAR, 2013). E originaria do México e da América
Central, mas encontra-se naturalizada e bem distribuida nas regifes tropicais e subtropicais
(PIRES et al., 2001; PRATES, 2003; DRUMOND e RIBASKI, 2010; PANDEY e KUMAR,
2013; NEHDI et al., 2014). Em ambientes favoraveis, essa espécie pode tornar-se invasora
devido a algumas caracteristicas, como réapido crescimento, alta producdo de sementes e
também por possuir uma facil germinacdo (DRUMOND e RIBASKI, 2010; PANDEY e
KUMAR, 2013). Devido a isso, a espécie esta presente na lista das 100 espécies invasoras mais
agressivas do planeta, de acordo com Unido Mundial para a Conservacao da Natureza — IUCN
(LOWE et al., 2000).

A Leucaena leucocephala (Leucena) foi introduzida no Brasil como alternativa a
recuperacdo de areas degradadas (INSTITUTO HORUS, 2018). Atualmente, a espécie
encontra-se amplamente distribuida pelo pais, com ocorréncia em todas as regides, sendo muito
abundante no Nordeste, onde pode ser encontrada em areas da caatinga (Figura 2), constituindo
uma ameaca a esse ecossistema (LEAO et al., 2011; INSTITUTO HORUS, 2018). E
geralmente encontrada em beira de estradas, areas degradadas, sendo considerada como uma
especie ruderal (COSTA e DURIGAN, 2010), mas também ocorre em bordas de florestas, areas
de pastagens e margens de rios (GISP, 2005; LEAO et al., 2011). A leucena pode dominar o
ambiente formando aglomerados macicos, impossibilitando que espécies nativas possam se
estabelecer, impedindo a regeneracdo da flora nativa (XAVIER e MORENO, 2008;
INSTITUTO HORUS, 2018). De acordo com a Base Nacional sobre Espécies Invasoras, foram
registradas cerca de 124 ocorréncias da leucena no Nordeste, sendo esta espécie listada como

detentora de um alto risco de invaséo para a regiéo.
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Figura 2. Mapa de distribuicdo Leucaena leucocephala (a) América do Sul e (b)

Caatinga.

Mesmo tendo um alto potencial invasor, L. leucocephala é amplamente cultivada em
razdo das variadas utilidades que a espécie possui. Devido a sua capacidade de fixar grandes
guantidades de nitrogénio (MREMA et al., 1997; DRUMOND e RIBASKI, 2010), a espécie é
considerada como sendo uma alternativa promissora para a recuperacdo de areas degradadas.
Além disso, a Leucena também é bastante utilizada na adubacdo verde, auxiliando na fertilidade
do solo, sendo importante para o cultivo de espécies de interesse econdmico (BEHERA et al.,
2010). Ainda nesse seguimento, a espécie também € utilizada no sombreamento de culturas
bem adaptadas a sombra, como no caso da baunilha e do inhame (PANDEY e KUMAR, 2013).
L. leucocephala é tambeém bastante utilizada como forrageira por possuir um alto valor nutritivo
e ser altamente palatavel aos animais (DRUMOND e RIBASKI, 2010; NEHDI et al., 2014).
Contudo, a espécie pode ser tdxica aos animais se consumida em grandes quantidades, isso
porque tanto as folhas quanto as sementes possuem uma grande quantidade do aminoacido
mimosina (GISP, 2005; LEAO et al., 2011). A Leucena também apresenta uma elevada
tolerancia ao déficit hidrico (NEHDI et al., 2014), mantendo suas folhas mesmo em condi¢6es
de seca, sendo uma alternativa a alimentacdo dos animais durante periodos de estiagem
prolongada. Diversas outras utilidades tém sido atribuidas a espécie, como seu uso para a

producdo de madeira (PRASAD et al., 2011), producdo de papel e celulose (LOPEZ et al.,
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2008), fitorremediacdo (DRUMOND e RIBASKI, 2010), controle de plantas daninhas (PIRES
et al.,, 2001; PRATES, 2003), potencial antimicrobiano, antioxidante e antidiabético
(SYAMSUDIN et al., 2010; TALUBMOOK e BUDDHAKALA, 2013; ABU ZARIN et al.,
2016; CHOWTIVANNAKUL et al., 2016).

2.4  ANALISE DE REDES EM SISTEMAS BIOLOGICOS

Na teoria geral dos sistemas (VON BERTALANFFY, 1968), um “sistema” pode ser
definido como sendo um conjunto interativo ou independente de partes que formam um todo
unificado. Sendo assim, quase todos 0s objetos e seres vivos podem ser considerados como
sistemas (LUCAS et al., 2011). Uma das principais caracteristicas dos sistemas € o conjunto de
interacbes que existem entre 0S Seus componentes, e tais interacdes ddo origem a
comportamentos complexos (LUCAS et al., 2011). Com isso, estudar os sistemas é estudar
como cada componente se comporta diante de um estimulo (LUCAS et al., 2011).

A partir do pensamento sistémico baseado na teoria de von Bertalanffy, criou-se um
conceito organismico, o qual afirma que organismos vivos ndo sdo apenas um aglomerado de
partes, mas um sistema que possui integracdo e organizacdo (SOUZA et al., 2016). Nesses
sistemas, a organizacdo € mantida através de padrdes complexos a partir da interacdo entre 0s
constituintes do sistema, classificando os sistemas bioldgicos como sistemas complexos
(SOUZA et al., 2016). Um sistema complexo pode ser entendido como sendo um sistema
formado por muitas partes diferentes que interagem entre si de forma ndo linear, gerando
padrdes emergentes (SOUZA e BUCKERIDGE, 2004; SOUZA et al., 2016). Como sistemas
bioldgicos, as plantas podem ser consideradas sistemas complexos abertos, devido a sua
interacdo direta com o ambiente onde esta inserida (SOUZA e BUCKERIDGE, 2004).

Segundo LUCAS et al. (2011), para melhor compreender esses comportamentos
complexos, oriundos da interacdo entre os constituintes do sistema, seria necessario o uso de
modelos. Ainda segundo esses autores, uma forma de se fazer é representando essas interacdes
em forma de redes (LUCAS et al., 2011). As redes sdo caracterizadas por um conjunto de nos
e arestas. Os nds representam os constituintes do sistema, enquanto as arestas correspondem as
ligagBes entre os elementos. Essa forma de representacdo € conhecida como topologia de redes
e a partir dessa representacdo, é possivel obter uma visdo do sistema como um todo unificado
(LUCAS et al., 2011). Nos sistemas biologicos, estas redes possuem capacidade regulatoria,
podendo garantir a sobrevivéncia do sistema (SOUZA e MANZATTO, 2000). Estudar as

respostas dessas redes a perturbacdes ambientais, fornece conhecimento sobre como asplantas
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conseguem manter seu metabolismo em funcionamento sob tais condi¢es, bem como permite
compreender a organizacdo dos processos que induzem a manutencao e a capacidade do sistema
em se reorganizar, retornando a condi¢des proximas do seu estado inicial quando em condigdes
ambientais favoraveis (SOUZA e OLIVEIRA, 2004; CAMARGO-BORTOLIN et al., 2008).

A abordagem sistémica possibilita a uma nova forma de interpretacdo dos fenémenos,
além de, a partir dessa analise, ser possivel superar certas limitacGes inerentes a abordagem
cartesiana. Com isso, por meio desta abordagem, pode ser possivel esclarecer mecanismos
subjacentes as respostas das plantas sob condicdes estressantes (SOUZA et al., 2009). As
respostas complexas geradas a partir da observacgéo das ligacdes entre os constituintes de um
sistema, dificilmente podem ser vistas utilizando os meios de andlise tradicionais
(AMZALLAG, 2001; SOUZA e BUCKERIDGE, 2004). Com isso, a utilizacdo dessa analise
sistémica tem se destacado quando métodos tradicionais de analise de dados ndo detectam
diferencas significantes entre os objetos estudados (AMZALLAG, 2001; SATO et al., 2010).
Nos testes baseados em comparacBes de medias, a inexisténcia da significancia pode
corresponder a capacidade de um sistema em manter sua homeostase durante uma perturbacao,
mas nao significa que tal sistema ndo tenha sido afetado. Sistemas vegetais sob algum tipo de
pressdo ambiental, podem ndo ter seu estado original alterado devido a Sseus processos
fisiologicos apresentarem pouca variagdo como consequéncia do disturbio externo
(DAMINELLI e SOUZA, 2008). Porém, nos sistemas bioldgicos, a homeostase é mantida
através de ajustes internos, os quais fornecem condicGes para que tal sistema possa manter suas
atividades dentro de seu equilibrio (AMZALLAG, 2001; SOUZA, PINCUS, et al., 2005). De
acordo com (AMZALLAG, 2001), os efeitos das perturbacdes ambientais podem ser avaliados
através das mudancas na variabilidade dos elementos da rede, bem como pela forca de sua
conectancia. Por meio de evidéncias experimentais, AMZALLAG (2001) afirmou que as
plantas conseguem manter sua homeostase por meio de mudancas na organizacao de suas redes,
gerando novos padrGes de conexdo entre seus componentes, 0 que auxilia a manter suas

propriedades quando sob condi¢des ambientais desfavoraveis.

