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  seguir	
  em	
  frente	
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  pessoa	
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  Obrigado	
  pelo	
  bem	
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  você	
  me	
  faz,	
  e	
  por	
  completar	
  a	
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  vida.	
  

	
   Aos	
  meus	
   grandes	
   amigos	
  Geraldo	
  Menezes,	
   Jaqueline	
  Batista,	
   Laura	
  Branco	
  e	
  

Victor	
   Gomes	
   que,	
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   estão	
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que	
   vocês	
  me	
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   por	
   tudo	
  que	
   vocês	
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   pelo	
   que	
   vocês	
   representam,	
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apoio,	
  pelo	
  carinho	
  e	
  pela	
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  muito	
  obrigado.	
  	
  

	
   Aos	
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   amigos	
   do	
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   em	
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   Moreno,	
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   Carniel,	
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Moraes,	
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   Guilherme	
   Alleoni,	
   Guilherme	
   Barbosa,	
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   Geraldo	
  Menezes,	
   Guilherme	
   Alleoni,	
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  Mateus	
  Milani	
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  Costa,	
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  me	
  ensinarem	
  

a	
  viver	
  em	
  comunidade,	
  me	
  fazendo	
  ser	
  uma	
  pessoa	
  melhor,	
  obrigado.	
  

	
   Aos	
   meus	
   colegas	
   de	
   laboratório	
   e	
   pesquisa,	
   em	
   especial	
   Ana	
   Muller,	
   André	
  

Scatigna,	
  Anna	
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  Caio	
  de	
  Migueli,	
  Cleiton	
  Eller,	
  Daniela	
  Almenara,	
  Gabriel	
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  Teodoro,	
  Gustavo	
  Shimizu,	
  Hugo	
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  eu	
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  cada	
  momento	
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  passo	
  ao	
  lado	
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  incrível	
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  felicidade.	
  

	
   Ao	
   Programa	
   de	
   Pós	
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  Estadual	
  de	
  Campinas,	
  pela	
  

educação	
   que	
   me	
   foi	
   dada,	
   por	
   todas	
   as	
   oportunidades	
   e	
   pela	
   infraestrutura,	
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obrigado.	
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  também	
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  todos	
  os	
  professores	
  e	
  aos	
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forma,	
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  da	
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  à	
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  financiamento	
  desse	
  e	
  de	
  outros	
  estudos.	
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(Caenorhabditis	
   elegans)	
   em	
   apenas	
   24h,	
   e	
   15%	
   em	
   48h	
   em	
   um	
   experimento	
   com	
  

isótopos	
  estáveis.	
  Para	
  avaliar	
  o	
  balanço	
  energético	
  dessa	
  espécie,	
  analisamos	
  de	
  que	
  

forma	
  características	
   foliares	
  associadas	
  aos	
  processos	
  de	
   fotossíntese	
  e	
   respiração	
  se	
  

correlacionam.	
   De	
  maneira	
   geral,	
   encontramos	
   forte	
   correlação	
   entre	
   as	
   capacidades	
  

fotossintéticas	
   (Aarea	
   e	
   Amass)	
   e	
   os	
   valores	
   de	
   LMA	
   (quantidade	
   de	
   massa	
   seca	
   por	
  

unidade	
  de	
  área	
   foliar)	
  para	
  as	
  espécies	
  não	
  carnívoras,	
  com	
  um	
  claro	
  distanciamento	
  

dos	
   indivíduos	
   de	
   P.	
  minensis,	
   que	
   apresentaram	
   taxas	
   fotossintéticas	
   extremamente	
  

baixas.	
   Quanto	
   às	
   correlações	
   entre	
   os	
   conteúdos	
   de	
   nitrogênio	
   e	
   de	
   fósforo	
   com	
   as	
  

capacidades	
  fotossintéticas,	
  vimos	
  que	
  os	
  indivíduos	
  de	
  P.	
  minensis	
  apresentaram	
  taxas	
  

fotossintéticas	
  extremamente	
  baixas	
  para	
  os	
  valores	
  desses	
  dois	
  nutrientes	
  e,	
  embora	
  

uma	
   tendência	
   possa	
   ser	
   observada,	
   não	
   observamos	
   correlações	
   entre	
   capacidades	
  

fotossintéticas	
   e	
   os	
   conteúdos	
   foliares	
   de	
   nitrogênio	
   e	
   fósforo.	
   Por	
   fim,	
   conseguimos	
  

determinar	
  conclusivamente	
  a	
  natureza	
  carnívora	
  de	
  P.	
  minensis,	
  assim	
  como	
  pudemos	
  

posicionar	
  essa	
  espécie	
  ao	
   longo	
  do	
  espectro	
  de	
  economia	
  foliar,	
   tanto	
  de	
  forma	
  local	
  

quanto	
  em	
  uma	
  escala	
   global.	
  Nossos	
   resultados	
   ilustram	
  o	
  quanto	
  ainda	
  há	
  para	
   ser	
  

descoberto	
  quanto	
  à	
  origem,	
  à	
  distribuição	
  e	
  à	
  frequência	
  da	
  síndrome	
  da	
  carnivoria.	
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elegans)	
  in	
  24h,	
  and	
  15%	
  in	
  48h	
  in	
  an	
  experiment	
  with	
  stable	
  isotopes.	
  To	
  evaluate	
  the	
  

energy	
  balance	
  of	
  this	
  species,	
  we	
  analyzed	
  correlations	
  between	
  leaf	
  traits	
  associated	
  

with	
   the	
  processes	
  of	
  photosynthesis	
   and	
   respiration.	
  Generally	
   speaking,	
  we	
   found	
  a	
  

strong	
   correlation	
  between	
   the	
  photosynthetic	
   capacity	
   (Amass	
   and	
  Aarea)	
   and	
   the	
   LMA	
  

(leaf	
  mass	
  per	
  area)	
  values	
  for	
  neighboring	
  non-­‐carnivorous	
  plants,	
  with	
  a	
  distancing	
  of	
  

P.	
   minensis	
   individuals,	
   which	
   showed	
   very	
   low	
   photosynthetic	
   rates.	
   Regarding	
   the	
  

correlations	
   between	
   the	
   contents	
   of	
   nitrogen	
   and	
   phosphorus	
   with	
   photosynthetic	
  

capacities,	
   we	
   observed	
   that	
   the	
   individuals	
   of	
   P.	
   minensis	
   showed	
   extremely	
   low	
  

photosynthetic	
   rates	
   for	
   their	
  nutrient	
   concentrations	
  and,	
  although	
  a	
   tendency	
  could	
  

be	
   observed,	
   there	
   is	
   no	
   correlation	
   between	
   photosynthetic	
   capacity	
   and	
   the	
   foliar	
  

contents	
   of	
   nitrogen	
   and	
   phosphorus.	
   Finally,	
   we	
   have	
   conclusively	
   determined	
   the	
  

carnivorous	
  nature	
  of	
  P.	
  minensis	
  and	
  we	
  placed	
  this	
  species	
  along	
  the	
   leaf	
  economics	
  

spectrum,	
  both	
  in	
  local	
  and	
  global	
  scale.	
  Our	
  results	
  illustrate	
  how	
  much	
  there	
  is	
  still	
  to	
  

be	
  discovered	
  about	
  the	
  origin,	
  distribution	
  and	
  frequency	
  of	
  the	
  carnivorous	
  syndrome.	
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moleculares	
  e	
  estudos	
  filogenéticos	
  modernos	
  vêm	
  cada	
  vez	
  mais	
  dando	
  suporte	
  a	
  ideia	
  

de	
  uma	
  origem	
  polifilética	
  para	
  esse	
  hábito	
  em	
  plantas	
  (Ellison,	
  2001).	
  

A	
   evolução	
  múltipla	
   e	
   independente	
   da	
   síndrome	
   da	
   carnivoria	
   em	
   diferentes	
  

grupos	
   de	
   plantas	
   sugere	
   que	
   tal	
   característica	
   deva	
   ser	
   uma	
   adaptação	
   às	
   condições	
  

desfavoráveis	
   dos	
   ambientes	
   onde	
   tais	
   espécies	
   ocorrem,	
   principalmente	
   às	
   baixas	
  

disponibilidades	
   de	
   nutrientes	
   (Adamec,	
   1997).	
   Givnish	
   propôs	
   um	
   modelo	
   geral	
   de	
  

custo-­‐benefício	
   para	
   explicar	
   a	
   evolução	
   da	
   carnivoria	
   no	
   qual	
   sugere	
   que	
   exista	
   um	
  

trade-­‐off	
   entre	
   o	
   custo	
   fotossintético	
   associado	
   à	
   síntese	
   das	
   diversas	
   estruturas	
   de	
  

carnivoria	
   (custo	
  marginal)	
  e	
  o	
  benefício	
   fotossintético	
  associado	
  à	
  aquisição	
  adicional	
  

de	
   nutrientes	
   por	
   essas	
   estruturas	
   (benefício	
  marginal).	
   Desse	
   ponto,	
   a	
   carnivoria	
   irá	
  

evoluir	
  se	
  os	
  benefícios	
  fotossintéticos	
  excederem	
  os	
  custos	
  associados	
  (Ellison,	
  2006).	
  	
  

O	
  modelo	
  de	
  Givnish,	
  ademais,	
  faz	
  três	
  previsões.	
  A	
  primeira	
  é	
  que	
  plantas	
  com	
  

investimentos	
  em	
  estruturas	
  de	
  carnivoria	
  devem	
  apresentar	
  uma	
  vantagem	
  energética	
  

quando	
   ”competindo”	
   com	
   outras	
   plantas,	
   não	
   carnívoras	
   (Givnish	
   et	
   al.	
   1984).	
   Em	
  

segundo	
   lugar,	
   o	
   benefício	
   energético	
   primário	
   da	
   carnivoria	
   será	
   ou	
  um	
  aumento	
  na	
  

taxa	
   fotossintética	
   por	
   unidade	
   de	
   massa	
   foliar,	
   ou	
   um	
   aumento	
   na	
   quantidade	
   de	
  

massa	
  foliar	
  total	
  suportada	
  pela	
  planta	
  (Givnish	
  et	
  al.	
  1984).	
  Por	
  fim,	
  o	
  modelo	
  prevê	
  

que,	
  com	
  o	
  aumento	
  do	
  investimento	
  em	
  estruturas	
  de	
  carnivoria,	
  o	
  benefício	
  marginal	
  

da	
  carnivoria	
  deverá	
  decrescer	
  e	
  o	
  benefício	
  absoluto	
  deverá	
  atingir	
  um	
  platô	
  conforme	
  

outros	
  fatores,	
  não	
  associados	
  à	
  disponibilidade	
  de	
  nutrientes,	
  passem	
  a	
  limitar	
  as	
  taxas	
  

fotossintéticas	
  (Givnish	
  et	
  al.	
  1984).	
  O	
  primeiro	
  e	
  o	
  terceiro	
  aspecto	
  são	
  especialmente	
  

interessantes,	
   pois	
   é	
   a	
   partir	
   deles	
   que	
   nós	
   chegamos	
   à	
   generalização	
   do	
  modelo	
   de	
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Givnish,	
   que	
   postula	
   que,	
   em	
   ambientes	
   pobres	
   em	
  nutrientes,	
  mas	
   nos	
   quais	
   nem	
  a	
  

luminosidade	
   nem	
   a	
   disponibilidade	
   de	
   água	
   sejam	
   limitantes,	
   as	
   espécies	
   carnívoras	
  

devam	
   apresentar	
   certa	
   vantagem	
   energética	
   quando	
   ”competindo”	
   com	
  plantas	
   não	
  

carnívoras	
  (Ellison,	
  2006).	
  	