As redes fisioldgicas podem ser mais ou menos susceptiveis as perturbacdes externas
de acordo com a forca da conexdo entre os elementos que a compde e também conforme sua
ligagdo ao ambiente externo (SOUZA, PINCUS, et al., 2005; SOUZA et al., 2009). Como
forma de analisar as redes fisioldgicas, tanto a relagdo entre seus elementos constituintes,
quanto a interacdo da rede com o ambiente, utiliza-se a conectancia global e a autonomia,

respectivamente (SOUZA et al., 2009). Esses valores séo obtidos a partir da correlacdo entre
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o0s elementos da rede e entre estes e as variaveis ambientais (AMZALLAG, 2001; SOUZA et
al., 2009; BERTOLLI et al., 2013). Sendo assim, redes mais fortes, ou seja, com uma forte
relagdo entre seus elementos, promovem um maior controle ao sistema, permitindo respostas
mais rapidas e melhorando a capacidade de superar perturbacdes ambientais (SOUZA,
PINCUS, et al., 2005; SOUZA et al., 2009). A conectancia global representa 0 quanto os
elementos da rede estdo interligados, referindo-se a forga entre essas ligacbes (AMZALLAG,
2001; SOUZA et al., 2004). Aumentos na conectancia podem ser considerados como respostas
adaptativas as condi¢cdes ambientais (SOUZA et al., 2009). Embora conectancias mais altas
estejam ligadas a estabilidade (SOUZA, PINCUS, et al., 2005), redes com alta conectancia
podem facilitar a propagacdo de instabilidades pelo sistema. A autonomia é referente ao quéo
as alteracGes nos componentes de uma rede podem ser independentes de alteracfes externas.
Ou seja, altos valores de autonomia representam uma menor conexdao do sistema com o
ambiente, comprometendo a velocidade da resposta as variagdes externas (SOUZA, RIBEIRO,
et al., 2005). No entanto, paralelamente ao que ocorre com a conectancia, maiores valores de
autonomia podem vir a aumentar a estabilidade do sistema, atenuando os efeitos provocados
por alteracdes externas (SOUZA e OLIVEIRA, 2004). De um modo geral, os sistemas
bioldgicos sdo capazes de modular suas redes, permitindo alterar seus padrdes de conectancia,
possibilitando a tais sistemas lidar com uma variedade de condigdes ambientais (SOUZA e
OLIVEIRA, 2004).
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RESUMO

A capacidade da espécie Leucaena leucocephala em tolerar o déficit hidrico foi analisada a
partir de uma abordagem sistémica, observando alteragGes nos padrdes de conex&o entre 0s
elementos constituintes das redes que compdem o sistema vegetal. Com isso, 0 objetivo do
estudo foi analisar como a L. leucocephala altera o padrdo de modulacéo de suas redes a fim de
manter sua homeostase e tolerar a condicdo de déficit hidrico. O experimento realizado foi
dividido em 4 tratamentos: controle (100% capacidade de pote), leve (50% da capacidade de
pote), moderado (25% da capacidade de pote) e severo (suspensdo total da rega). Foram
mensurados parametros referentes a fotossintese, parametros referentes a fluorescéncia da
clorofila a, compostos do metabolismo primario e sistema antioxidante no periodo do maximo
estresse e apds reidratacdo. A conectancia das redes foi obtida pela transformacdo dos
coeficientes de correlacdo entre os parametros através da equacdo: z = 0,5 x In [(1+|r])/(2-|r])].
Também foi realizado uma ANOVA one-way para comparacdo entre médias, além de uma
analise de componentes principais. Os resultados mostraram que a espécie reduziu a gs, evitando
a perda de agua em todos os tratamentos. Por outro lado, apresentou perda de eficiéncia
fotoquimica apenas no déficit severo. Também foi observado a capacidade tolerar o déficit
hidrico sem apresentar grandes alteraces nos teores de carboidratos sollveis e aminoacidos,
bem como também nédo foi observado sinais de danos oxidativos devido a ndo alteracdo na
concentracdo de MDA e baixos teores de H2O2. Também foram observados aumentos no teor
de prolina e a manutencao da concentracao de carotenoides, o que pode ter auxiliado no controle
ao dano oxidativo, assim como as atividades das enzimas CAT e APX. Além disso, foi
observado aumento nas conectancias das redes fisiologicas nos tratamentos em relacdo ao
controle no méximo estresse, evidenciando as alteragdes nos padrdes de modulagdo das redes
em L. leucocephala, podendo garantir respostas mais rapidas ao estresse. Apos a reidratacao,
os valores de conectancia nos tratamentos permaneceram superiores ao controle e também foi
observada uma total recupera¢do em todos os pardmetros analisados. Todos esses eventos

evidenciam a grande capacidade de L. leucocephala em tolerar a condicdo de déficit hidrico
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sob tais condicBGes, 0 que pode garantir vantagens a espécie na invasdo de habitats com

condigdes semelhantes.

Palavras Chave: Ajuste Osmotico. Conectéancia. Fluorescéncia. Fotossintese. Espécie Invasora

ABREVIACOES: A, taxa de assimilago liquida de coz; ALT, aminoacidos livres totais; APX,
ascorbato peroxidase; CAT, catalase; CAR, carotenoides; Chl a, clorofila a; Chl b, clorofila b;
Chl/Car, relagdo clorofilas e carotenoides; CHR, conteudo hidrico relativo; CST, carboidratos
soluveis totais; Cg, conectancia global; E, transpiracdo foliar; ETR, taxa de transporte de
elétrons; Fv/Fm, eficiéncia quantica maxima do fotossistema Il; Fv’/Fm’, eficiéncia maxima
do fotossistema Il a um dado dfff; gs, condutancia estomatica; H>O>, peréxido de hidrogénio;
MDA, dialdeido mal6nico; NPQ, quenching ndo fotoquimico; PST, proteinas solUveis totais;

gP, quenching fotoquimico.

INTRODUCAO

A introducdo de espécies exoéticas esta entre os principais fatores que ameacam a
diversidade bioldgica (VITOUSEK et al., 1997) e destaca-se como a segunda maior causa de
perda da biodiversidade, ficando atras dos processos de conversao de habitats naturais, causados
principalmente por atividades antropicas como, por exemplo, avango das fronteiras agricolas,
urbanizacdo e incéndios (WRIGHT, 2005). As espécies exdticas vém provocando mudancas
funcionais nos ecossistemas, pondo em risco de extingdo a fauna e flora nativas, bem como
aumentando a proliferacdo de epidemias e pragas (HURKA et al., 2003). Nessa nova dinamica
biogeogréafica, o intenso transporte de espécies contribui para eliminar ou reduzir as barreiras
naturais que sempre separaram 0S ecossistemas e mantiveram sua integridade, bem como o
aumento da homogeneizacgéo da flora e da fauna em todo o mundo (VITOUSEK et al., 1997;
CATFORD et al., 2009).

Para que as espécies exoticas tenham sucesso no processo de invasdo, € necessario
superar certas condigdes, sejam elas bidticas ou abioticas, no novo ambiente (ALPERT et al.,
2000; RICHARDSON et al., 2000; LEVINE et al., 2004). Entre tais fatores, o déficit hidrico é
um dos que mais limitam o desenvolvimento e a produtividade vegetal (CHAVES et al., 2009).
A deficiéncia hidrica é uma condi¢cdo comum em regides de clima arido e semiarido, como no
Nordeste do Brasil. Nessas regides, as plantas sdo constantemente submetidas a longos periodos
de restricdo hidrica (CHAVES et al., 2002; CHAVES e OLIVEIRA, 2004; THAPA et al., 2011;



32

GORAI et al., 2015). Entre as respostas mais proeminentes das plantas ao déficit hidrico estdo
a reducdo da éarea foliar, o fechamento dos estdmatos, a aceleragdo da senescéncia e a abscisdo
das folhas (MCCREE e FERNANDEZ, 1989; FROSI et al., 2013; OLIVEIRA et al., 2017).
Além disso, as plantas também sdo capazes de acumular solutos organicos, tais como
carboidratos e aminoacidos como forma de garantir o turgor de suas células (RIVAS et al.,
2013; BEN REJEB et al., 2014; GORAI et al., 2015). Essas moléculas possuem diversas
fungdes, sendo substancias osmoprotetoras, bem como atuam como sinalizadores e
eliminadores de espécies reativas de oxigénio (EROs) (BARTELS e SUNKAR, 2005;
FILIPPOU et al., 2011; BEN REJEB et al., 2014).

Dentro do contexto de invasdes bioldgicas e deficiéncia hidrica, a espécie Leucaena
leucocephala surge como um promissor objeto de estudo, pois se trata de uma espécie nativa
da América Central e México, mas encontra-se bastante disseminada nas regides tropicais e
subtropicais (PIRES et al., 2001; PRATES, 2003; DRUMOND e RIBASKI, 2010; PANDEY
e KUMAR, 2013; NEHDI et al., 2014). Além disso, caracteristicas como rapido crescimento e
alta producdo de sementes de facil germinacdo, fazem com que esta espécie se torne invasora
em diversos ambientes, sendo listada como uma das 100 maiores espécies invasoras mais
agressivas do planeta, segundo a IUCN (International Union for Conservation of Nature)
(LOWE et al., 2000; DRUMOND e RIBASKI, 2010). Apesar disso, a Leucena é amplamente
cultivada em razéo da sua vasta utilidade como forrageira, bem como na fabricacéo de papel e
celulose e também na recuperacdo de habitats devido a sua capacidade de fixar nitrogénio
(MREMA et al., 1997; LOPEZ et al., 2008; DRUMOND e RIBASKI, 2010).

Contudo, uma forma de abordagem vem sendo utilizada em estudos das respostas das
plantas aos fatores ambientais considerando um “paradigma sistémico” (AMZALLAG, 2000;
SOUZA etal., 2005a; SOUZA et al., 2009; SATO et al., 2010). Tal abordagem permite superar
limitacOes impostas pelos métodos classicos de observacdo. Essa abordagem utiliza as redes
formadas pelos parametros fisioldgicos e possibilita esclarecer os mecanismos subjacentes as
respostas das plantas as condigdes adversas (SOUZA et al., 2009). AMZALLAG (2001)
forneceu evidéncias de que a manutencdo da homeostase nas plantas era realizada através de
alteracbes no padrdo de organizacdo de suas redes. A andlise da rede se faz através da
observacao de como seus elementos estdo conectados, e a forga dessa conex&o é conhecida por
conectancia da rede, podendo ser relacionado com a estabilidade do sistema (AMZALLAG,
2001; SOUZA et al., 2004; SOUZA et al., 2009).
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Diante do exposto, este trabalho visa avaliar a conexdo entre os elementos das redes
fisiologicas de L. leucocephala sob diferentes niveis de deficiéncia hidrica testando a hipdtese
de que a especie L. leucocephala é capaz de tolerar o déficit hidrico através do aumento da sua

conectancia media global total.

MATERIAL E METODOS
CONDICOES EXPERIMENTAIS

As sementes de Leucaena leucocephala foram coletadas de uma populacéo localizada
na cidade do Recife-PE (8°06'40.5"S 34°54'44.5"W). As sementes foram separadas e
higienizadas utilizando solucdo de hipoclorito de sédio a 1% (v/v) por 5 min e posteriormente
lavadas com agua deionizada. Como forma de quebra de dorméncia tegumentar, as sementes
foram imersas em acido sulfdrico (H2SO4) por 15 minutos, como descrito em TELES et al.
(2000). Apds o processo de escarificacdo, as sementes foram novamente lavadas e postas para
germinar em vasos contendo aproximadamente 10 kg de mistura de solo de origem vegetal e
areia lavada na proporcdo de 3:1, respectivamente. ApOs a germinacdo as plantas foram
mantidas hidratadas em sua capacidade de pote (CP) com 500 ml por cerca de seis meses até o

inicio do experimento.

No experimento de déficit hidrico, as plantas foram divididas em quatro tratamentos:
controle (100% da capacidade de pote), leve (50% da capacidade de pote), moderado (25% da
capacidade de pote) e severo (suspensdo total da rega). Foram utilizadas 4 plantas por
tratamento. O maximo estresse (ME) ocorreu seis dias apos iniciada a diferenciacao hidrica e
foi determinado quando a trocas gasosas atingiram valores iguais ou proximos de zero e apds
esse periodo as plantas foram reidratadas (RE) em sua capacidade de pote por 14 dias. As
medidas de trocas gasosas e fluorescéncia da clorofila a foram realizadas a partir das 08h00hrs
a cada dois dias, sendo realizadas em uma folha totalmente expandida e ndo senescente. Tanto
no maximo estresse quanto apos a reidratacdo foram coletadas folhas em todas as plantas
utilizadas nas analises de trocas gasosas para posteriores analises bioguimicas. O material
vegetal coletado foi embalado em papel aluminio, congelado em N liquido e estocado em

freezer a -20°C.

As medidas de umidade do solo (US) foram realizadas simultaneamente as medidas de
trocas gasosas utilizando um medidor de umidade do solo Falker HFM 2030 (v/v). Nos dias em
que se realizaram as medidas de trocas gasosas, foi medida a temperatura e umidade do ar

utilizando-se um termo higrémetro (Termo-Higro SH 122, J Prolab. S&o José dos Pinhais, BR).
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Esses dados foram utilizados para o célculo do déficit de pressao de vapor (DPV), seguindo
metodologia proposta por CAMPBELL e NORMAN (1998). Quanto ao déficit de presséo de
vapor (DPV), este oscilou durante o experimento, alcangando um valor maximo no maximo
estresse (dia 6), cerca de 3,8 KPa (Figura 3C).

MODULO FOTOSSINTETICO

Foram mensuradas a taxa liquida de assimilacdo de CO- (A), transpiracéao foliar (E) e a
condutancia estomatica (gs) utilizando um analisador de gases por infravermelho (IRGA, ADC,
model LCi-pro; Hoddesdon, UK). A densidade de fluxo de fotons fotossintéticos (DFFF) foi
mantida correspondente com as condicdes do ambiente que ficou em torno de 800 pmol.m?.s"
! tendo atingido um valor maximo de 1.000 umol.m2.s* (Figura 3 A). A partir do material
foliar coletado foram determinados os teores de clorofilas a e b (Chl a e Chl b)
(LICHTENTHALER e BUSCHMANN, 2001) a partir de uma massa de 50mg.

MODULO FOTOQUIMICO

Para avaliar a fluorescéncia da clorofila a, as medidas foram realizadas tanto com as
folhas adaptadas ao escuro por 30 minutos quanto para as folhas adaptadas a luz. Essas medidas
foram realizadas com o auxilio de um fluorémetro portétil Fluor Pen FP100 (Photon Systems
Instruments, Brno, Czech Republic). Foram determinados a fluorescéncia minima (Fo), maxima
(Fm) e calculada a fluorescéncia variavel (Fv = Fm—Fo) para as folhas adaptadas ao escuro. Com
as folhas adaptadas a luz, foram mensuradas a emisséo de fluorescéncia no estado de equilibrio
(F’) e a fluorescéncia maxima (Fm). A partir desses pardmetros, como forma de avaliar a
capacidade fotoquimica, foram calculados os seguintes parametros: eficiéncia quantica maxima
(Fv/Fm) e eficiéncia maxima do fotossistema Il (Fv/Fm’) , a taxa de transporte de elétrons
[ETR=(@PSII x DFFF x 0,5 x 0,84)], onde o rendimento quéntico do fotossistema Il & expresso
como @PSII = Fm'-Ft / Fm', DFFF é a densidade do fluxo de fotons fotossintetizantes, 0,5
representa a fracdo de energia de excitagdo distribuida para o PSII e 0,84 a porcentagem de luz
absorvida pelas folhas em um dado DFFF (BAKER, 2008). Também foi calculado o quenching
fotoquimico [gP = (Fm'-Ft) / (Fm'-Fo")] e ndo fotoquimico [NPQ = (Fm — Fm’) / Fm'].

MODULO OSMOTICO
Para estimar o contetdo hidrico relativo foliar (CHR), foram coletados foliolulos de

folhas maduras e ndo senescentes no maximo estresse (dia 6) e ap0s a reidratacdo (dia 20). A
obtencdo do CHR foi calculado seguindo equacao proposta por BARRS e WEATHERLEY
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(1962): CHR (%) = (Pf-Ps)/ (Pt-Ps) X 100. Onde: Pf, Ps e Pt significam, respectivamente, peso

fresco, peso seco e peso turgido do material vegetal coletado para a analise.

A partir do material foliar coletado foram determinados os teores de carboidratos
solGveis totais (CST) (DUBOIS et al., 1956) a partir de uma massa de 20mg, proteinas soluveis
totais (BRADFORD, 1976) a partir de uma massa de 50mg, amino&cidos livres totais (MOORE
e STEIN, 1954) a partir de uma massa de 60mg, prolina (BATES et al., 1973) a partir de uma

massa de 80mg.

MODULO ANTIOXIDANTE

A partir do material foliar coletado foram determinados os teores dos carotenoides (Car)
(LICHTENTHALER e BUSCHMANN, 2001) a partir de uma massa de 50mg, dialdeido
mal6nico (MDA) (CAKMAK e HORST, 1991) e per6xido de hidrogénio (H20.) (ALEXIEVA
et al., 2001) a partir de uma massa de 100mg. Também foi determinada a atividade de enzimas
relacionadas a protecdo contra o estresse oxidativo como Catalase (CAT) (HAVIR e MCHALE,
1987) e Ascorbato Peroxidase (APX) (NAKANO e ASADA, 1981) a partir de uma massa de
100mg.

ANALISE ESTATISTICA

Os dados foram testados a fim de verificar sua adequacdo ao uso da estatistica
paramétrica (distribuicdo normal e homogeneidade das variancias) e aqueles que nao se
enquadravam, passaram por transformacdo como forma de se adequar aos pressupostos dos
testes utilizados. Foi realizada uma analise de variancia (ANOVA) com o teste a posteriori de
Student Newman Keul’s, com nivel de significancia de 5% para comparagdo entre médias. As

analises estatisticas foram realizadas através dos softwares Statistica 8.0 (Statsoft. Inc, USA).

Foi realizada uma andlise de componentes principais como forma de observar
agrupamentos, definindo as variaveis mais importantes na separacdo dos possiveis grupos em
relacdo a disponibilidade hidrica. Para isso, os dados passaram por transformacédo logaritmica,
e para averiguar as variaveis mais influentes nessas separacdes, foram selecionadas cinco
variaveis que apresentassem autovetores maiores que 70% em relagdo ao maior valor
observado. Para essa PCA, foram excluidos os pardmetros que ndo apresentaram diferenca
estatistica na analise de variancia (anova) no periodo do méaximo estresse (mda, car, chla/chlb
e alt). O grau de explicacdo de cada componente principal (PC) foi realizado através do método
broken-stick e a analise realizada com o software fitopac 2.1 (SHEPHERD, 2010).
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ANALISE DE REDES

Para analise de redes, foram avaliadas as diferencas nos moddulos fotossintético,
osmotico, fotoquimico e antioxidante. Essas mudancas foram medidas através da conectancia
global (Cg), seguindo o conceito e determinacdo de AMZALLAG (2001). A conectancia global
representa o nivel de conectancia entre os componentes que formam a rede. Os coeficientes de
correlacéo (r) obtidos para cada par de variaveis que formam as redes sdo entdo normalizados
através de uma transformacéo z = 0,5 x In [(1+]|r])/(1-|r])] (AMZALLAG, 2001). A conectancia
global da rede é obtida através da media dos valores z das variaveis emparelhadas.

O mddulo fotossintético foi composto pelo emparelhamento das variaveis: gs A, E,
clorofilas a e b, chl/car e sua forca média forneceu a conectancia global do mddulo
fotossintético (Cgrs). O modulo fotoquimico foi composto pelos parametros referentes a
fluorescéncia da clorofila a: Fv/Fm, Fv/Fm’, ETR, gP e NPQ, com sua forga media fornecendo
a conectancia do modulo fotoquimico (Cgrg). O mddulo osmético foi constituido pelas
variaveis: Prolina, PST, CST, ALT, amido e o CHR, com sua forca média fornecendo a
conectancia global do médulo osmético (Cgos). J& 0 mddulo antioxidante foi constituido pelos
parametros: MDA, H202, CAT, APX, Car, e sua for¢ca média produziu a conectancia global do
modulo antioxidante (Cgao). No momento do méaximo estresse e na reidratacdo foram
realizadas matrizes de correlacdo de todos os dados com todos os tratamentos e identificados
as correlagdes significativas para a montagem da rede no maximo estresse e na reidratacdo. As
correlacdes entre parametros dentro do mddulo foram utilizadas para calculo da conectancia
média do médulo, ja as ligacbes entre mddulos distintos entram somadas as ligacdes de todos

0s modulos no célculo da conectancia média global total.

RESULTADOS
MODULO FOTOSSINTETICO

O déficit hidrico promoveu redugdes nas trocas gasosas em todos os tratamentos no
maximo estresse (Figura 4A-C). Na gs ocorreram redugdes de 60%, 82% e 86% nos tratamentos
leve, moderado e severo, respectivamente em relagéo ao controle (Figura 4A). A assimilagdo
liquida de CO2 (A) e a transpiracdo (E) também apresentaram reducdes de 47%, 83% e 104%
em A e 55%, 76% e 84% em E respectivamente no déficit hidrico leve, moderado e severo
comparado ao controle. Apés o periodo da reidratacdo, foi observada uma recuperacdo dos

parametros de trocas gasosas, com 0s parametros apresentando valores semelhantes ao controle
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(Figura 4). Quanto aos pigmentos cloroplastidicos (Figura 4D-F), no maximo estresse ndo
foram observadas diferencgas significativas nas concentracdes de Chl a e Chl b. Na relacéo entre
clorofilas e carotenoides (Chl/Car) (Figura 4F) o déficit hidrico promoveu redugdes de 33% no
moderado e 60% no severo em relacdo ao controle. Apds o periodo de reidratacdo, ndo foram

observadas diferencas significativas entre os tratamentos em relacdo aos pigmentos.

MODULO FOTOQUIMICO

No méaximo estresse o tratamento severo apresentou reducdes de 35% e 52%
respectivamente em F./Fn e F,/F, em relagdo ao controle (Figura 5A-B). No quenching
fotoquimico (gP), foram observadas reducbes de 43% e 60% respectivamente nos déficits
moderado e severo em relacdo ao controle (Figura 5C). A taxa de transporte de elétrons (ETR)
também sofreu reducdes devido a restricdo hidrica, apresentando reducgdes de 57% e 78%
respectivamente nos deficits moderado e severo em relacéo ao controle (Figura 5D). No NPQ
foram verificadas reducdes significativas de 61% no déficit leve e de 77% no severo
comparados com o controle (Figura 5E). Apos a reidratacdo, todos os parametros relacionados

a fluorescéncia da clorofila a apresentaram recuperacdo em relacéo ao controle (Figura 5).