  

O	
  modelo	
  proposto	
  por	
  Givnish	
  foi,	
  algum	
  tempo	
  depois,	
  ampliado	
  por	
  Benzing,	
  

que	
   permitiu	
   trade-­‐offs	
  específicos	
   entre	
   umidade,	
   luminosidade	
   e	
   disponibilidade	
   de	
  

nutrientes	
  advindos	
  de	
  serapilheira	
  (Benzing,	
  2000	
  apud	
  Ellison,	
  2006).	
  Dessa	
  forma,	
  a	
  

existência	
   de	
   carnivoria	
   em	
   diferentes	
   regimes	
   de	
   luminosidade	
   e	
   disponibilidade	
   de	
  

água	
   pôde,	
   finalmente,	
   ser	
   explicada,	
   dado	
   os	
   possíveis	
   trade-­‐offs	
  entre	
   os	
   três	
   eixos	
  

estabelecidos	
  pelo	
  autor	
  (Ellison	
  et	
  al.	
  2001;	
  Ellison	
  et	
  al.	
  2006).	
  

Diversos	
   estudos	
   se	
   esforçaram	
   em	
   determinar	
   se,	
   de	
   fato,	
   o	
   crescimento	
   de	
  

plantas	
   carnívoras	
   é	
   afetado	
   de	
   forma	
   positiva	
   pela	
   obtenção	
   adicional	
   de	
   nutrientes	
  

através	
   das	
   estruturas	
   de	
   carnivoria.	
   Uma	
   meta-­‐análise	
   desses	
   trabalhos	
   indicou	
   a	
  

existência	
   de	
   um	
   efeito	
   positivo	
   da	
   adição	
   de	
   presas	
   no	
   crescimento	
   dessas	
   plantas	
  

(Ellison,	
  2006).	
  No	
  entanto,	
  o	
  mesmo	
  não	
  foi	
  verificado	
  para	
  a	
  adição	
  de	
  nutrientes	
  no	
  

solo,	
  nem	
  para	
  a	
   interação	
  entre	
  adição	
  de	
  nutrientes	
  no	
  solo	
  e	
  presas	
  (Ellison,	
  2006).	
  

Dessa	
   forma,	
  entende-­‐se	
  que	
  os	
  nutrientes	
  adicionais	
   -­‐	
  obtidos	
  através	
  da	
  carnivoria	
   -­‐	
  

são	
  menos	
  valiosos	
  quando	
  a	
  planta	
  está	
  crescendo	
  em	
  solos	
  relativamente	
  mais	
  ricos	
  

(Aldenius	
  et	
  al.	
  1983;	
  Karlsson,	
  1991).	
  Contudo,	
  ainda	
  é	
  importante	
  ressaltar	
  que	
  esses	
  

estudos	
  só	
  apresentam	
  evidências	
  indiretas	
  do	
  modelo	
  de	
  custo-­‐benefício,	
  uma	
  vez	
  que	
  

Givnish	
  (1984)	
  expressa	
  os	
  benefícios	
  da	
  carnivoria	
  em	
  termos	
  de	
  taxas	
  fotossintéticas,	
  

e	
  não	
  em	
  termos	
  de	
  crescimento	
  (Pavlovic	
  et	
  al.	
  2009).	
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As	
   plantas	
   carnívoras	
   situam-­‐se	
   ao	
   longo	
   de	
   um	
   gradiente	
   que	
   varia	
   de	
   quase	
  

completa	
  dependência	
  até	
  certa	
  independência	
  dos	
  nutrientes	
  obtidos	
  diretamente	
  por	
  

carnivoria	
  na	
  determinação	
  de	
  crescimento,	
  ocorrência	
  natural	
  e	
  propagação	
  (Adamec,	
  

1997).	
  De	
  maneira	
  geral,	
  a	
  dependência	
  de	
  nutrientes	
  derivados	
  de	
  carnivoria	
  aumenta	
  

conforme	
  as	
  estruturas	
  de	
  captura	
  de	
  presas	
  se	
  tornam	
  mais	
  elaboradas	
   (Ellison	
  et	
  al.	
  

2001).	
  No	
  mais,	
  existem	
  variações	
  significativas	
  ao	
  longo	
  do	
  ano	
  quanto	
  à	
  contribuição	
  

relativa	
  dos	
  nutrientes	
  derivados	
  de	
  presas	
  para	
  as	
  plantas	
  carnívoras	
  (Friday,	
  1992).	
  

Os	
  processos	
  fisiológicos	
  e	
  o	
  crescimento	
  das	
  plantas	
  podem	
  ser	
  limitados	
  tanto	
  

pelas	
  concentrações	
  absolutas	
  dos	
  nutrientes	
  disponíveis,	
  quanto	
  pelas	
  concentrações	
  

relativas	
  (Aerts	
  et	
  al.	
  2000).	
  Givnish	
  deixa	
  claro	
  em	
  seus	
  estudos	
  que	
  as	
  disponibilidades	
  

de	
  nitrogênio,	
  de	
  fósforo	
  e	
  de	
  potássio	
  podem	
  afetar	
  as	
  taxas	
  fotossintéticas	
  de	
  plantas	
  

carnívoras	
  (Givnish	
  et	
  al.	
  1984)	
  e,	
  embora	
  praticamente	
  todos	
  os	
  estudos	
  subsequentes	
  

assumam	
  que	
  o	
  nitrogênio	
  seja	
  o	
  principal	
  nutriente	
  obtido	
  através	
  da	
  carnivoria,	
  alguns	
  

estudos	
  sugerem	
  uma	
  preferência	
  pela	
  absorção	
  de	
  fósforo	
  em	
  determinadas	
  espécies	
  

(Wakefield	
  et	
  al.	
  2005).	
  

Os	
  estudos	
  de	
  Wakefield	
  e	
  colaboradores	
  (2005),	
  assim	
  como	
  outros	
  nos	
  quais	
  o	
  

foco	
  volta-­‐se	
  ao	
  fósforo	
  como	
  principal	
  nutriente	
  obtido	
  através	
  da	
  carnivoria	
  (Chandler	
  

et	
  al.	
  1976;	
  Stewart	
  et	
  al.	
  1993),	
  são	
  particularmente	
  interessantes,	
  uma	
  vez	
  que	
  podem	
  

ajudar	
  a	
  elucidar	
  diversos	
  pontos	
  obscuros	
  acerca	
  da	
  evolução	
  das	
  plantas	
  carnívoras,	
  

principalmente	
  ao	
  estudarmos	
  os	
  padrões	
  de	
  distribuição	
  dessas	
  plantas	
  em	
  ambientes	
  

conhecidamente	
  pobres	
  quanto	
  a	
  esse	
  nutriente,	
  como	
  os	
  campos	
  rupestres.	
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subterrâneos,	
  folhas	
  orbiculares	
  usualmente	
  peltadas	
  e	
  situadas	
  na	
  superfície	
  do	
  solo	
  ou	
  

imediatamente	
   abaixo	
   desse.	
  Quanto	
   às	
   flores,	
   elas	
   se	
   localizam	
   em	
  pedúnculos	
   que,	
  

por	
  sua	
  vez,	
  não	
  apresentam	
  folhas;	
  o	
  cálice	
  é	
  relativamente	
  profundo	
  e	
  composto	
  por	
  

cinco	
  lobos	
  sub-­‐iguais	
  e	
  os	
  estames	
  são	
  inclusos	
  no	
  tubo	
  da	
  corola	
  (Fritsch	
  et	
  al.	
  2007).	
  	
  

	
  

	
  

Fig.	
  01.	
  Philcoxia	
  minensis	
  em	
  seu	
  hábitat	
  natural	
  na	
  Serra	
  do	
  Cabral,	
  Joaquím	
  Felício,	
  MG,	
  Brasil.	
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A	
  presença	
  de	
   folhas	
  peltadas,	
   característica	
  de	
   todas	
  as	
  espécies	
  de	
  Philcoxia,	
  

tornam	
   o	
   gênero	
   quase	
   único	
   na	
   família	
   Plantaginaceae	
   (Taylor	
   et	
   al.	
   2000).	
   Embora	
  

extremamente	
   raro,	
   esse	
   traço	
   foliar	
   já	
   foi	
   descrito	
  em	
  Apocynaceae,	
  Asclepiadaceae,	
  

Gesneriaceae,	
   Lentibulariaceae	
   e	
   Pedaliaceae.	
   Outra	
   característica	
  muito	
   interessante	
  

também	
  foi	
  observada	
  em	
  P.	
  goiasensis:	
  a	
  vernação	
  foliar	
  é,	
  aparentemente,	
  circinada,	
  

um	
  atributo	
   incomum	
  em	
  fanerógamas,	
  embora	
  constante	
  em	
  algumas	
  famílias,	
  como	
  

Lentibulariaceae	
  e	
  a	
  pouco	
  aparentada	
  Droseraceae	
  (Taylor	
  et	
  al.	
  2000).	
  Pesquisadores	
  

notaram,	
  ainda,	
   a	
  presença	
  de	
  numerosas	
  glândulas	
  na	
   superfície	
   superior	
  das	
   folhas,	
  

similares	
  àquelas	
  encontradas	
  em	
  algumas	
  famílias	
  de	
  plantas	
  carnívoras	
  (Fritsch	
  et	
  al.	
  

2007;	
  Taylor	
  et	
  al.	
  2000).	
  

Características	
   como	
   essas	
   já	
   seriam	
  mais	
   do	
   que	
   suficientes	
   para	
   elevar	
   esse	
  

gênero	
   ao	
   patamar	
   das	
   plantas	
   “ímpares”,	
   daquelas	
   que	
   apresentam	
   especializações	
  

altamente	
   singulares.	
   Contudo,	
   com	
   cada	
   olhar	
   esmiuçado	
   que	
   lançamos	
   sobre	
   essas	
  

plantas,	
   mais	
   peculiaridades	
   são	
   encontradas;	
   a	
   presença	
   de	
   vermes	
   nematódeos	
   na	
  

superfície	
  das	
   folhas	
  de	
  P.	
  minensis	
   (Fritsch	
  et	
  al.	
  2007)	
  é	
   somente	
  mais	
  um	
  exemplo.	
  