MODULO OSMOTICO

O contetdo hidrico relativo foliar (Figura 3B) nos déficits moderado e severo,
apresentaram reducfes de 48% e 72%, respectivamente em relacdo ao controle. Apds a
reidratacdo, as plantas foram capazes de recuperar seu contetdo hidrico. No maximo estresse,
a concentracdo de carboidratos (Figura 6A) ndo apresentou diferencas estatisticas entre 0s
tratamentos hidricos e o controle. ApoGs a reidratacdo, apenas o déficit severo apresentou
reducdo de 24% comparado ao controle. Em relacdo aos aminoacidos (Figura 6B), ndo foram
observadas diferencas estatisticas no maximo estresse. Apos a reidratacdo, o déficit severo
apresentou acentuado aumento de 134% em relacdo ao controle. No teor de proteinas soluveis
(Figura 6C) no méaximo estresse, foram observadas redugdes em relacdo ao controle de 16%,
58% e 51% para o leve, moderado e severo, respectivamente. Apds a reidratacdo, o tratamento
severo apresentou resposta semelhante ao teor de aminodacidos, apresentando aumento de 210%
em relagdo ao controle. As concentracbes de amido no maximo estresse (Figura 6D),
apresentaram reducgdes nos tratamentos moderado e severo de 30% e 40%, respectivamente
comparados ao controle. Com a reidratag&o, os trés tratamentos se mostraram estatisticamente
diferentes do controle, com reducdes de 41%, 56% e 46% para os tratamentos leve, moderado

e severo respectivamente, comparados ao controle. Em relacdo & concentracdo de prolina
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(Figura 6E), esta apresentou um aumento no déficit severo de 1.996% em relacdo ao controle.
Apos a reidratacdo, somente o tratamento leve apresentava reducdo de 84% em relacdo ao

controle.

MODULO ANTIOXIDANTE

No maximo estresse ndo foram observadas diferengas estatisticas em relagdo ao
dialdeido malénico (MDA) (Figura 7A). Apds a reidratacdo foram observadas reducfes de
75%, 33% e 69% para os tratamentos leve, moderado e severo em relacdo ao controle. Quanto
ao teor de peroxido de hidrogénio (H20>) (Figura 7B), foi verificado aumento de 36% no déficit
leve e reducdo de 29% no tratamento moderado em relacdo ao controle no maximo estresse.
Apos a reidratagdo, os niveis de H202 se mantiveram semelhantes ao controle, ndo apresentando
diferencas entre os tratamentos. Em relacdo as enzimas do sistema antioxidante, houveram
reducdes na atividade da APX (Figura 7C) no maximo estresse nos tratamentos moderado e
severo de 45% e 55%, respectivamente em comparacdo ao controle. Apds a reidratagdo, 0s
tratamentos ndo diferiram do controle. Quanto a CAT (Figura 7D), houve aumento de sua
atividade no déficit hidrico leve de 70% em relacdo ao controle. Apds a reidratacao, o déficit
leve também apresentou aumento na atividade desta enzima de 42%, enquanto que ocorreram
reducdes de 40% e 31% para os tratamentos moderado e severo comparados ao controle. A
concentracdo de carotenoides ndo apresentou diferencas significativas entre os tratamentos
(Figura 7E).

ANALISE DE COMPONENTES PRINCIPAIS (PCA)

Uma analise de componentes principais foi realizada para L. leucocephala,
considerando as variaveis fisiologicas analisadas tanto no maximo estresse quanto apos a
reidratacdo. No maximo estresse (Figura 8), a PCA foi capaz de explicar 75% de toda a variagédo
nos dados, considerando os dois componentes principais (PC1 e PC2). Pode-se observar uma
nitida separacdo entre os grupos em fungdo da hidratacéo, seguindo ao longo do PC1 e outra
separacdo foi observada entre os tratamentos na PC2. As variaveis mais relevantes na separagao
dos grupos apresentaram autovalores maiores que 0,20 no PC1 e 0,35 no PC2. O PC1 explicou
59,97% da variacdo total dos dados, sendo as variaveis mais relevantes para esta separacao, em
ordem decrescente dos valores de correlagdo: A (0,9478), amido (0,9458), CHR (0,9366), E
(0,9211), Chl/Car (0,8843), gs (0,8663), prolina (-0,8606), Fv’/Fm’ (0,8403), ETR (0,8310),
PST (0,8131), Chl b (0.8080), Fv/Fm (0,7717), Chl a (0,7715) e gP (0,7200). Ja 0 PC2 explicou
0s 15,31% restante na variacdo dos dados. Para esse componente, as variaveis que mais
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contribuiram para a separacao, também em ordem decrescente, foram: CST (-0,8493), H.O>
(0,7047), NPQ (-0,6865) e CAT (0,6500). Os tratamentos moderado e severo apresentaram
menores valores nos pardmetros A, amido, CHR, E, Chl/Car, gs, ETR, PST, Chl b, Chl a, gP
em relacdo ao déficit leve e ao controle, o que evidencia a separa¢do ao longo do PC1. Os
tratamentos controle e moderado apresentaram maiores valores de NPQ em relacdo ao deficit
leve e severo, além do déficit leve e severo apresentarem maiores teores de H.O>, enquanto que
o deficit leve apresentou maior atividade da CAT em relacdo ao controle, e o deficit severo
maior concentracdo de prolina e menor concentracdo de CST em relacdo ao moderado sendo

estas diferencas essenciais para a separacéo observada no PC2.

Ap0s a reidratacdo (Figura 9), 39,38% da variacdo dos dados foi explicada pela PCA,
sendo 22,55% explicado pelo PC1 e 16,83% pelo PC2. Observamos uma discreta separagéo
entre os tratamentos que passaram por menor hidratacdo (déficit moderado e severo) com
aqueles de maior hidratacdo (controle e leve) ao longo do PC1. As variaveis mais relevantes na
separagdo dos grupos apresentaram autovalores maiores que 0,26 no PC1, sendo as variaveis
mais relevantes para esta separacdo, em ordem decrescente dos valores de correlagdo: Fv/Fm
(0,7861), Fv/Fm’ (0,7770), PST (-0,7298), CAT (0,7217), ETR (0.6769), CST (0,6057),
Prolina (-0,5751). Na PC2 nao foi observada uma separacao nitida entre os tratamentos, uma
vez que a maioria dos pardmetros ndo apresentou diferenca estatistica, indicando a recuperacao
da espécie apds o periodo. Os tratamentos Moderado e severo apresentaram maiores valores

nos parametros PST e prolina, além de menores valores em CST e CAT.

ANALISE DE REDES (ANALISE SISTEMICA)

Quanto a analise das redes de conectancia, no maximo estresse, 0s tratamentos que
passaram por déficit hidrico apresentaram um aumento na CgroraL através da modulagdo de
diferentes componentes de suas redes (Tabela 1). No déficit leve destacam-se de forma
significativa as correlagdes entre os pardmetros gs-E, Chla-Chlb, E-Prolina, gs-Prolina, CHR-
A, ETR-Fv’/Fm’, qP-ETR, Fv’/Fm’-Chl/Car, qP-Chl/Car, Fv/Fm-PST, NPQ-CST, E-APX, gs-
APX, Chlb-Car. No moderado destacam-se as correlagdes entre Chla-Chlb, E-CHR, E-Fv /Fm’,
gP-amido, Chla-H20Oz, Chlb-Car, Chl/Car-APX, Car-MDA. No severo temos como relagdes
que se destacam de forma significativa Chla-Chl/Car, Chlb-Chl/Car, Chla-Chlb, gs-PST, E-
Fv/IFm, PST-CHR, AA-Prolina, E-APX, Fv’/Fm’-APX, PST-MDA.

No déficit leve o aumento de 129% em Cgrg e 220% em Cgao, combinado reducéo de

22% em Cgos resultaram num aumento de 22% na CgroraL. No tratamento de déficit moderado
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houve uma reducdo de 23% em Cgrs e aumento de 237% em Cgao resultando num aumento de
16% na CgrotaL. No déficit severo ocorreu aumento de 26% em Cgrs, 27% em Cgrg, 79% em

Cgos e 79% em Cgao resultando num aumento de 12% na CgroTaL.

ApoOs a reidratacdo, todos os tratamentos que passaram por déficit apresentaram uma
maior CgrotaL em relacdo ao controle (Tabela 2). No déficit leve a CgroraL foi 50% maior
resultado do aumento em 261% em Cgro, 87% em Cgos, 158% em Cgao, destacando-se as
correlagOes entre os parametros gs-E, gP-ETR, ALT-CST. No déficit moderado a CgroraL foi
40% maior resultado do aumento de 16% em Cgrs, 261% em Cgrq, 158% em Cgao, destacando-
se as correlacBes gs-E, FV/IFm-Fv'/Fm’, ETR-Fv/Fm, ETR-Fv’/Fm’, gP-ETR. No tratamento
severo a Cgrorac foi 11% maior resultado do aumento de 67% em Cgrg, 45% Cgos, 134% em
Cgao, destacando-se as correlagdes gs-E, ETR-Fv/Fm, E-MDA, Prolina-CAT.

DISCUSSAO

Fatores como o déficit hidrico, podem desencadear mudancas no estado do sistema,
alterando sua organizacdo. Sob condicdes adversas é comum que 0s sistemas entrem em estado
de desequilibrio, alterando seus padrdes de organizagdo (D’OTTAVIANO e BRESCIANI
FILHO, 2004). Assim, uma das caracteristicas dos sistemas € a capacidade de alterar suas
configuracBes, como forma de se adaptar a nova condicao, Ihes permitindo partir de um estado
de equilibrio inicial a outro (D’OTTAVIANO e BRESCIANI FILHO, 2004). Sendo assim,
sistemas biologicos modulam suas redes, alterando os padrfes de conexBes entre seus
elementos constituintes como forma de tolerar condicbes ambientais desfavoraveis
(AMZALLAG, 2001). Esse fato ficou evidente nesse estudo devido as respostas na conectancia

entre 0os componentes da rede fisiol6gica em L. leucocephala.