Dessa	
  maneira,	
  era	
   somente	
  de	
   se	
  esperar	
  que	
   surgissem	
  questionamentos	
  acerca	
  da	
  

fisiologia	
   e	
  da	
  evolução	
  dessas	
  plantas.	
  As	
  primeiras	
   ideias	
   foram	
  propostas	
  no	
  artigo	
  

original	
  em	
  que	
  esse	
  gênero	
  é	
  descrito	
  (Taylor	
  et	
  al.	
  2000),	
  no	
  qual	
  os	
  autores	
  sugerem	
  

uma	
   similaridade	
   geral,	
   aparentemente	
   convergente,	
   entre	
   as	
   espécies	
   de	
  Philcoxia	
   e	
  

alguns	
  membros	
  das	
  famílias	
  Droseraceae	
  e	
  Lentibulariaceae,	
  especialmente	
  devido	
  às	
  

abundantes	
  glândulas	
  na	
  superfície	
  superior	
  das	
  folhas	
  e	
  à	
  suposta	
  vernação	
  circinada.	
  

Os	
  ambientes	
  onde	
  tais	
  plantas	
  ocorrem,	
  abertos,	
  pobres	
  em	
  nutrientes	
  e	
  propensos	
  a	
  





	
   24	
  

a	
  evolução	
  dessa	
  síndrome	
  em	
  Philcoxia	
  -­‐	
  assim	
  como	
  em	
  todas	
  as	
  plantas	
  carnívoras.	
  

Dessa	
  forma,	
  e	
  observando	
  o	
  fato	
  de	
  que	
  praticamente	
  não	
  existem	
  estudos	
  avaliando	
  

os	
  custos	
  e	
  os	
  benefícios	
  da	
  carnivoria	
  no	
  contexto	
  originalmente	
  proposto	
  por	
  Givnish	
  

em	
  1984,	
  decidimos	
  conduzir	
  um	
  conjunto	
  de	
  experimentos	
  para	
  determinar	
  quais	
  são	
  

esses	
  custos	
  e	
  benefícios	
  -­‐	
  em	
  termos	
  de	
  eficiência	
  fotossintética	
  -­‐	
  em	
  P.	
  minensis.	
  De	
  

forma	
   geral,	
  Philcoxia	
   constitui	
   um	
  excelente	
   estudo	
  de	
   caso	
   acerca	
   de	
   angiospermas	
  

que	
  evoluíram	
  em	
  ambientes	
  geologicamente	
  antigos	
  e	
  pobres	
  em	
  nutrientes,	
  e	
  várias	
  

questões	
  sobre	
  a	
  ecologia	
  e	
  a	
  evolução	
  dessa	
  espécie,	
  ainda	
  sem	
  respostas	
  definitivas,	
  

serão	
  investigadas	
  nessa	
  dissertação	
  de	
  mestrado.	
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morfologias	
   similares	
   às	
   de	
   espécies	
   carnívoras,	
   especialmente	
   um	
   sistema	
   radicular	
  

pouco	
   desenvolvido	
   e	
   sem	
   associações	
   micorrízicas,	
   folhas	
   peltadas	
   e	
   dobradas	
   na	
  

nervura	
   quando	
   imaturas,	
   glândulas	
   capitadas	
   na	
   superfície	
   superior	
   das	
   folhas	
   e	
  

inflorescências	
  sem	
  folhas	
  (Ellison,	
  2009;	
  Taylor,	
  2000;	
  Fritsch,	
  2007;	
  Givnish,	
  1989).	
  Um	
  

traço	
  adicional	
  marcante	
  de	
  Philcoxia	
  é	
  o	
  posicionamento	
  de	
  muitas	
  de	
  suas	
  pequenas	
  

folhas	
   (0.5	
   -­‐	
   1.5mm	
  de	
  diâmetro	
  da	
   lâmina)	
   sob	
   a	
   superfície	
   da	
   areia	
   branca	
  onde	
   as	
  

plantas	
   ocorrem.	
  No	
   caso,	
   as	
   glândulas	
   capitadas	
   produzem	
   substancias	
   adesivas	
   que	
  

prendem	
  fortemente	
  grãos	
  de	
  areia	
  às	
  folhas.	
  

	
   Para	
  poder	
  ser	
  considerada	
  carnívora,	
  uma	
  planta	
  deve	
  ser	
  capaz	
  de	
  absorver	
  os	
  

nutrientes	
   de	
   animais	
   presos	
   a	
   superfície	
   de	
   suas	
   folhas,	
   além	
   de	
   apresentar	
   alguma	
  

característica	
   cujo	
   efeito	
   primário	
   seja	
   a	
   atração,	
   a	
   captura	
   e	
   a	
   digestão	
   das	
   presas	
  

(Givnish,	
   1984).	
   Por	
   fim,	
   a	
   combinação	
   das	
   características	
   morfológicas,	
   o	
   substrato	
  

seriamente	
  empobrecido	
  quando	
  a	
  disponibilidade	
  de	
  nutrientes,	
  e	
  as	
  observações	
  de	
  

nematódeos	
  aderindo	
  as	
  superfícies	
  foliares	
  -­‐	
  tanto	
  em	
  herbário	
  (Fritsch,	
  2007)	
  quanto	
  

no	
  campo	
  -­‐	
  levou	
  a	
  hipótese	
  de	
  que	
  Philcoxia	
  seria	
  carnívora,	
  capturando	
  nematódeos	
  e	
  

talvez	
  outros	
  organismos	
  e	
  absorvendo	
  os	
  nutrientes	
  dessas	
  presas	
  (Fritsch,	
  2007).	
  Para	
  

testar	
  essa	
  hipótese,	
  nos	
  avaliamos	
  uma	
  espécie,	
  P.	
  minensis,	
  para	
   sua	
  capacidade	
  de	
  

digerir	
  e	
  absorver	
  nutrientes	
  de	
  nematódeos.	
  

	
  

	
  

	
  

	
  





	
   35	
  

cortes	
   foram	
  corados	
  com	
  azul	
  de	
   toluidina	
  0,05%	
  em	
  solução	
  tampão	
  acetato,	
  de	
  pH	
  

4,7	
  (Sakai,	
  1973;	
  O‘Brien	
  et	
  al,	
  1964),	
  por	
  um	
  período	
  de	
  30	
  minutos.	
  	
  

Como	
  o	
  objetivo	
  principal	
  de	
  nossa	
  análise	
  anatômica	
  era	
  evidenciar	
  estruturas	
  

glandulares	
  encontradas	
  nas	
  folhas	
  de	
  P.	
  minensis,	
  e	
  avaliar	
  o	
  sugerido	
  papel	
  que	
  essas	
  

podem	
  apresentar	
  quanto	
  ao	
  hábito	
  da	
  carnivoria,	
  outras	
  secções	
  foram	
  coradas	
  com	
  o	
  

vermelho	
  de	
  rutênio,	
  um	
  composto	
  que	
  evidencia	
  pectinas	
  e	
  polissacarídeos	
  (Johansen,	
  

1940);	
  além	
  disso,	
  um	
  último	
  conjunto	
  de	
  secções	
  foi	
  corado	
  com	
  ácido	
  tânico/cloreto	
  

férrico,	
  um	
  composto	
  que	
  evidencia	
  as	
  proteínas	
  de	
  mucilagem	
  (Pizzolato	
  et	
  al.	
  1973).	
  

As	
  preparações	
  foram	
  observadas	
  e	
  fotografadas	
  com	
  o	
  uso	
  de	
  uma	
  câmera	
  Olympus®	
  

DP71	
  acoplada	
  a	
  um	
  fotomicroscópio	
  Olympus®	
  BX51.	
  	
  

Quanto	
  à	
  análise	
  superficial	
  das	
  folhas,	
  um	
  estudo	
  mais	
  detalhado	
  foi	
  feito	
  com	
  

imagens	
   de	
  microscopia	
   eletrônica	
   de	
   varredura.	
  O	
  material	
   foi	
   fixado	
   em	
   solução	
  de	
  

Karnovsky	
   (1965)	
   e	
   desidratado	
   em	
   uma	
   série	
   etílica	
   para,	
   em	
   seguida,	
   sofrer	
   outra	
  

desidratação	
   pelo	
   método	
   de	
   ponto	
   crítico	
   com	
   CO2,	
   em	
   equipamento	
   Balzers®	
   CPD	
  

030.	
   O	
  material	
   foi,	
   então,	
   colocado	
   em	
   cima	
   de	
   stubs‖de	
   alumínio	
   e	
   recoberto	
   com	
  

camadas	
  de	
  ouro	
  em	
  equipamento	
  Bal-­‐Tec®	
  SCD	
  050	
  por	
  um	
  período	
  de	
  220	
  segundos.	
  

Logo	
  após,	
   o	
  material	
   foi	
   analisado	
  em	
  um	
  microscópio	
   eletrônico	
  de	
   varredura	
   LEO®	
  

VP435	
  (operado	
  a	
  10kV),	
  e	
  as	
  imagens	
  obtidas	
  serão	
  apresentadas	
  e	
  analisadas	
  adiante	
  

nesse	
   estudo.	
   Por	
   fim,	
   para	
   avaliar	
   a	
   produção	
   de	
   fosfatases,	
   as	
   folhas	
   intactas	
   de	
  P.	
  

minensis	
   foram	
   analisadas	
   com	
   o	
   substrato	
   de	
   fosfatase	
   ELF97	
   (Invitrogen	
  Molecular	
  

Probes®)	
  conforme	
  descrito	
  em	
  trabalhos	
  anteriores	
  (Plachno	
  et	
  al.	
  2009;	
  Plachno	
  et	
  al.	
  

2006;	
  Nedoma	
  et	
  al.	
   2003).	
  De	
   forma	
  geral,	
   as	
  amostras	
   foram	
   incubadas	
  em	
  solução	
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Controle	
  Externo,	
  por	
  sua	
  vez,	
  caracterizou-­‐se	
  pelo	
  fornecimento	
  de	
  invertebrados	
  não	
  

marcados	
  por	
  um	
  período	
  de	
  48h	
  (garantindo	
  a	
  exposição	
  experimental	
  máxima	
  desses	
  

invertebrados).	
  	
  

Os	
   animais	
   escolhidos	
   para	
   esse	
   experimento,	
   Caenorhabditis	
   elegans,	
   foram	
  

cultivados	
   e	
   mantidos	
   em	
   placas	
   de	
   ágar	
   tipo	
   NGM*	
   contendo	
   NA22,	
   uma	
   linhagem	
  

específica	
   de	
   Escherichia	
   coli,	
   segundo	
   o	
   protocolo	
   descrito	
   por	
   Brenner	
   (1974),	
   mas	
  	
  

com	
  as	
   alterações	
   sugeridas	
   pelo	
  Dr.	
   Carlos	
   E.	
  Winter	
   e	
   pela	
  Dr.	
  Daniela	
   P.	
   Almenara	
  

(comunicação	
   pessoal).	
   Os	
   C.	
   elegans	
   não	
  marcados	
   foram	
   cultivados	
   em	
  meio	
   NGM	
  

simples	
   (Wood,	
   1988),	
   no	
   qual	
   as	
   bactérias	
   foram	
  mantidas	
   como	
   fonte	
   de	
   alimento.	
  