Embora o aumento na conectancia global da rede fisioldgica tenha sido gradual com a
severidade do déficit hidrico, os modulos apresentaram respostas diferentes em relacdo aos
niveis de deficit hidrico, indicando que o sistema pode aumentar ou ndo o controle no conjunto
de variaveis, mostrando que nem sempre aumentos na conexdo entre os elementos sdo
necessarios. Mesmo assim, redes com conectancia mais alta, ou seja redes mais fortes,
proporcionam um nivel maior de controle ao sistema, permitindo ajustes mais rapidos, de modo
a garantir a manutencdo de sua estabilidade, auxiliando na superacdo frente a pressoes
ambientais (SOUZA et al., 2005b; SOUZA et al., 2009). Além disso, aumentos na conectancia
podem ser considerados como respostas adaptativas a perturbagdes externas (SOUZA et al.,
2005b; SOUZA et al., 2009). Aumento nos valores da conectancia em relacdo ao deficit hidrico
também foi relatado por trabalhos anteriores (SOUZA et al., 2005b; SATO et al., 2010;
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BERTOLLI et al.,, 2013), onde foi verificado aumento da conectancia nos modulos que
compdem a rede fotossintética. Além do déficit hidrico, modulagdo da rede fotossintética
também foi observada por BERTOLLI et al. (2013) em funcdo do aumento na temperatura do

ar e por SOUZA et al. (2009) analisando espécies em ambientes de borda e sub-bosque.

Sob condicdo de déficit hidrico, as plantas apresentaram uma reducdo da abertura
estomatica que é uma das primeiras respostas na linha de defesa contra a dessecacdo (CHAVES
etal., 2002; RIVAS et al., 2017). Com isso, a perda de 4gua para a atmosfera pela transpiracéo
é reduzida ao maximo, podendo garantir a protecao contra a cavitacao no sistema hidraulico da
planta (COCHARD et al., 2002), ao passo que também pode ocorrer um aumento na captacdo
da &gua do solo. Este equilibrio entre absorcao e perda hidrica promoveu uma manuten¢do no
CHR no déficit leve, enquanto que no déficit moderado e severo ocorreu a reducdo da gs, porém
a menor disponibilidade hidrica no solo promoveu reducdes no CHR Diversos trabalhos
observaram uma reducdo da condutancia estomatica (FROSI et al., 2017; LIMA et al., 2018;
TOUNEKTI et al., 2018) e reducdo no CHR em func¢éo do déficit (FROSI et al., 2013; RIVAS
etal., 2017; DGHIM et al., 2018). O fechamento estomético responde principalmente por sinais
quimicos, sendo regulado principalmente pelo &cido abscisico (ABA), o qual funciona como
sinalizador entre a raiz e a parte aérea (CHAVES et al., 2002; MAHAJAN e TUTEJA, 2005;
LEY MOY etal., 2014; DAR et al., 2017).

A reducdo da gs tem um pronunciado efeito sobre, a captacdo do CO, atmosférico,
reduzindo a concentracdo de carbono no interior da folha, ocasionando reducdes na taxa
fotossintética (CHAVES et al., 2009). Esse comportamento também foi relatado por FROSI et
al. (2013) estudando as espécies Pachira aquética e Sterculia foetida e ZHAO et al. (2018)
estudando espécies do género Lycium. O déficit hidrico também pode afetar a atividade
fotossintética por causar redugdo nos pigmentos cloroplastidicos (ASHRAF e HARRIS, 2013;
AL HASSAN et al., 2015). E comum observar reducdes no contetido de clorofilas em
decorréncia do déficit hidrico, embora estas respostas possam variar (GHOLAMI et al., 2012;
AL HASSAN et al., 2015; RIVAS et al., 2016; ZHAO et al., 2018). Segundo FANG e XIONG
(2015), plantas que mantém um alto conteldo de pigmentos fotossintéticos sob déficit hidrico,
sdo capazes de utilizar a energia luminosa de forma mais eficiente, demonstrando uma maior
tolerancia a condicao seca. Esta combinacéo entre reducao de gs e manutencao na concentracao
das Chl a e b, promoveram maior eficiéncia fotossintética e menores reducdes da assimilacdo
nas plantas em condicdes de déficit leve. LAWLOR e CORNIC (2002) e BOTA et al. (2004)
sugerem que a reducdo da capacidade fotossintética ocorra em funcdo do contetdo hidrico
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foliar, com as limitagcdes metabdlicas ocorrendo em condigdes de estresse mais severo, quando
ha uma baixa porcentagem de agua nas folhas. J& nos tratamentos moderado e severo com a
reducdo do CHR, observamos a reducdo da relagdo Chl/Car e consequente reducdo na
assimilacdo do COa. A reducdo no teor de clorofilas, bem como a manutencdo no contetdo de
carotenoides também foi observado por DIAS et al. (2018) estudando Olea europaea. Sob tais
condicdes, a reducdo no conteudo dos pigmentos cloroplastidicos pode auxiliar na protecdo ao
maquinario fotossintético, devido a redugdo na captura de fotons, reduzindo assim um possivel
aumento de energia no sistema e, consequentemente, o fotodano (ANJUM et al., 2011; FROSI
etal., 2017; ZHAO et al., 2018).

O fechamento estomatico e a consequente reducdo da assimilacdo de CO2 podem
ocasionar redugdes na atividade do ciclo de Calvin e consequentes reduc6es na utilizacdo de
energia (ATP) e poder redutor (NADPH) (BAKER e ROSENQVIST, 2004; BEN REJEB et al.,
2014). lIsso faz com que haja um desequilibrio entre a absorcdo e a utilizacdo de energia,
podendo levar a um acumulo energético e posterior fotoinibicdo (BAKER e ROSENQVIST,
2004; MORALES et al., 2014). Os resultados sugerem que as plantas que passaram por um
déficit hidrico mais leve ndo apresentaram sinais de fotoinibi¢do, promovido pela reducéo no
NPQ. Como forma de se proteger do excesso de energia, as plantas podem dissipar a energia
excedente em forma de calor e essa dissipacao térmica de energia é determinada pelo quenching
ndo fotoquimico (NPQ), o qual possui um papel fundamental na protecdo do PSII
(TAKAHASHI e BADGER, 2011; ASHRAF e HARRIS, 2013). Sob condi¢des de déficit
hidrico mais severo, € comum o aumento nos valores do NPQ (FROSI et al., 2017; RIVAS et
al., 2017; YAN et al., 2017). Contudo, os resultados apresentaram reduces no NPQ, sugerindo
que drenos alternativos de elétrons poderiam estar sendo mais relevantes que a dissipacdo
térmica em L. leucocephala. Com o aumento do déficit hidrico, o efeito fotoinibitdrio ficou
mais evidente devido as reducges significativas em ETR e gP, indicando uma fotoinibicéo
dindmica sob déficit moderado, visto sua recuperacdo apés a reidratagdo. No tratamento severo,
a reducéo observada nos demais parametros foi acompanhada por F./Frm, parametro relacionado
a eficiéncia fotoquimica do PSII (BAKER, 2008). Isso indica danos aos centros de reacdo do
PSII, evidenciando o processo de fotoinibigdo crénica, podendo estar relacionado a danos a
proteina D1 (BAKER e ROSENQVIST, 2004; TAKAHASHI e BADGER, 2011; TOUNEKT]I
et al., 2018). Esse comportamento fora relatado anteriormente por FROSI et al. (2017),
TOUNEKTI et al. (2018), ZHAO et al. (2018) também em decorréncia da deficiéncia hidrica.
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Sob condic¢Bes ambientais desfavoraveis, uma situacdo comum enfrentada pelas plantas
€ 0 aumento nas concentracdes de EROs (SHARMA et al., 2012; TALBI et al., 2015). Embora
possam trazer efeitos deletérios as células, podendo levar até a morte, as EROs sdo importantes
moléculas sinalizadoras, induzindo a capacidade de aclimatacéo das plantas a diversos tipos de
estresse (SHARMA et al., 2012; BEN REJEB et al., 2014). Como forma de analisar danos
provocados pelas EROs, o grau de peroxidacdo lipidica tem sido utilizado pois esta relacionado
a danos na membrana celular (GILL e TUTEJA, 2010; SHARMA et al., 2012). Isto pode ser
analisado através da concentracdao do dialdeido maldénico (MDA), que seria um produto final
da peroxidacao das membranas celulares (GILL e TUTEJA, 2010; LIU et al., 2011; SHARMA
et al., 2012). Embora seja comum observar aumentos do MDA sob condig¢des de déficit hidrico
(RIVAS et al., 2013; OLIVEIRA et al., 2014; AL HASSAN et al., 2015; ZHAO et al., 2018),
ndo foram observadas diferencas na concentracao desse composto, sugerindo que nao houve

maiores danos as membranas celulares, mesmo sob deficiéncia hidrica mais severa.

O teor de H202 aumentou apenas nas plantas sob déficit leve, enquanto que no moderado
observou-se reducdo em relacdo ao controle. Embora acimulos de H.O> possam ser bastante
prejudiciais, as concentraces encontradas em L. leucocephala ndo foram capazes de induzir
maiores danos. Além da sua natureza oxidativa, o peroxido pode atuar na regulacao de varios
processos fisioldgicos, tais como a fotorrespiracédo e fotossintese (NOCTOR e FOYER, 1998),
no movimento estomatico (BRIGHT et al., 2006), bem como também pode atuar como
molécula sinalizadora envolvida na defesa das plantas a diversas condicGes de estresse (NEILL
et al., 2002). Aumentos na concentracéo de H202 e atuacdo da CAT, bem como a reducdo no
NPQ ocorrida no déficit leve, podem nos sugerir que houve atividade fotorrespiratdria nesse
tratamento. Uma vez que tal processo € uma importante fonte de H>O, e sendo a CAT
responsavel pela eliminacdo desse composto nos peroxissomos (GILL e TUTEJA, 2010;
MHAMDI et al., 2012; BARBOSA et al., 2014). Além disso, a fotorrespiracdo tem um papel
importante na fotoprotecdo pois € um importante dreno alternativo de elétrons (ORT e BAKER,
2002). Aumentos na atividade da CAT sob deficiéncia hidrica leve, também foram relatados

por ZHAO et al. (2018) com espécies do género Licyum.