Cultivamos,	
  entretanto,	
  uma	
  linhagem	
  dessa	
  mesma	
  bactéria	
  em	
  um	
  meio	
  enriquecido	
  

específico	
  (CGM-­‐1020-­‐SL-­‐N,	
  Cambridge	
  Isotope	
  Laboratories,	
  Inc.®)	
  a	
  fim	
  de	
  estabelecer	
  

a	
  assinatura	
  isotópica	
  dos	
  C.	
  elegans	
  que	
  foram	
  fornecidos	
  aos	
  dois	
  grupos	
  tratamentos.	
  

Crescemos	
  uma	
  colônia	
   isolada	
  de	
  NA22	
  em	
  90ml	
  de	
  meio	
  CGM-­‐1020-­‐SL-­‐N	
  overnight,	
  

centrifugamos	
  esse	
  volume	
  em	
  eppendorfs	
  de	
  1,5ml	
  e,	
  em	
  seguida,	
  ressuspendemos	
  o	
  

conteúdo	
  de	
   cada	
  eppendorf	
   em	
  50μl	
  de	
   tampão	
  M9.	
  Com	
   isso,	
   conseguimos	
   semear	
  

um	
  conjunto	
  de	
  30	
  placas	
  de	
  Petri	
   (cada	
  uma	
  com	
  3cm	
  de	
  diâmetro)	
  contendo	
  NGM*	
  

sem	
  peptona,	
  estabelecendo,	
  dessa	
  forma,	
  um	
  meio	
  em	
  que	
  a	
  única	
  fonte	
  de	
  nitrogênio	
  

disponível	
  aos	
  nematódeos	
  foram	
  as	
  bactérias	
  marcadas.	
  	
  

Colocamos	
  somente	
  um	
  indivíduo	
  de	
  C.	
  elegans	
  em	
  cada	
  placa,	
  de	
  forma	
  que	
  os	
  

conteúdos	
   individuais	
   de	
   δ15N	
   dos	
   nematódeos	
   que	
   se	
   estabeleceram	
   foram	
   os	
  mais	
  

elevados	
  possíveis.	
   Inicialmente,	
  as	
  placas	
  com	
  os	
  nematódeos	
  foram	
  deixadas	
  à	
  15°C,	
  

dada	
  a	
  impossibilidade	
  de	
  controle	
  durante	
  o	
  final	
  de	
  semana;	
  logo	
  após	
  esse	
  período,	
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alteramos	
  a	
  temperatura	
  para	
  22°C	
  e	
  deixamos	
  as	
  colônias	
  crescerem	
  por	
  quatro	
  dias.	
  O	
  

processo	
  de	
  passagem	
  dos	
  nematódeos	
  para	
  as	
   folhas	
  de	
  P.	
  minensis	
  começou	
  com	
  a	
  

lavagem	
  das	
  placas	
  em	
  tampão	
  M9;	
  cada	
  uma	
  exigiu	
  um	
  volume	
  de	
  aproximadamente	
  

400μl.	
  Conseguimos,	
  dessa	
  forma,	
  seis	
  eppendorfs	
  contendo	
  os	
  nematódeos	
  em	
  solução	
  

aquosa.	
  Centrifugamos	
  esses	
  eppendorfs	
  à	
  1000	
  RPM	
  por	
  60	
  segundos,	
  eliminamos	
  os	
  

sobrenadantes	
  e	
  suspendemos	
  o	
  conteúdo	
  em	
  C.	
  elegans	
  de	
  cada	
  eppendorf	
  em	
  200μl	
  

de	
  M9	
  estéril.	
  Colocamos,	
  por	
  fim,	
  20μl	
  dessa	
  solução	
  extremamente	
  concentrada	
  sobre	
  

algumas	
  das	
  folhas,	
  devidamente	
  identificadas,	
  dos	
  indivíduos	
  de	
  P.	
  minensis;	
  as	
  demais	
  

folhas	
   haviam	
   sido	
   anteriormente	
   coletadas	
   para	
   análise	
   dos	
   conteúdos	
   originais	
   de	
  

δ15N,	
  a	
  fim	
  de	
  nos	
  garantir	
  um	
  controle	
  experimental	
  individual	
  passível	
  de	
  comparação.	
  	
  

Coletamos	
  as	
  folhas	
  dos	
  indivíduos	
  envolvidos	
  no	
  experimento,	
  após	
  os	
  devidos	
  

intervalos	
  de	
  exposição,	
  e	
  eliminamos	
  quaisquer	
  vestígios	
  de	
  nematódeos	
  e	
  de	
  outros	
  

contaminantes	
   através	
   de	
   cuidadosas	
   lavagens	
   com	
   água	
  Milli-­‐Q®.	
   Colocamos,	
   depois	
  

disso,	
  o	
  material	
  em	
  estufa	
  à	
  60°C	
  por	
  três	
  dias	
  e,	
  após	
  as	
  preparações,	
  o	
  enviamos	
  ao	
  

Laboratório	
  de	
  Ecologia	
   Isotópica	
  do	
  Centro	
  de	
  Energia	
  Nuclear	
  na	
  Agricultura	
   (CENA,	
  

Piracicaba	
  -­‐	
  SP)	
  para	
  determinação	
  das	
  concentrações	
  totais	
  e	
  composição	
  isotópica	
  de	
  

nitrogênio	
  através	
  de	
  um	
  espectrômetro	
  de	
  massa	
  (Thermo	
  Finnigam	
  MAT	
  Delta	
  Plus	
  -­‐	
  

Bremen,	
  Germany).	
  Os	
  dados	
  obtidos	
  foram	
  comparados	
  através	
  do	
  teste	
  de	
  análise	
  de	
  

variância	
  univariado	
  ‘Kruskal-­‐Wallis’,	
  um	
  similar	
  não	
  paramétrico	
  do	
  ‘ANOVA	
  on	
  ranks’.	
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Como	
  a	
  maioria	
  das	
  plantas	
  superiores,	
  P.	
  minensis	
  apresenta	
  o	
  mesofilo	
  dividido	
  

em	
  dois	
  conjuntos	
  celulares	
  fotossintetizante	
  distintos,	
  que	
  são	
  comumente	
  conhecidos	
  

como	
  parênquima	
  paliçádico	
  e	
  parênquima	
  esponjoso	
  (Appezzato-­‐da-­‐Glória	
  et	
  al.	
  2006).	
  

O	
  primeiro	
   encontra-­‐se	
   imediatamente	
   abaixo	
   da	
   epiderme	
  e	
   é	
   composto	
   por	
   células	
  

que,	
   sob	
  secção	
   transversal,	
   se	
  assemelham	
  a	
  barras	
  dispostas	
  em	
   fileiras;	
   são	
  células	
  

alongadas	
  que	
   se	
   tornam	
  menores	
   à	
  medida	
  que	
   se	
   afastam	
  da	
  epiderme	
   (fig.	
   3a).	
  O	
  

último,	
  por	
  sua	
  vez,	
  apresenta	
  células	
  isodiamétricas,	
  substancialmente	
  maiores	
  e	
  bem	
  

menos	
  numerosas	
  (fig.	
  3b).	
  O	
  espaço	
  entre	
  as	
  diferentes	
  células	
  excede	
  o	
  de	
  qualquer	
  

outro	
  tecido	
  da	
  folha,	
  abrigando	
  grandes	
  conjuntos	
  de	
  feixes	
  vasculares.	
  

	
  

	
  
Figura	
  3.	
  Cortes	
  transversais	
  de	
  P.	
  minensis,	
  evidenciando	
  a	
  estrutura	
  geral	
  do	
  mesofilo	
  e	
  as	
  células	
  do	
  
parênquima	
  paliçádico	
  (a),	
  e	
  as	
  células	
  do	
  parênquima	
  esponjoso	
  próximas	
  à	
  feixes	
  vasculares	
  (b).	
  

	
  

Os	
  aspectos	
  mais	
  interessantes	
  e,	
  sem	
  dúvida,	
  os	
  mais	
  importantes	
  no	
  contexto	
  

desse	
   trabalho,	
   foram	
  as	
  glândulas	
  encontradas	
   sobre	
  a	
   superfície	
  das	
   folhas	
   (fig.	
  4a).	
  

Consideravelmente	
  grandes	
   (com	
  cerca	
  de	
  30μm	
  de	
  comprimento),	
  essas	
  glândulas	
  se	
  

estendem	
  ao	
  longo	
  de	
  toda	
  a	
  superfície	
  adaxial	
  da	
  lâmina	
  foliar,	
  sendo	
  exclusivas	
  dessa	
  

área	
  (fig.	
  4b).	
  Semelhantemente	
  às	
  glândulas	
  encontradas	
  em	
  diversas	
  outras	
  espécies	
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carnívoras	
  (Drosera	
  e	
  Pinguicula,	
  especialmente),	
  os	
  tricomas	
  observados	
  nos	
  indivíduos	
  

de	
  P.	
  minensis	
  apresentam	
  formato	
  pedunculado;	
  de	
  maneira	
  geral,	
  sua	
  extremidade	
  é	
  

formada	
  por	
  uma	
  cabeça,	
  aparentemente	
  unicelular,	
  que	
  se	
  une	
  a	
  epiderme	
  através	
  de	
  

um	
  pedúnculo	
  composto	
  por	
  1-­‐2	
  células	
  (fig.	
  5a).	
  Como	
  em	
  outras	
  glândulas,	
  as	
  paredes	
  

anticlinais	
  das	
  células	
  que	
  compõem	
  o	
  pedúnculo	
  apresentam	
  grandes	
  quantidades	
  de	
  

cutina	
  e/ou	
  suberina,	
  um	
  aspecto	
  que	
  é	
  evidenciado	
  com	
  o	
  azul	
  de	
   toluidina	
   (fig.	
  5b);	
  

acredita-­‐se	
  que	
  tal	
  característica	
  evite	
  o	
  transporte	
  apoplástico	
  de	
  substâncias,	
  fazendo	
  

com	
  que	
  essas	
  sejam	
  conduzidas	
  obrigatoriamente	
  através	
  do	
  citoplasma,	
  a	
  exemplo	
  de	
  

como	
  ocorre	
  com	
  diversas	
  células	
  endodérmicas	
  (Appezzato-­‐da-­‐Glória	
  et	
  al.	
  2006).	
  

	
  

	
  
Figura	
  4.	
  Cortes	
  transversais	
  de	
  P.	
  minensis	
  evidenciando	
  duas	
  glândulas	
  secretoras	
  (a),	
  que	
  são	
  

exclusivamente	
  encontradas	
  sobre	
  a	
  superfície	
  adaxial,	
  como	
  é	
  possível	
  observar	
  em	
  (b).	
  

	
  

Características	
  interessantes	
  também	
  foram	
  encontradas	
  através	
  de	
  uma	
  análise	
  

diferencial	
  de	
  coloração.	
  Com	
  o	
  uso	
  do	
  vermelho	
  de	
  rutênio,	
  um	
  corante	
  que	
  evidencia	
  

os	
   compostos	
  de	
  mucilagem,	
  polissacarídeos	
  diversos	
  e	
  pectinas,	
   as	
  glândulas	
   ficaram	
  

intensamente	
  coradas,	
  em	
  especial	
  a	
  superfície	
  das	
  células	
  apicais	
  (fig.	
  6a).	
  Com	
  o	
  ácido	
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tânico/cloreto	
   férrico,	
  de	
  maneira	
  análoga,	
  as	
  glândulas	
  apresentaram	
   forte	
  coloração	
  

escura,	
  indicando	
  a	
  presença	
  de	
  proteínas	
  de	
  mucilagem	
  (fig.	
  6b).	
  

	
  

	
  
Figura	
  5.	
  Cortes	
  transversais	
  de	
  P.	
  minensis,	
  evidenciando	
  a	
  estrutura	
  de	
  uma	
  glândula	
  (a),	
  assim	
  	
  
como	
  as	
  paredes	
  anticlinais	
  das	
  células	
  do	
  pedúnculo,	
  altamente	
  cutinizadas	
  e	
  suberizadas	
  (b).	
  

	
  

Os	
   aspectos	
   mais	
   particulares	
   observados	
   durante	
   essa	
   análise	
   anatômica,	
   no	
  

entanto,	
   foram	
  os	
  conjuntos	
  celulares	
  exteriores	
  à	
   superfície	
  das	
   folhas;	
  essas	
  células,	
  

significativamente	
  menores	
   e	
   organizadas	
   de	
   uma	
  maneira	
   completamente	
   diferente,	
  

apresentam	
  núcleos	
  bem	
  evidentes	
   e	
   ausência	
  de	
  parede	
   celular	
   sendo,	
  dessa	
   forma,	
  

características	
  de	
   tecidos	
  animais	
   (fig.	
  7a).	
  Cortes	
  de	
  células	
  de	
  animais,	
  associados	
  às	
  

constantes	
  observações	
  de	
  nematódeos	
  sobre	
  as	
  folhas	
  de	
  Philcoxia,	
  sugerem	
  que	
  esses	
  

conjuntos	
  celulares	
  correspondam	
  a	
  esses	
  organismos,	
  uma	
  vez	
  que	
  essas	
  imagens	
  são	
  

coerentes	
  com	
  secções	
  de	
  corpos	
  cilíndricos	
  (fig.	
  7b).	
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Figura	
  6.	
  Cortes	
  transversais	
  de	
  P.	
  minensis,	
  evidenciando	
  a	
  superfície	
  das	
  glândulas	
  com	
  
a	
  coloração	
  diferencial	
  do	
  vermelho	
  de	
  rutênio	
  (a)	
  e	
  do	
  ácido	
  tânico/cloreto	
  férrico	
  (b).	
  

	
  

Grande	
   parte	
   das	
   espécies	
   carnívoras	
   “historicamente	
   verdadeiras”	
   apresenta	
  

atividade	
  de	
   fosfatases	
   nas	
   glândulas	
   secretoras	
   e	
   emergências	
   foliares	
   (Juniper	
   et	
   al.	
  

1989;	
  Plachno	
  et	
  al.	
  2009).	
  Conseguimos	
  detectar	
  a	
  atividade	
  de	
  fosfatases	
  nas	
  folhas	
  de	
  

P.	
  minensis	
  (fig.	
  8a-­‐b),	
  o	
  que	
  sugere	
  que	
  os	
  nematódeos	
  são	
  digeridos	
  diretamente	
  pela	
  

planta,	
  ao	
   invés	
  de	
  serem	
  degradados	
  por	
  microrganismos,	
  como	
  é	
  o	
  caso	
  de	
  algumas	
  

Nepenthes	
  e	
  Sarracenia	
  (Adams	
  et	
  al,	
  1977).	
  	
  

	
  

	
  
Figura	
  7.	
  Cortes	
  transversais	
  de	
  P.	
  minensis,	
  evidenciando	
  os	
  conjuntos	
  celulares	
  atribuídos	
  	
  
às	
  secções	
  de	
  nematódeos	
  (a)	
  constantemente	
  encontrados	
  na	
  superfícies	
  das	
  folhas	
  (b).	
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Concluímos	
   esse	
   estudo	
   anatômico	
   com	
   uma	
   análise	
   da	
   estrutura	
   externa	
   das	
  

folhas	
  de	
  P.	
  minensis.	
   Conseguimos,	
   através	
  de	
   imagens	
  de	
  microscopia	
   eletrônica	
  de	
  

varredura,	
   observar	
   detalhes	
   da	
   superfície	
   das	
   folhas	
   (fig.	
   9a),	
   da	
   estrutura	
   geral	
   das	
  

glândulas	
  (fig.	
  9b),	
  além	
  de	
  uma	
  grande	
  quantidade	
  de	
  grãos	
  de	
  areia	
  e	
  de	
  nematódeos	
  

aderidos	
  às	
  folhas	
  de	
  P.	
  minensis	
  (fig.	
  9c-­‐d).	
  Com	
  uma	
  análise	
  minuciosa	
  das	
  glândulas	
  

(fig.	
  10a-­‐b),	
  observamos	
  que	
  elas	
  se	
  assemelham,	
  e	
  a	
  semelhança	
  é	
  extraordinária,	
  com	
  

aquelas	
   encontradas	
   em	
   espécies	
   de	
   Pinguicula,	
   onde	
   tais	
   estruturas	
   são	
   conhecidas	
  

como	
  columella;	
  aparentemente,	
  a	
  única	
  diferença	
  entre	
  as	
  glândulas	
  de	
  P.	
  minensis	
  e	
  

as	
  dessas	
  espécies	
  é	
  a	
  quantidade	
  de	
  células.	
  Por	
  fim,	
  quanto	
  aos	
  diversos	
  organismos	
  

encontrados	
  sobre	
  as	
  folhas	
  de	
  Philcoxia	
  (fig.	
  9a-­‐d),	
  de	
  acordo	
  com	
  o	
  Dr.	
  Carlos	
  Winter,	
  

do	
  Laboratório	
  de	
  Biologia	
  Molecular	
  de	
  Nematódeos	
  (USP),	
  tais	
  animais	
  correspondem,	
  

de	
  fato,	
  a	
  diferentes	
  espécies	
  de	
  nematódeos.	
  

	
  

	
  
Figura	
  8.	
  Diversas	
  glândulas	
  de	
  P.	
  minensis	
  marcadas	
  com	
  substrato	
  de	
  fosfatase	
  ELF97	
  (a)	
  e	
  uma	
  	
  

glândula	
  isolada	
  com	
  alta	
  concentração	
  de	
  fosfatases	
  em	
  seu	
  interior	
  e	
  em	
  seu	
  entorno	
  (b)	
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Figura	
  9.	
  Imagens	
  de	
  microscopia	
  eletrônica	
  de	
  varredura	
  de	
  P.	
  minensis,	
  evidenciando	
  a	
  
	
  superfície	
  das	
  folhas	
  (a),	
  as	
  glândulas	
  (b)	
  e	
  as	
  várias	
  espécies	
  de	
  nematódeos	
  (c)	
  e	
  (d).	
  

	
  

	
  
Figura	
  10.	
  Imagens	
  de	
  microscopia	
  eletrônica	
  de	
  varredura	
  de	
  P.	
  minensis,	
  evidenciando	
  suas	
  	
  
glândulas	
  (a)	
  e	
  (b)	
  e	
  o	
  esquema	
  das	
  glândulas	
  encontradas	
  no	
  gênero	
  Pinguicula	
  (columella).	
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O	
  padrão	
  observado	
  sugere	
  fortemente	
  -­‐	
  e	
  outra	
  vez	
  -­‐	
  que	
  os	
  nematódeos	
  são	
  

digeridos	
   diretamente,	
   ao	
   invés	
   de	
   decompostos	
   por	
   outros	
  microrganismos,	
   e	
   então	
  

absorvidos	
   rapidamente	
   pelas	
   folhas	
   de	
  P.	
  minensis.	
   De	
  maneira	
   geral,	
   esse	
   padrão	
   é	
  

inteiramente	
  consistente	
  com	
  carnivoria,	
  e	
  as	
  taxas	
  de	
  absorção	
  são	
  relativamente	
  altas	
  

quando	
  comparadas	
  com	
  outras	
  espécies	
  carnívoras	
  (Plachno	
  et	
  al,	
  2009).	
  

Comparamos,	
   também,	
   as	
   quantidades	
   absolutas	
   de	
   nitrogênio	
   das	
   amostras,	
  

antes	
  e	
  depois	
  da	
  exposição	
  das	
  folhas	
  aos	
  nematódeos,	
  e	
  fomos	
  capazes	
  de	
  observar	
  

um	
  aumento	
  significativo	
  no	
  conteúdo	
  de	
  nitrogênio,	
  em	
  relação	
  às	
  folhas	
  não	
  expostas,	
  

48h	
  depois	
  da	
  adição	
  das	
  presas	
  (fig.	
  12).	
  No	
  mais,	
  as	
  concentrações	
  de	
  nutrientes	
  nas	
  

folhas	
  de	
  P.	
  minensis,	
  quando	
  comparadas	
  às	
  de	
  suas	
  vizinhas	
  não	
  carnívoras,	
  sugerem	
  

que	
  o	
  uso	
  de	
  presas	
  é	
  criticamente	
  importante	
  como	
  fonte	
  de	
  nitrogênio	
  e	
  fósforo,	
  uma	
  

vez	
  que	
  os	
   conteúdos	
  observados	
  para	
  esses	
  dois	
  nutrientes	
   foram	
  significativamente	
  

maiores	
  que	
  a	
  média	
  de	
  oito	
  espécies	
  não	
  carnívoras1	
  da	
  comunidade	
  (Nitrogênio:	
  29,2	
  

±	
  1,6mg/g	
  para	
  P.	
  minensis	
  e	
  9,4	
  ±	
  3,8mg/g	
  para	
  a	
  média	
  da	
  comunidade;	
  e	
  Fósforo:	
  0,9	
  

±	
  0,2mg/g	
  para	
  P.	
  minensis	
  e	
  0,4	
  ±	
  0,2mg/g	
  para	
  a	
  média	
  da	
  comunidade).	
  

	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  

1	
  Como	
  o	
  cronograma	
  desse	
  projeto	
  foi	
  bastante	
  apertado,	
  ainda	
  não	
  conseguimos	
  identificar	
  as	
  espécies	
  
envolvidas	
  na	
  segunda	
  parte	
  desse	
  estudo.	
  Confirmamos,	
  contudo,	
  que	
  pertencem	
  as	
  seguintes	
  famílias:	
  
Clusiaceae,	
  Cyperaceae,	
  Ericaceae,	
  Eriocaulaceae,	
  Fabaceae,	
  Poaceae,	
  Velloziaceae	
  e	
  Xyridaceae.	
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as	
   folhas	
   só	
   apresentaram	
   35S	
   em	
   níveis	
   detectáveis	
   após	
   48h	
   (Barthlott	
   et	
   al,	
   1998).	
  