Um dos principais mecanismos das plantas para tolerar o déficit hidrico € o aumento no
conteudo de solutos compativeis como agucares soltveis, aminoacidos e seus derivados como
a prolina (KRASAVINA et al., 2014; RIVAS et al., 2017; VIEIRA et al., 2017; ZHAO et al.,
2018). Esses compostos podem auxiliar na conservacdo da turgescéncia celular, através da
reducdo do potencial osmotico da célula (KRASAVINA et al., 2014). Embora seja uma resposta
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comum ao déficit hidrico, os resultados mostraram ndo haver diferencas estatisticas no
contetdo de ALT, bem como também n&o foi observado alteragdes significativas no contetido
de CST em relagdo ao controle. Simultaneamente, ocorreram reducdes nos teores de amido e
PST. Este fato sugere que a manutencéo dos teores de ALT e CST podem ter sido possibilitadas
em funcdo da remobilizacdo de aminoacidos proveniente da quebra de proteinas bem como pela
hidrolise do amido (BUCHANAN-WOLLASTON, 1997; BARTELS e SUNKAR, 2005; LEE
et al.,, 2008; KRASAVINA et al., 2014). RIVAS et al. (2017) estudando C. procera e
OLIVEIRA et al. (2014) com Prosopis juliflora, observaram redu¢des no amido e aumento de
acucares soluveis sob deficiéncia hidrica. Além de auxiliar na manutencéo da turgidez celular,
0s agucares sollveis também estdo envolvidos na eliminacéo de espécies reativas de oxigénio
(EROs), atuam como molécula sinalizadora e também na estabilizacdo de membranas, proteinas
e enzimas, possuindo grande importancia no metabolismo e na defesa das plantas contra
condicGes desfavoraveis (KEUNEN et al., 2013; KRASAVINA et al., 2014; VAN DEN ENDE
e EL-ESAWE, 2014). Uma outra molécula importante na defesa das plantas contra os efeitos
do déficit hidrico é a prolina. Acamulo de prolina € uma resposta comum de diversas espécies
guando submetidas a condicGes de estresse como a seca (SZABADOS e SAVOURE, 2010;
RIVAS et al., 2017; VIEIRA et al., 2017; ZHAO et al., 2018). Assim como os CST, prolina
também atua como molécula osmoprotetora e de sinalizacdo (SZABADOS e SAVOURE,
2010), além de ser importante antioxidante ndo enzimatico, atuando direta e indiretamente na
eliminacdo de espécies reativas de oxigénio (EROs) (SZABADOS e SAVOURE, 2010; BEN

REJEB et al., 2014) auxiliando na protecao das células ao estresse oxidativo.

As plantas do déficit severo apresentaram queda das folhas, que € comum em espécies
gue habitam regides de climas semiaridos, configurando-se como um mecanismo de defesa
contra o deficit hidrico atuando na reducdo da area foliar e consequentemente da demanda
transpiratoria, auxiliando na manutencdo do potencial hidrico dos demais Orgdos vegetais
(KOZLOWSKI e PALLARDY, 2002; ENGELBRECHT e KURSAR, 2003; FINI et al., 2013).
Entretanto, apds serem reidratadas as plantas do déficit severo apresentaram queda total das

folhas e posteriormente ocorreu a rebrota de novas folhas.

Tendo a espécie como um sistema complexo, e observando as respostas dos madulos
que compdem o sistema, verificamos que sob deficit hidrico leve a espécie apresenta
manutencdo na Cgrs, bem como aumento na Cgrq. Estas alteracfes sdo mostradas através das
relagfes principalmente entre Chla-Chlb gs-E no mddulo fotossintético e ETR-Fv/Fm’, qP-

Fv’/Fm’, gP-ETR. Isso mostra que reducdes na gs estao relacionadas com as quedas em E,
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promovendo menores reducdes na taxa de assimilacdo de CO2. Por outro lado, na fotoquimica,
0 aumento na Cg do mddulo indica uma maior dissipacdo de energia para a fotoguimica,

promovendo uma maior eficiéncia do sistema nesse tratamento.

Além do papel central da gs nas trocas gasosas e a influéncia do CHR na fotossintese,
0s pigmentos apresentam um papel chave na resposta da Cgrs nos tratamentos. As relagdes
Chla-Chlb, Chla-Chl/Car, Chlb-Chl/Car, Chl/Car-A, nos mostram que embora né&o
apresentassem diferencas estatisticas na comparacao entre medias, 0s pigmentos tiveram grande
relevancia na manutencéo da Cg do modulo fotossintético quando sob déficit moderado, bem
como promoveram aumentos quando em déficit severo combinados ainda com gs-A e gs-E.
Apesar das alteracbes nos pigmentos nao terem apresentado diferencas estatisticas, elas
puderam promover alteracdes na relacdo Chl/Car afetando a taxa de assimilacdo nestes
tratamentos. Além disso, alteracGes nas clorofilas podem estar relacionadas com alteragdes na
fotoquimica, devido a ligacdo apresentada entre os modulos fotoquimico e fotossintético,

através das relagdes entre Chl/Car com P e Fv’/Fm’ apresentadas no tratamento leve.

Alteracbes no modulo fotossintético puderam ser relacionadas com alteracbes no
maodulo antioxidante nos trés tratamentos. No déficit leve, redugdes na atividade da APX podem
estar relacionadas com as reducdes observadas na gs e consequentemente em E através das
relacOes entre estes parametros. O mesmo ocorre no déficit severo, onde também existe uma
forte relacéo entre E e APX. Por outro lado, no déficit moderado, mais uma vez destaca-se a
importancia dos pigmentos, os quais também fazem a ligacdo entre os modulos fotossintético e
antioxidante através das relacdes Chlb-Car, Chl/Car-APX e Chla-H2Ox.

Com relacdo ao moédulo fotoquimico, o déficit moderado promoveu a reducdo de ETR
e gP, consequentemente levando a um afrouxamento da relacdo gP-ETR, sendo determinante
na reducéo da Cgrq. Por outro lado, no deficit severo, estas reduces foram compensadas pelo
aumento nas relagdes entre ETR-Fv/Fm e ETR-Fv/Fm’, fortalecendo a rede, permitindo uma
maior eficiéncia para a ETR. Ainda no tratamento moderado, a manutencdo nas concentraces
de CST e ALT podem estar diretamente relacionadas com a taxa de gP, devido a suas relagdes
com Amido e PST, que fazem a ligacdo entre os médulos osmético e fotoquimico. J& no
tratamento leve, também foi observada forte relacdo entre os modulos osmotico e fotoquimico,
através da relagdo CST e NPQ. Com isso, a manutencdo em CST pode ter relacdo também com

a reducao do NPQ, bem como ser mantida pela quebra de PST.

Diferentemente dos demais tratamentos, 0 modulo osmotico apresentou aumento no

déficit severo, mostrando que para a espécie, 0 modulo osmatico é capaz de se manter estavel
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mesmo sob limitacdo hidrica moderada e que o estreitamento dessa rede € possivel apenas
através de um déficit mais severo. O aumento no mddulo osmdtico foi influenciado
principalmente pelas relagdes Amido-PST, PST-CHR, ALT-Prolina. Entre os modulos, a
relacdo entre gse PST, indica que as redugOes observadas na gs no tratamento severo, podem

estar relacionadas com a quebra de proteina observada nesse tratamento.

O mddulo antioxidante apresentou aumento na sua conectancia nos trés tratamentos. A
relacdo CAT-APX destaca-se nesse modulo, sendo importante nos trés tratamentos. No
tratamento moderado, também destaca-se a relacdo entre Car-H.O, e CAR-MDA, Essas
relagdes nos mostram a importancia dos Car no auxilio as enzimas CAT e APX no controle dos
niveis de H>O> e consequentemente dos teores de MDA, sendo peca fundamental na defesa da
espécie ao dano oxidativo. Além disso, no tratamento leve, 0 aumento em H20; esté relacionado
a atividade da CAT destacando o papel da fotorrespiracdo como dreno alternativo de elétrons

nesse tratamento.

Apo6s o periodo de reidratacdo, a conectancia global em todos os tratamentos que
passaram por déficit hidrico permaneceram com valores acima do apresentado pelo controle,
destacando-se 0s aumentos nos mddulos antioxidante representado pela maior relagcdo entre
CAT-APX, ja no fotoquimico pelo aumento em ETR-Fv’/Fm’ no leve e moderado, e ETR-
Fv/Fm no severo. Isso evidencia as mudancas de estado as quais 0s sistemas sdo capazes de
passar quando em condicBes desfavoraveis, indicando um novo padrdo fisioldgico apds a
retirada do estresse (LICHTENTHALER, 1996). De modo que, como citado anteriormente,
aumentos na conectancia das redes podem ser considerados como respostas as condi¢es do
ambiente, estes resultados apds a reidratacdo podem estar relacionados com a defesa da espécie
a possiveis novos eventos de estresse. De fato, ao serem expostas a um estresse prévio, as
plantas podem tornar-se mais tolerantes ao mesmo fator em momentos futuros (WALTER et
al., 2011; RIVAS et al., 2013; BARROS et al., 2018). Isto pode ocorrer devido ao fendmeno
conhecido como “memoria do estresse”, que se da devido a modificacdes metabodlicas em
decorréncia de um primeiro estresse, fazendo com que a planta ative seus sistemas de defesa
mais rapidamente, reduzindo os efeitos de eventuais estresses futuros (BRUCE et al., 2007,
FLETA-SORIANO e MUNNE-BOSCH, 2016). Estes resultados demonstraram a modulag&o
na rede fisioldgica de L. leucocephala em funcgéo da reducédo da disponibilidade hidrica, tendo
déficit hidrico severo demandado um maior ajuste da rede fisioldgica, na tentativa de superar a

condicdo a qual o sistema fora exposto. Além disso evidencia uma das principais caracteristicas



47

dos sistemas, a capacidade de alterar sua organizacéo inicial, podendo atingir um novo estado

quando sob interferéncia externa.

As plantas do déficit severo foram capazes de rebrotar novas folhas poucos dias ap6s
serem novamente irrigadas. Além disso, estas plantas apresentaram aumentos expressivos no
conteido de ALT e PST, bem como um possivel aumento no consumo de agucares soluveis
devido a reducgéo no teor de CST, permitindo que a planta pudesse retomar seu crescimento
(FROSI et al., 2017). Ademais, as plantas do tratamento moderado apresentaram uma
recuperacdo total de seus parametros fisiologicos apos a reidratacdo, mostrando que, até este
nivel hidrico, as plantas mantiveram a maioria de suas folhas e puderam superar a condi¢do sem
terem sofrido danos mais severos, evidenciando uma grande capacidade de tolerancia ao déficit

hidrico por parte da espécie em condicdes de casa de vegetacao.
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4 CONCLUSAO

Foram identificados parametros relevantes na separacao das plantas que apresentaram
maior e menor hidratacdo. As plantas mais hidratadas apresentaram maiores taxas de A, Amido,
CHR, E, Chl/Car, gs, ETR, PST, Chl a, Chl b e gP. Através da abordagem sistémica, foi possivel
observar as respostas de L leucocephala, tomando a espécie como um sistema complexo, sendo
possivel analisar como se da a organizacdo dos modulos que compdem sua rede fisioldgica. Foi
possivel identificar diferentes respostas por partes dos seus modulos, tendo o modulo
antioxidante um papel relevante, apresentando aumentos na sua forga média nos trés niveis
hidricos. Enquanto que no déficit leve, o mddulo fotoquimico apresentou aumento consideravel
na conectancia, sendo relevante neste tratamento. O médulo osmotico apresentou aumentos
apenas sob déficit severo. O déficit severo por sua vez, demandou uma maior modulacéo nas
redes do sistema, visto que todos os modulos apresentaram aumentos em relacdo ao controle.
Os ajustes nos mddulos foram determinantes no aumento observado na Cg total em todos os
tratamentos, corroborando a hipétese do trabalho de que a espécie seria capaz de tolerar o déficit
hidrico aumentando a conectancia de rede total. Com isso, o déficit hidrico foi capaz de induzir
a modulacdo nas redes de L. leucocephala, a qual apresentou diferentes respostas a limitacdo
hidrica, sendo capaz de manter sua homeostase nos diferentes tratamentos, mostrando que nem
sempre aumento na conexdo entre 0s elementos sdo necessarios para suportar condicdes

limitantes.
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Figura 3. CondicOes ambientais em plantas jovens da espécies Leucaena leucocephala em condic6es de deficit
hidrico: (A) Densidade do fluxo de f6tons fotossintetizantes (DFFF), (B) Contetdo hidrico relativo foliar (CHR),
(C) déficit de pressdo de vapor (DPV) e (D) Umidade do solo (US). Area cinza representa o periodo da reidratagio
(A, C). Valores representam o valor médio para as réplicas experimentais (n = 4 + EP) e letras diferentes
representam diferencas estatisticas entre os tratamentos pelo teste de Newman-Keuls.
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Figura 4. Pardmetros fotossintéticos de Leucena leucocephala em condigdes de déficit hidrico: (A) Condutancia
estomatica (gs), (B) assimilagdo liquida de CO; (A), (C) transpiragdo foliar (E), (D) Clorofila a (chl a), (E) Clorofila
b (chl b) e (F) relagdo clorofilas e carotenoides (chl/car). Valores representam o valor médio para as réplicas
experimentais (n = 4 + EP) e letras diferentes representam diferencas estatisticas entre os tratamentos pelo teste de

Newman-Keuls.



2.0 | Il controle ] Leve -I Moderado [__] Severo A :
1 I
: | 1,5
I I
15t : l
I I
I | N
£ : | 3
L
\ | | 1 R
B :
I I
I I
0,5- | I
I I
I i
I i
I i
I i
0,0 ; :
I I
0,9} : : 200
I I —_
: : "o
A
! A ! 160 ‘}'E
I I .
I i o
= : i 120 €
| | El
I l 4
l ! 80
: :
l l 40
| |
I |
| |

NPQ

Maximo Estresse

Maximo Estresse

Reidratacéo

Reidratagao

68

Figura 5. Fluorescéncia da clorofila a em plantas de Leucaena leucocephala em condic¢des de déficit hidrico:
(A) Eficiéncia quantica maxima do PSII (FW/Fn), (B) eficiéncia méxima do PSII a luz (F,/Fn’), (C) quenching

fotoquimico (gP), (D) taxa de transporte de elétrons (ETR) e (E) quenching ndo-fotoquimico (NPQ). Valores
representam o valor médio para as réplicas experimentais (n = 4 + EP) e letras diferentes representam diferencas
estatisticas entre os tratamentos pelo teste de Newman-Keuls.
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Figura 6. Concentracdo de solutos organicos em plantas de Leucaena leucocephala em condigdes de déficit
hidrico: (A) Carboidratos soliveis totais (CST), (B) Aminoéacidos livres totais (Walter et al.), (C) proteinas
sollveis totais, (D) Amido e (E) prolina. Valores representam o valor médio para as réplicas experimentais (n =
4 + EP) e letras diferentes representam diferencas estatisticas entre os tratamentos pelo teste de Newman-Keuls.
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Figura 7. Compostos referentes ao modulo antioxidante em Leucaena leucocephala em condigdes de déficit
hidrico: (A) Dialdeido Maldnico (MDA), (B) Perdxido de Hidrogénio (H202), (C) Ascorbato peroxidase (APX),
(D) Catalase (CAT), (E) Carotenoides (CAR). Valores representam o valor médio para as réplicas experimentais
(n = 4 £ EP) e letras diferentes representam diferencgas estatisticas entre os tratamentos pelo teste de Newman-
Keuls.
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Figura 8. Analise de componentes principais baseado nos parametros fisiolégicos de Leucaena leucocephala
sob diferentes niveis hidricos em casa de vegetacdo, no maximo estresse.
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Figura 9. Andlise de componentes principais baseado nos parametros fisioldgicos de Leucaena leucocephala sob
diferentes niveis hidricos em casa de vegetacdo, apds a reidratacao.
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Tabela 1. Conectancia global (Cg) dos mddulos: Fotossintético (FS), Fotoquimico (FQ),
Osmotico (0OS), Antioxidante (AO), links entre modulos e a conectancia global total (Cgotal) da
rede fisiologica em Leucaena leucocephala para diferentes niveis hidricos no periodo do
maximo estresse. VValores com destaque (*) representam nivel de significancia p<0.05.
Moderado

Rede
FS
FS
FS
FS
FS
FS
FS
FS
FS
FS
FS

FS-0S
FS-0S
FS-0S
FS-0S
FS-0S
FS-0S
FS-0S
FS-0S
FS-0S
FS-0S
FS-0S
FS-0S
FS-0S
FS-0S
FS-0S
FS-0S
FS-0S
FS-0S
FS-0S
FS-0S
FS-0S
FS-0S

Correlacéo
gs-A
gs-E

gs-Chl/Car

Chla-A

ChlA-Chl/Car
Chlb-Chl/Car

Chilb-A
Chl/Car-A
E-Chl/Car

E-A
Chla-Chlb
E-Amido
E-PST
E-Prolina

E-CHR
gs-Amido

gs-PST
gs-Prolina

A-PST
A-Prolina
A-Amido

CHR-A

Chla-Amido
Chlb-Amido
Chl/Car-Amido

CHR-gs
PST-Chla
PST-Chlb

PST-Chl/Car
Prolina-Chl/Car

Chla-CHR
Chlb-CHR

Chl/Car-CHR

Controle

;
0,52
0,89
0,12
-0,14
0,96*
0,90
-0,25
0,02
-0,31
0,66
0,98*
-0,79
-0,65
-0,94
-0,96*
-0,48
-0,29
-0,88
-0,84
-0,85
-0,31
-0,43
0,74
0,66
0,82
-0,86
0,66
0,73
0,52
0,07
0,29
0,2
0.4

z
0,58
1,43
0,12
0,14
2,01
1,48
0,25
0,02
0,32
0,79
2,30
1,07
0,78
1,74
1,95
0,52
0,30
1,38
1,22
1,26
0,32
0,46
0,95
0,79
1,16
1,30
0,79
0,93
0,58
0,07
0,30
0,20
0,42

Leve
r
0,59
0,99*
-0,47
0,07
0,70
0,61
0,15
-0,38
-0,47
0,67
0,99*
-0,01
0,35
-0,98*
0,81
-0,10
0,26
-0,99*
0,68
-0,56
0,64
-0,97*
-0,61
-0,59
-0,49
-0,74
0,67
0,68
0,42
0,56
-0,25
-0,34
0,32

z
0,67
2,89
0,51
0,07
0,88
0,71
0,15
0,40
0,51
0,81
2,79
0,01
0,36
238
1,13
0,10
0,27
2,93
0,83
0,63
0,76
2,09
0,71
0,68
0,54
0,95
0,82
0,83
0,45
0,63
0,26
0,35
0,34

.
0,63
0,44
0,24
0,16
0,93
0,87
0,24
-0,13
0,62
-0,39
0,99%
0,24
0,55
0,05
1,00
-0,27
-0,28
-0,38
-0,85
-0,26
-0,63
0,92
-0,59
-0,54
-0,53
0,89
-0,25
-0,25
-0,11
0,75
0,39
0,50
0,86

z
0,75
0,47
0,24
0,16
1,69
1,31
0,24
0,13
0,72
0,42
2,48
0,24
0,62
0,05
3,88
0,28
0,29
0,41
1,25
0,27
0,74
1,56
0,67
0,60
0,59
1,43
0,25
0,25
0,11
0,96
0,42
0,55
1,31

Severo

)
-0,88
0,88
-0,10
0,39
0,08*
0,97*
0,19
0,29
0,30
0,81
0,08*
-0,18
0,89
-0,53
0,18
-0,60
1,00*
-0,86
-0,90
0,63
0,63
0,32
0,93
0,86
0,84
-0,67
-0,26
-0,10
-0,10
0,37
0,42
0,41
0,24

yd
1,38
1,38
0,10
0,41
2,30
213
0,20
0,30
0,31
1,12
227
0,18
1,43
0,59
0,18
0,70
3,83
1,29
1,46
0,74
0,73
0,33
1,64
1,29
1,22
0,81
0,27
0,10
0,10
0,39
0,44
0,43
0,24




Tabela 1. Continuacao

Rede
FQ
FQ
FQ
FQ
FQ
FQ

FS-FQ
FS-FQ
FS-FQ
FS-FQ
FS-FQ
FS-FQ
FS-FQ
FS-FQ
FS-FQ
FS-FQ
FS-FQ
FS-FQ
FS-FQ
FS-FQ
FS-FQ
FS-FQ
FS-FQ
FQ-OS
FQ-OS
FQ-OS
FQ-OS
FQ-OS
FQ-OS
FQ-OS
FQ-OS
FQ-OS
FQ-OS
FQ-OS

Correlacéo
FvFm-Fv'/Fm'
ETR-Fv/Fm
ETR-FV/Fm'
qP-Fv/Fm
qP-FV'/Fm’

qP-ETR
A-ETR
gs-qP
gs-Fv'/Fm
gs-ETR
E-Fv/Fm
E-Fv/Fm'
E-qP
E-ETR
A-Fv/Fm
A-Fv/Fm'
gqP-A
chl/car-Fv/Fm
Fv'/Fm'-Chla
Fv'/Fm'-Chib
Fv'/Fm'-Chl/car
qP-Chl/Car
ETR-Chl/Car
FvFm-Amido
Fv/Fm-PST
Fv/Fm-CHR
Fv/Fm-Prolina

Fv'/Fm'-amido
Fv'/Fm'-CHR
Fv'/Fm'-Prolina
FV'/Fm'-PST
NPQ-PST
NPQ-Prolina
NPQ-CST