Contudo,	
  o	
  aspecto	
  mais	
   importante	
  não	
  foi	
  a	
  rapidez	
  com	
  que	
  as	
  plantas	
  absorveram	
  

os	
  nematódeos	
  enriquecidos,	
  e	
   sim	
  a	
  absorção	
  em	
  si,	
  o	
  que	
  garante	
  que	
  essa	
  espécie	
  

pode	
  ser	
  considerada,	
  do	
  ponto	
  de	
  vista	
  puramente	
  ecológico,	
  uma	
  verdadeira	
  planta	
  

carnívora.	
   Conseguimos,	
   ainda,	
   observar	
   um	
   aumento	
   significativo	
   nas	
   concentrações	
  

absolutas	
  de	
  nitrogênio	
  (N%	
  em	
  massa)	
  em	
  todos	
  os	
  grupos	
  em	
  que	
  foram	
  adicionados	
  

nematódeos,	
   inclusive	
  no	
   controle,	
   o	
  que	
  é	
  mais	
   uma	
  evidência	
  de	
  que	
  P.	
  minensis	
  é	
  

capaz	
  de	
  absorver	
  e	
  incorporar	
  nutrientes	
  derivados	
  de	
  presas.	
  

O	
  uso	
  de	
  presas	
  por	
  espécies	
  vegetais	
  não	
  é	
  considerado	
  o	
  meio	
  mais	
  econômico	
  

de	
  adquirir	
  nutrientes.	
  De	
  maneira	
  geral,	
  esse	
  fato	
  parece	
  derivar	
  da	
  relativa	
  raridade	
  da	
  

síndrome	
  da	
  carnivoria,	
  que	
  é	
  encontrada	
  em	
  aproximadamente	
  0,002%	
  das	
  espécies	
  de	
  

angiospermas	
   (Givnish,	
   1989;	
   Benzing,	
   1987).	
  O	
   número	
   de	
   espécies	
   carnívoras	
   pode,	
  

dessa	
  forma,	
  representar	
  uma	
  subestimativa	
  do	
  verdadeiro	
  total,	
  isso	
  em	
  parte	
  porque	
  

apenas	
  testes	
  preliminares	
  foram	
  conduzidos	
  com	
  os	
  gêneros	
  supostamente	
  carnívoros	
  

Dipsacus,	
  Geranium,	
  Petunia	
  e	
  Potentilla	
   (Benzing,	
  1987;	
  Simons,	
  1981;	
  Spomer,	
  1999;	
  

Shaw	
  et	
  al.	
  2011).	
  No	
  contexto	
  desse	
  estudo,	
  a	
  carnivoria	
  pode	
  ser	
  críptica	
  -­‐	
  devido	
  ao	
  

uso	
  de	
  presas	
  microscópicas,	
  de	
  mecanismos	
  dificilmente	
  visíveis	
  e	
  da	
  relativa	
  raridade	
  

ou	
  acessibilidade	
  das	
  espécies	
  -­‐,	
  e	
  esses	
  motivos	
  poderiam	
  explicar	
  porque	
  apenas	
  agora	
  

a	
  síndrome	
  da	
  carnivoria	
  está	
  sendo	
  descrita	
  para	
  Philcoxia.	
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et	
  al.	
  1999;	
  Wright	
  et	
  al.	
  2004;	
  Westoby	
  et	
  al.	
  2006).	
  Devido	
  ao	
  fato	
  dessas	
  correlações	
  

entre	
   atributos	
   ser	
   observada	
   entre	
   espécies	
   dentro	
   de	
   comunidades	
   isoladas,	
   assim	
  

como	
  através	
  de	
  diferentes	
  biomas,	
  o	
  espectro	
  global	
  de	
  economia	
   foliar	
  é	
   tido	
  como	
  

reflexo	
  de	
  adaptações	
  a	
  gradientes	
  ambientais	
  em	
  larga	
  escala	
  (Donovan	
  et	
  al.	
  2011).	
  

Contudo,	
   plantas	
   são	
  extremamente	
   sensíveis	
   quanto	
   às	
  quantidades	
   locais	
   de	
  

nutrientes	
  disponíveis	
  e,	
  de	
  maneira	
  geral,	
  a	
  limitação	
  por	
  um	
  nutriente	
  pode	
  interferir	
  

substancialmente	
  na	
  habilidade	
  dessa	
  planta	
  usar	
  outro	
  nutriente,	
   água	
  e	
   até	
  mesmo	
  

luz	
   (Farnsworth	
   et	
   al.	
   2008).	
   Dessa	
   forma,	
   diversos	
   estudos	
   recentes	
   têm	
   ilustrado	
   o	
  

papel	
  que	
  as	
  diferenças	
   locais	
  nas	
  disponibilidades	
  de	
   recursos,	
  assim	
  como	
  variações	
  

espécie-­‐específicas,	
  podem	
  exercer	
  sobre	
  as	
  relações	
  de	
  forma	
  e	
  de	
  função	
  das	
   folhas	
  

(Dudley,	
  1996;	
  Ordonez	
  et	
  al.	
  2010),	
  e	
  no	
  quanto	
  essas	
  correlações	
  podem	
  divergir	
  do	
  

espectro	
  global	
  de	
  economia	
  foliar	
  proposto	
  por	
  Wright	
  et	
  al.	
  (2004).	
  	
  

Nesse	
  contexto,	
  as	
  plantas	
  carnívoras	
   (que	
  derivam	
  uma	
  grande	
  quantidade	
  de	
  

seus	
  nutrientes	
  da	
  captura	
  e	
  da	
  digestão	
  de	
  presas)	
  exibem	
  relações	
  alométricas	
  foliares	
  

diferentes	
   das	
   previstas	
   pelo	
   espectro	
   global	
   de	
   economia	
   foliar	
   (Ellison,	
   2006);	
   essas	
  

plantas	
  apresentam,	
  por	
  exemplo,	
   taxas	
   fotossintéticas	
  extremamente	
  baixas,	
  e	
  o	
  uso	
  

de	
  nitrogênio	
  durante	
  o	
  processo	
  de	
   fotossíntese	
  chega	
  a	
  ser	
  50%	
  menos	
  eficiente	
  do	
  

que	
  o	
  esperado	
  segundo	
  padrões	
  mundiais.	
  Dessa	
  maneira,	
   tais	
  características	
  podem	
  

determinar	
  um	
  deslocamento	
  considerável	
  da	
  posição	
  relativa	
  das	
  plantas	
  carnívoras	
  na	
  

correlação	
  que	
  Wright	
  et	
  al.	
  (2004)	
  propôs	
  para	
  todas	
  as	
  espécies	
  vegetais	
  -­‐	
  um	
  fato	
  que	
  

foi	
  verificado	
  em	
  apenas	
  alguns	
  estudos	
  (Farnsworth	
  et	
  al.	
  2008).	
  De	
  forma	
  geral,	
  esses	
  

trabalhos	
  deixam	
  claro	
  que	
  as	
  plantas	
   carnívoras	
  estão	
   sob	
  uma	
  grande	
  desvantagem	
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energética	
  quando	
  comparadas	
  com	
  espécies	
  não-­‐carnívoras.	
  	
  

Contudo,	
  as	
  plantas	
  carnívoras	
  crescem	
  em	
  ambientes	
  considerados	
  “extremos”	
  

e,	
  dessa	
  forma,	
  o	
  desempenho	
  energético	
  dessas	
  espécies	
  deve	
  ser	
  avaliado	
  dentro	
  do	
  

contexto	
  desses	
  ambientes,	
  algo	
  geralmente	
  ignorado	
  por	
  pesquisadores	
  que	
  trabalham	
  

com	
  ecossistemas.	
  Por	
  esse	
  motivo,	
  decidimos	
  analisar	
  as	
  relações	
  alométricas	
  descritas	
  

por	
  Wright	
  et	
  al.	
  (2004)	
  e	
  outros	
  autores	
  em	
  uma	
  comunidade	
  específica,	
  avaliando	
  de	
  

que	
  maneira	
  as	
  plantas	
  carnívoras	
   se	
  comportam	
  quando	
  comparadas	
  às	
  vizinhas	
  não	
  

carnívoras	
  que	
  crescem	
  no	
  mesmo	
  ambiente.	
  

De	
  forma	
  geral,	
  esperávamos	
  encontrar	
  a	
  mesma	
  correlação	
  descrita	
  por	
  muitos	
  

autores	
  (Reich	
  et	
  al.	
  1999;	
  Wright	
  et	
  al.	
  2004;	
  Westoby	
  et	
  al.	
  2006)	
  para	
  as	
  espécies	
  não	
  

carnívoras,	
  com	
  maiores	
  concentrações	
  de	
  nutrientes,	
  no	
  caso	
  o	
  fósforo	
  e	
  o	
  nitrogênio,	
  

determinando	
  maiores	
  capacidades	
  fotossintéticas.	
  Por	
  outro	
  lado,	
  todavia,	
  esperamos	
  

uma	
  correlação	
  apenas	
  semelhante	
  para	
  as	
  espécies	
  carnívoras,	
  com	
  uma	
  alteração	
  na	
  

posição	
  da	
   curva	
  e	
  em	
  sua	
  angulação,	
   visto	
  que	
  essas	
  espécies	
  apresentam	
   trade-­‐offs	
  

adicionais	
   a	
   serem	
   considerados,	
   já	
   que	
   uma	
   parte	
   da	
   área	
   foliar	
   apresenta	
   funções	
  

relacionadas	
   à	
   atração,	
   captura	
   e	
   digestão	
   de	
   presas	
   (Ellison,	
   2006;	
   Farnsworth	
   et	
   al.	
  

2008).	
  Quanto	
   à	
   correlação	
   entre	
   fotossíntese	
   e	
   LMA	
   (quantidade	
   de	
  massa	
   seca	
   por	
  

unidade	
  de	
  área	
   foliar),	
   por	
   fim,	
  esperávamos	
  que	
  P.	
  minensis,	
   apesar	
  de	
   sua	
  posição	
  

relativa	
  ao	
  longo	
  do	
  espectro,	
  apresentasse	
  o	
  mesmo	
  padrão	
  que	
  descreve	
  o	
  trade-­‐off	
  

entre	
  os	
  gastos	
  estruturais	
  e	
  a	
  fase	
  líquida	
  (fotossíntese)	
  e,	
  dessa	
  forma,	
  formasse	
  uma	
  

curva	
  semelhante	
  à	
  observada	
  para	
  as	
  espécies	
  não	
  carnívoras	
  da	
  própria	
  comunidade.	
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software	
  SYSTAT	
  13.0	
  (Systat).	
  

O	
  foco	
  desse	
  estudo	
  foram	
  quatro	
  características	
  foliares	
  que,	
  juntas,	
  capturam	
  

diversos	
  aspectos	
  da	
  economia	
  foliar;	
  (1)	
  LMA	
   (leaf	
  mass	
  per	
  area),	
  mede	
  o	
  peso	
  seco	
  

da	
  folha	
  que	
  é	
  investido	
  por	
  unidade	
  de	
  área	
  foliar	
  fotossintetizante.	
  De	
  maneira	
  geral,	
  

as	
  espécies	
  que	
  possuem	
  altos	
  LMAs	
   têm	
   lâminas	
   foliares	
  mais	
  grossas	
  e	
   tecidos	
  mais	
  

densos	
   (Witkowski	
   et	
   al.	
   1991).	
   (2)	
   Capacidade	
   de	
   assimilação	
   fotossintética	
   máxima	
  

(Amax),	
  medida	
  em	
  condições	
  de	
  alta	
  umidade	
  e	
   luminosidade	
  e	
  ampla	
  disponibilidade	
  

de	
  CO2(g).	
  Dentre	
  outros	
  fatores,	
  a	
  capacidade	
  fotossintética	
  máxima	
  é	
  influenciada	
  pela	
  

condutância	
  estomática	
  e	
  pela	
  capacidade	
  de	
  carboxilação	
  dos	
  cloroplastos	
  no	
  interior	
  

da	
   folha.	
   (3)	
  Concentração	
  de	
  nitrogênio	
   (N),	
   já	
  que	
  esse	
  nutriente	
  é	
  um	
  componente	
  

integral	
  de	
  diversas	
  proteínas	
  do	
  maquinário	
   fotossintético,	
  em	
  especial	
  a	
  Rubisco	
   (ou	
  

Ribulose-­‐1,5-­‐bisfosfato	
  carboxilase	
  oxigenase).	
  O	
  aparato	
  fotossintético,	
  principalmente	
  

devido	
  a	
  essa	
  enzima,	
  é	
  diretamente	
  responsável	
  pelo	
  uso	
  do	
  CO2(g)	
  intracelular,	
  em	
  um	
  

processo	
  que	
  também	
  é	
  afetado	
  pela	
  estrutura	
  geral	
  das	
  folhas	
  e;	
  (4)	
  Concentração	
  de	
  

fósforo	
  (P),	
  uma	
  vez	
  que	
  esse	
  nutriente	
  está	
  presente	
  em	
  ácidos	
  nucleicos,	
  membranas	
  

lipídicas	
  e	
  em	
  moléculas	
  ligadas	
  à	
  química	
  energética	
  da	
  célula,	
  como	
  o	
  ATP	
  e	
  o	
  ADP.	
  O	
  

fósforo	
   deriva	
   da	
   desagregação	
   de	
   certos	
  minerais,	
   ao	
   contrario	
   do	
   nitrogênio,	
   que	
   é	
  

predominantemente	
  incorporado	
  ao	
  solo	
  via	
  fixação	
  da	
  atmosfera	
  por	
  microrganismos	
  

associados,	
  ou	
  não,	
  às	
  plantas	
  (Wright	
  et	
  al.	
  2004).	
  Os	
  outros	
  parâmetros	
  analisados	
  ao	
  

longo	
  desse	
  estudo	
  são,	
  de	
  uma	
  forma	
  ou	
  de	
  outra,	
  derivações	
  desses	
  quatro	
  atributos	
  

foliares	
  chave.	
  O	
  primeiro,	
  eficiência	
  do	
  uso	
  de	
  nitrogênio	
  na	
  fotossíntese	
   (ou	
  PNUEN),	
  

mede	
  o	
  quanto	
  eficaz	
  uma	
  determinada	
  espécie	
  é	
  em	
  utilizar	
  o	
  nitrogênio	
  no	
  processo	
  



	
   63	
  

fotossintético.	
   Dentre	
   diferentes	
   espécies,	
   a	
   capacidade	
   fotossintética	
   máxima	
   (Amax)	
  

geralmente	
   está	
   fortemente	
   correlacionada	
   com	
   as	
   concentração	
   de	
   nitrogênio	
   foliar	
  

(N)	
  e,	
   grosso	
  modo,	
  essa	
   correlação	
  normalmente	
  é	
   atribuída	
  ao	
   fato	
  de	
  que	
  a	
  maior	
  

parte	
   do	
   nitrogênio	
   foliar	
   está	
   alocada	
   no	
   aparato	
   fotossintético	
   (Evans,	
   1989).	
   No	
  

entanto,	
   é	
   sabido	
   também	
   que,	
   quando	
   comparadas	
   sob	
   a	
   mesma	
   concentração	
   de	
  

nitrogênio	
   (N),	
   espécies	
   diferentes	
   exibem	
   amplas	
   variações	
   quanto	
   às	
   capacidades	
  

fotossintéticas	
   (Field	
   et	
   al.	
   1986).	
   Permanece	
  desconhecido	
  o	
  motivo	
  pelo	
  qual	
   certas	
  

espécies	
  apresentam	
  PNUEN	
  consistentemente	
  baixos,	
  mas	
  normalmente	
  esses	
  valores	
  

são	
  observados	
  em	
  espécies	
  tolerantes	
  ao	
  estresse	
  (Poorter	
  et	
  al.	
  1990).	
  Por	
  fim,	
  PNUEP,	
  

ou	
  eficiência	
  do	
  uso	
  de	
  fósforo	
  na	
  fotossíntese,	
  é	
  um	
  parâmetro	
  que	
  equivale	
  ao	
  PNUEN,	
  

mas	
  associado	
  ao	
  fósforo.	
  Dessa	
  forma,	
  analisamos	
  o	
  uso	
  dos	
  dois	
  principais	
  nutrientes	
  

associados	
  à	
  assimilação	
  de	
  carbono	
  que	
  mais	
  frequentemente	
  limitam	
  a	
  produtividade	
  

primária	
  em	
  ecossistemas	
  terrestres.	
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Convertendo	
  os	
  valores	
  para	
  uma	
  escala	
  logarítmica,	
  as	
  correlações	
  ficaram	
  ainda	
  mais	
  

próximas	
  àquela	
  descrita	
  para	
  as	
  espécies	
  do	
  Glopnet	
   -­‐	
  o	
  maior	
   conjunto	
  de	
  dados	
   já	
  

publicado	
  sobre	
  as	
  correlações	
  entre	
  características	
  foliares	
  -­‐	
  (Wright	
  et	
  al.	
  2004),	
  com	
  

os	
  valores	
  de	
  LMA	
  explicando	
  74,09%	
  da	
  variação	
  de	
  Amass	
  das	
  plantas	
  não	
  carnívoras.	
  

	
  Nesse	
  caso,	
  fica	
  evidente	
  o	
  quanto	
  P.	
  minensis	
  se	
  distancia	
  das	
  demais	
  espécies	
  

da	
  comunidade,	
  apresentado	
   índices	
  de	
  LMA	
  substancialmente	
  mais	
  baixos	
  do	
  que	
  os	
  

das	
  espécies	
  não	
  carnívoras	
  (fig.	
  15).	
  Da	
  mesma	
  forma,	
  as	
  capacidades	
  fotossintéticas	
  de	
  

P.	
  minensis	
  são	
  extremamente	
  baixas	
  -­‐	
  e	
  isso	
  independentemente	
  do	
  parâmetro	
  usado,	
  

Aarea	
  ou	
  Amass	
   (fig.	
  16	
  e	
  17)	
  -­‐,	
  consistente	
  com	
  o	
  que	
  parece	
  ser	
  uma	
  propriedade	
  geral	
  

das	
  plantas	
  carnívoras	
  (Ellison,	
  2006;	
  Ellison	
  et	
  al,	
  2005).	
  	
  

	
  

	
  

Figura	
  15	
  -­‐	
  Médias	
  de	
  LMA	
  de	
  P.	
  minensis	
  e	
  das	
  plantas	
  não-­‐carnívoras,	
  com	
  os	
  quartis	
  	
  
inferiores	
  (25%)	
  e	
  superiores	
  (75%),	
  barras	
  de	
  erro	
  padrão	
  e	
  outliers	
  (pontuações).	
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Figura	
  16	
  -­‐	
  Média	
  de	
  Aarea	
  de	
  P.	
  minensis	
  e	
  das	
  plantas	
  não	
  carnívoras,	
  com	
  os	
  quartis	
  
	
  inferiores	
  (25%)	
  e	
  superiores	
  (75%),	
  barras	
  de	
  erro	
  padrão	
  e	
  outliers	
  (pontuações).	
  

	
  

	
  

Figura	
  17	
  -­‐	
  Média	
  de	
  Amass	
  de	
  P.	
  minensis	
  e	
  das	
  plantas	
  não	
  carnívoras,	
  com	
  os	
  quartis	
  	
  
inferiores	
  (25%)	
  e	
  superiores	
  (75%),	
  barras	
  de	
  erro	
  padrão	
  e	
  outliers	
  (pontuações).	
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Quanto	
  às	
  correlações	
  entre	
  os	
  demais	
  parâmetros,	
  os	
  valores	
  de	
  concentração	
  

de	
  nitrogênio	
  (N)	
  puderam	
  explicar	
  19,80%	
  da	
  variação	
  de	
  Amass	
  (fig.	
  18)	
  para	
  as	
  espécies	
  

não	
  carnívoras.	
  Os	
  valores	
  de	
  conteúdo	
  de	
  fósforo	
  (P),	
  por	
  sua	
  vez,	
  explicaram	
  23,78%	
  

da	
  variação	
  de	
  Aarea	
  e	
  36,96%	
  da	
  variação	
  de	
  Amass	
  (fig.	
  19)	
  para	
  esse	
  mesmo	
  grupo.	
  Não	
  

encontramos	
  correlações	
  significativas	
  entre	
  esses	
  atributos	
  para	
  P.	
  minensis,	
  porém	
  o	
  

posicionamento	
  dessa	
   espécie	
   indica	
   que	
   as	
   capacidades	
   fotossintéticas	
   (Aarea	
   e	
  Amass)	
  

são	
  muito	
  baixas	
  para	
  as	
  concentrações	
  foliares	
  de	
  nitrogênio	
  e	
  fósforo	
  (fig.	
  18	
  e	
  19).	
  

	
  

	
  
Figura	
  18	
  -­‐	
  Correlações	
  entre	
  Aarea	
  e	
  N	
  (a)	
  e	
  entre	
  Amass	
  e	
  N	
  (b)	
  para	
  espécies	
  não	
  carnívoras	
  	
  
(pontos	
  azuis,	
  equações	
  na	
  parte	
  inferior	
  dos	
  gráficos)	
  e	
  P.	
  minensis	
  (pontos	
  vermelhos).	
  