Controle
r Z

0,16 0,16
0,48 0,53
0,67 0,80
0,52 0,58
0,48 0,52
0,97* 2,17
042 0,44

0,2 0,20
0,04 0,04
0,18 0,18
-0,37 0,39
039 041

0,6 0,69
061 0,71
-0,41 0,44
0,83 1,19
0,24 0,24
-0,77 1,02
-0,58 0,66
-0,7 0,87
-0,38 0,40
-095 1,83
-09 147
-0,26 0,27
-0,12 0,12
0,27 0,28
0,55 0,62
-0,38 0,40
-0,18 0,18
-0,52 0,58
-094 1,74
-0,43 0,46
-09 147
0,43 0,45

-0,66
0,63
0,99*
0,58
0,99*
1,00*
0,24
0,64
0,54
0,63
-0,16
0,50
0,61
0,59
0,81
-0,16
0,32
-0,55
-0,61
-0,52
-0,96*
-0,96*
-0,94
-0,16
-0,98*
0,57
-0,02
0,24
-0,20
-0,63
-0,54
-0,33
0,84
-0,98*

0,80
0,75
2,87
0,67
2,66

3,17
0,25
0,76
0,60
0,74
0,16
0,56
0,72
0,68
1,13
0,16
0,33
0,62
0,71
0,57
1,97
1,96
1,77
0,16
2,32
0,02
0,24
0,24
0,21
0,61
0,73
0,34
1,23
2,26

Moderado
r Z

-0,64 0,76
0,33 0,35
0,77 1,03
-0,69 0,85
-0,25 0,25
0,42 045
0,17 0,17
0,46 0,50
0,44 0,47
0,73 0,94
082 1,17
1,00* 5,32
-0,24 0,25
0,78 1,04
0,82 1,15
0,65 0,78
0,80 1,09
0,09 0,09
0,64 0,76
0,67 0,81
061 0,71
0,41 0,43
0,82 1,16
0,73 0,94
0,86 1,30
-0,20 0,20
-0,39 041
0,25 0,25
0,00 0,00
0,04 0,04
0,55 0,62
-0,49 0,53
-0,54 0,60
0,60 0,69
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Severo
r Z
0,50 0,55
084 1,22
094 1,72
0,57 0,64
0,62 0,73
0,83 1,20
-0,44 0,48
0,13 0,13
0,63 0,74
0,39 041
0,99* 2,92
092 1,57
0,49 0,54
0,78 1,04
0,80 1,09
0,58 0,66
-0,44 0,48
0,38 0,40
054 0,61
0,69 0,85
0,64 0,76
0,33 0,34
0,67 0,82
-0,08 0,08
084 1,22
-0,25 0,25
-0,44 0,47
0,22 0,23
-0,07 0,07
-0,20 0,20
0,64 0,76
0,62 0,72
-0,52 0,57
-0,30 0,31
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Rede
FQ-OS
FQ-OS
FQ-OS
FQ-OS
FQ-OS
FQ-OS
FQ-OS
FQ-OS

0S
0S
0S
0S

0S

0S

0S
FQ-AO
FS-AO
FS-AO
FS-AO
FS-FQ
FS-FQ
FS-FQ
FS-FQ
FS-FQ
FS-FQ
FS-FQ
FS-FQ
FS-FQ
FS-FQ
FQ-AO
FQ-AO
FQ-AO

Correlacéo
gP-amido
qP-PST
gP-Prolina
gP-CHR
ETR-PST
ETR-Prolina
ETR-amido
ETR-CHR

Amido-PST
CHR-Amido
Amido-Prolina

PST-Prolina

PST-CHR
AA-Prolina
Prolina-CHR
Car-NPQ
E-APX
A-APX
gs-APX
Chla-Car
Chla-MDA
Chla-H202
Chla-APX
Chlb-CAR
Chlb-MDA
Chlb-APX
Chlb-H202
Chl/Car-MDA
Chl/Car-APX
FVv'/Fm'-APX
gP-APX
ETR-APX

Controle

:
-0,95*
-0,69
-0,39
-0,66
-0,83
-0,46
-0,91
-0,61
0,65
0,85
0,58
0,7
05
0,35
0,82
0,29
-0,23
-0,72
-0,41
0,89
0,01
0,13
-0,56
0,96*
0,02
-0,44
0,07
-0,01
-0,71
08
05
0,34

z
1,83
0,85
0,41
0,79
1,19
0,50
1,53
0,71
0,78
1,27
0,66
0,87
0,55
0,37
1,16
0,29
0,23
0,91
0,44
1,42
0,01
0,13
0,63
1,95
0,02
0,47
0,07
0,01
0,89
1,10
0,55
0,35

Leve
r

0,26
-0,42
-0,72
-0,33
-0,48
-0,71
0,19
-0,27
-0,80
-0,44
0,18
0,55
-0,52
-0,67
0,56
-0,29
0,98*
0,79
0,95*
0,92
-0,70
0,75
0,35
0,96*
-0,76
0,46
0,75
-0,08
-0,38
0,38
0,50
0,47

y4
0,26
0,45
0,90
0,35
0,52
0,88
0,19
0,28
1,11
0,47
0,18
0,62
0,58
0,81
0,64
0,30
2,27
1,07
1,84
1,57
0,86
0,97
0,37
1,93
1,01
0,50
0,97
0,08
0,40
0,40
0,55
0,50

Moderado

.
-0,97*
-0,94
0,36
0,71
-0,10
0,25
-0,40
0,49
0,92
-0,51
-0,10
-0,65
0,19
-0,84
0,60
-0,43
0,37
-0,02
0,11
0,95
-0,85
-0,08*
0,86
0,98*
-0,92
0,77
-0,94
-0,61
0,96*
0,36
0,56
0,68

z
2,05
1,76
0,38
0,89
0,10
0,25
0,42
0,53
1,61
0,57
0,10
0,78
0,19
1,21
0,70
0,47
0,38
0,02
0,11
1,78
1,25
2,42
1,31
2,31
1,61
1,02
1,76
0,70
1,91
0,37
0,64
0,83
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Severo

r
0,33
0,17
0,38
0,64
0,41
0,42
0,12
0,28
0,94
0,65
0,84
0,75

0,96*

0,98*
-0,83
-0,04

-0,96*
0,62
-0,79
0,87
-0,18
-0,21
-0,38
0,85
0,00
-0,53
-0,05
-0,02
-0,52

-0,96*
-0,43
-0,81

z
0,34
0,17
0,40
0,76
0,44
0,44
0,12
0,28
1,76
0,77
1,22
0,97
1,95
2,28
1,18
0,04
2,01
0,73
1,06
1,35
0,18
0,21
0,40
1,26
0,00
0,58
0,05
0,02
0,58
1,99
0,46
1,14
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Controle Moderado Severo
Rede Correlagdo r 4 r y4 r 4
0OS-AO CST-H20- 0,23 023 -041 044 -0,14 014 050 0,56
OS-AO  Amido-MDA -056 063 004 004 046 050 -051 0,57
0OS-AO Amido-APX -0,37 039 009 009 -0,71 0,88 -0,02 0,02
0OS-AO PST-APX 0,23 023 052 058 -033 034 -0,79 1,08
0OS-AO PST-H20> -062 0,73 002 002 029 029 026 0,26
0OS-AO PST-MDA -058 066 -082 1,17 030 0,31 0,99* 2,93
0OS-AO Prolina-APX 053 059 -093 163 087 134 045 048
OS-AO H202-CHR -062 0,73 021 022 -029 030 049 054
0S-AO CHR-CAT -05 055 -0,75 097 -057 065 0,01 0,01
0OS-AO MDA-CHR -086 129 086 1,31 -0,77 1,01 -0,57 0,65
0OS-AO CHR - APX -001 001 -091 151 005 005 033 0,35
AO Car-MDA 0,12 012 -087 1,33 -097* 208 -044 047
AO CAT-H20, -0,08 0,08 -0,32 033 -062 0,72 041 043
AO CAT - APX 065 078 080 110 0,79 106 0,62 0,72
AO Car-H20> 0,07 o007 070 o087 -089 140 0,11 0,11
AO MDA-APX -050 055 -0,88 139 -049 054 -084 1,23
AO CAT-MDA 0,13 013 -045 049 0,02 0,02 -012 0,12
Cors 0,86 0,94 0,78 1,08
Corq 0,79 1,82 0,61 1,01
Cgos 0,81 0,63 0,74 1,45
Cgao 0,29 0,92 0,97 0,51
Cgrotal 0,70 0,85 0,81 0,78
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Tabela 2. Conectancias globais (Cg) dos modulos: Fotossintético (FS), Fotoquimico (FQ),
Osmotico (0OS), Antioxidante (AO), links entre modulos e a conectancia global total (Cgotal) da
rede fisiologica em Leucaena leucocephala para diferentes niveis hidricos ap6s a reidratacéo.
Valores com destaque (*) representam nivel de significancia p<0.05.

Controle Leve Moderado Severo
REDE Correlagdes r Z y4 r Z r Z
FS gs-E 0,88 1,38 0,95* 187 095 1,87 0,99* 2,65
FS Chla-Chl b 094 176 087 134 094 176 038 041
FS-OS E-PST -0,19 020 -093 164 -093 164 -042 044
FS-0OS gs-CST -093 162 022 023 -093 162 0,03 0,03
FS-AO E-MDA 084 121 0,74 09 024 024 0,9* 185

FQ Fv/Fm-Fv/Fm' 0,77 101 096 195 096* 195 090 1,49
FQ ETR-Fv/Fm 017 017 09 192 096* 192 0,99* 2,65
FQ ETR-FV/Fm'" -0,37 0,39 1,00 490 1,00+ 49 088 1,36
FQ gP-ETR 094 1,77 1,00* 327 100 327 0,08 0,08
FS-FQ Chla-CAR 084* 121 028 029 028 029 -0,79 1,06
FS-FQ Chlb-CAR 09 201 045 049 045 049 -0,04 0,04

0S PST-Prolina 0,07 007 0,74 09 0,74 09 069 0,86
(ON) CST-PST -011 o011 o067 082 -011 0,11 -0,73 0,93
(ON) ALT-Prolina 09 18 045 049 045 049 065 0,78
(ON) ALT-PST -024 025 016 016 -024 025 048 0,53
(ON) ALT-CST -050 0,55 099 275 -050 05 -0,73 0,93

OS-AO  Amido-MDA 069 085 -0552 058 -052 058 -002 0,02
OS-AO  Prolina-CAT -046 050 027 027 -019 0,19 -0,97* 2,08

AO CAT-APX -034 03 -0,72 09 -0,72 09 067 0,82
Cors 1,57 1,61 1,82 1,53
Corq 0,83 3,01 3,01 1,39
Cgos 0,55 1,03 0,47 0,81
Cgao 0,35 0,90 0,90 0,82

CgTotaI 0,90 1,36 1,26 1,00