	
  

	
  
Figura	
  19	
  -­‐	
  Correlações	
  entre	
  Aarea	
  e	
  P	
  (a)	
  e	
  entre	
  Amass	
  e	
  P	
  (b)	
  para	
  espécies	
  não	
  carnívoras	
  	
  
(pontos	
  azuis,	
  equações	
  na	
  parte	
  superior	
  dos	
  gráficos)	
  e	
  P.	
  minensis	
  (pontos	
  vermelhos).	
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Como	
  em	
  absolutamente	
  todos	
  os	
  estudos	
  anteriores	
  (Reich	
  et	
  al.	
  1999;	
  Wright	
  

et	
  al.	
  2004;	
  Westoby	
  et	
  al.	
  2006),	
  com	
  o	
  aumento	
  nas	
  concentrações	
  de	
  nitrogênio	
  (N)	
  e	
  

de	
  fósforo	
  (P),	
  nós	
  fomos	
  capazes	
  de	
  observar	
  aumentos	
  nas	
  capacidades	
  fotossintéticas	
  

(Aarea	
  e	
  Amass)	
  das	
  espécies	
  não	
  carnívoras,	
  consequência	
  de	
  uma	
  melhora	
  na	
  eficiência	
  e	
  

na	
  concentração	
  das	
  enzimas	
  do	
  fotossistema	
  (Poorter	
  et	
  al.	
  1990).	
  

Quanto	
   às	
   características	
   estequiométricas	
   gerais,	
   apenas	
   dois	
   indivíduos3	
  não	
  

apresentaram	
   deficiências	
   nutricionais4	
  sérias:	
   o	
   primeiro	
   (Annona	
   crassiflora	
   Mart.)	
  

apresentou	
  um	
  nível	
   de	
   nitrogênio	
   (N)	
   comparativamente	
   alto	
   (20,59mg/g),	
  mas	
   uma	
  

marcada	
  deficiência	
  de	
  fósforo	
  (0,87mg/g);	
  o	
  segundo	
  (Gaylussacia	
  brasiliensis	
  Meisn.),	
  

apresentou	
   uma	
   concentração	
   imediatamente	
   acima	
   do	
   nível	
   de	
   limitação	
   de	
   fósforo	
  

(1,00mg/g),	
  mas	
   uma	
   significativa	
   deficiência	
   de	
   nitrogênio	
   (13,62	
  mg/g).	
   De	
  maneira	
  

geral,	
  podemos	
  observar	
  um	
  padrão	
  nítido	
  nas	
  razões	
  entre	
  nitrogênio	
  (N)	
  e	
  fósforo	
  (P)	
  

para	
  as	
  espécies	
  dessa	
  comunidade,	
  com	
  67,3%	
  dos	
  indivíduos	
  apresentado	
  valores	
  de	
  

N:P	
  maiores	
  que	
  16	
  -­‐	
  indicando	
  limitação	
  por	
  fósforo	
  -­‐,	
  o	
  que	
  é	
  ainda	
  mais	
  evidenciado	
  

com	
  o	
  valor	
  médio	
  de	
  19,94	
  ±	
  6,30	
  na	
  razão	
  N:P	
  para	
  essa	
  comunidade.	
  O	
  padrão	
  fica	
  

mais	
  visível	
  no	
  gráfico	
  de	
  correlação	
  entre	
  nitrogênio	
  (N)	
  e	
  fósforo	
  (P)	
  (fig.	
  20),	
  no	
  qual	
  

os	
  valores	
  de	
  fósforo	
  quase	
  não	
  variam	
  independentemente	
  dos	
  valores	
  de	
  nitrogênio.	
  	
  

Os	
  índices	
  de	
  LMA	
  puderam	
  explicar	
  34,19%	
  da	
  variação	
  do	
  PNUEN	
  e	
  37,88%	
  da	
  

variação	
  do	
  PNUEP	
  (fig.	
  21)	
  para	
  as	
  plantas	
  não	
  carnívoras.	
  Como	
  pudemos	
  observar,	
  os	
  

aumentos	
  nos	
  valores	
  de	
  LMA	
  determinaram	
  diminuições	
  na	
  eficiência	
  da	
  utilização	
  de	
  

	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  

3	
  No	
  caso,	
  apenas	
  dois	
  indivíduos	
  no	
  total,	
  sendo	
  um	
  de	
  cada	
  espécie	
  (A.	
  crassiflora	
  e	
  G.	
  brasiliensis).	
  
4	
  No	
   caso,	
   as	
   deficiências	
   nutricionais	
   são	
   definidas	
   segundo	
   os	
   estudos	
   de	
   Koerselman	
   &	
  Meuleman	
  
(1996)	
   e	
  Aerts	
  &	
  Chapin	
   (2000),	
   nos	
  quais	
   a	
   limitação	
  por	
  N	
  é	
  dada	
  quando	
  N	
  <	
   20mg/g	
  e	
  N:P	
   <	
   14,	
   a	
  
limitação	
  por	
  P	
  é	
  dada	
  quando	
  P	
  <	
  1mg/g	
  e	
  N:P	
  >	
  16	
  e	
  a	
  co-­‐limitação	
  é	
  dada	
  quando	
  14	
  ≤	
  N:P	
  ≤	
  16.	
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Figura	
  22	
  -­‐	
  Média	
  de	
  PNUEN	
  de	
  P.	
  minensis	
  e	
  das	
  plantas	
  não	
  carnívoras,	
  com	
  os	
  quartis	
  	
  

inferiores	
  (25%)	
  e	
  superiores	
  (75%),	
  barras	
  de	
  erro	
  padrão	
  e	
  outliers	
  (pontuações).	
  

	
  

	
  
Figura	
  23	
  -­‐	
  Média	
  de	
  PNUEP	
  de	
  P.	
  minensis	
  e	
  das	
  plantas	
  não	
  carnívoras,	
  com	
  os	
  quartis	
  	
  
inferiores	
  (25%)	
  e	
  superiores	
  (75%),	
  barras	
  de	
  erro	
  padrão	
  e	
  outliers	
  (pontuações).	
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responsáveis	
  pelas	
  funções	
  de	
  fotossíntese	
  e	
  respiração.	
  

De	
   qualquer	
   forma,	
   é	
   interessante	
   notar	
   que	
   o	
   trade-­‐off	
   obrigatório	
   entre	
   a	
  

alocação	
   de	
   recursos	
   em	
   componentes	
   estruturais	
   ou	
   nos	
   processos	
   de	
   fase	
   líquida	
  

(fotossíntese),	
   sugerido	
   por	
   Shipley	
   (2006),	
   parece	
   ser	
   uma	
   tendência,	
   ainda	
   que	
   as	
  

correlações	
   não	
   tenham	
   sido	
   significativas,	
   e	
   isso	
   independentemente	
   da	
   origem	
   do	
  

tecido,	
   desde	
  que	
   a	
   função	
   fotossintética	
   seja	
  mantida.	
  O	
  modelo	
   em	
  que	
  o	
   autor	
   se	
  

baseia	
   deriva	
   de	
   um	
   compromisso	
   anterior	
   entre	
   o	
   número	
   de	
   células	
   ao	
   longo	
   da	
  

lâmina	
   foliar	
  e	
  o	
   tamanho	
  das	
  mesmas,	
  além	
  da	
  variação	
  na	
  espessura	
  das	
   folhas.	
  De	
  

maneira	
  geral,	
  isso	
  cria	
  uma	
  ampla	
  coordenação	
  entre	
  os	
  parâmetros	
  Amass,	
  LMA	
  e	
  N,	
  e	
  

determina	
  as	
  diferenças	
  nos	
  custos	
  de	
  construção	
  das	
  folhas	
  de	
  diferentes	
  espécies.	
  	
  

Quanto	
   ao	
   evidente	
   distanciamento	
   dos	
   indivíduos	
   de	
   P.	
   minensis	
   das	
   curvas	
  

observadas	
   para	
   as	
   plantas	
   não	
   carnívoras	
   da	
   comunidade,	
   podemos	
   extrair	
   algumas	
  

conclusões	
   importantes.	
   Os	
   valores	
   de	
   LMA	
   para	
   os	
   indivíduos	
   de	
   P.	
   minensis	
   foram	
  

comparativamente	
  muito	
  baixos	
  (fig.	
  15),	
  o	
  que	
  indicaria	
  um	
  investimento	
  preferencial	
  

em	
  área	
   fotossintética,	
  em	
  detrimento	
  de	
  uma	
  possível	
  complexidade	
  estrutural.	
  Com	
  

efeito,	
  seria	
  de	
  se	
  esperar	
  que	
  tais	
  estruturas	
  apresentassem	
  altas	
  taxas	
  de	
  assimilação	
  

de	
   carbono.	
   Contudo,	
   como	
   vemos,	
   as	
   capacidades	
   fotossintéticas	
   dessa	
   espécie	
   são	
  

extremamente	
  baixas	
  (fig.	
  16	
  e	
  17).	
  Dois	
  motivos	
  podem	
  explicar	
  o	
  porquê	
  isso	
  é	
  uma	
  

propriedade	
  geral	
  das	
  plantas	
  carnívoras:	
   (1)	
  em	
  espécies	
  que	
  apresentam	
  armadilhas	
  

adesivas,	
  ou	
  sticky-­‐trap	
  (como	
  Byblis,	
  Drosera,	
  Drosophyllum,	
  Pinguicula,	
  etc.),	
  as	
  folhas	
  

apresentam	
  duas	
  funções	
  -­‐	
  assimilação	
  de	
  carbono	
  através	
  da	
  fotossíntese	
  e	
  captura	
  /	
  

digestão	
  /	
  absorção	
  de	
  presa	
  -­‐,	
  o	
  que	
  impõe	
  necessidades	
  diferenciais	
  de	
  investimentos.	
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De	
   forma	
  geral,	
  gastos	
  com	
  carnivoria	
  determinam	
  uma	
  diminuição	
  nos	
   investimentos	
  

da	
   fase	
   líquida	
   e,	
   com	
   isso,	
   superestimam	
   os	
   valores	
   esperados	
   para	
   as	
   capacidades	
  

fotossintéticas.	
   Colocando	
   de	
   outra	
   forma,	
   se	
   pudéssemos	
   separar	
   as	
   quantidades	
   de	
  

nitrogênio	
  e	
  de	
  fósforo	
  efetivamente	
  alocadas	
  no	
  aparado	
  fotossintético,	
  veríamos	
  que	
  

esses	
  valores	
  representam	
  apenas	
  uma	
  pequena	
  parcela	
  dos	
  conteúdos	
  nutricionais	
  que	
  

observamos	
   em	
   nossas	
   análises	
   e,	
   possivelmente,	
   a	
   correlação	
   entre	
   essas	
   pequenas	
  

porções	
  e	
  a	
  taxas	
  de	
  fotossíntese	
  observadas	
  seriam	
  coerentes	
  com	
  o	
  espectro	
  global	
  de	
  

economia	
  foliar.	
  (2)	
  Quanto	
  à	
  Philcoxia	
  -­‐	
  assim	
  como	
  diversas	
  outras	
  espécies	
  carnívoras	
  

-­‐	
  esse	
  padrão	
  parece	
  derivar	
  do	
  fato	
  de	
  os	
  órgãos	
  fotossintéticos	
  serem	
  apenas	
  soluções	
  

possíveis,	
   ao	
   contrário	
  de	
   adaptações	
  ótimas.	
   Com	
  efeito,	
   as	
   taxas	
   fotossintéticas	
   são	
  

limitadas	
  por	
  características	
  intrínsecas	
  dos	
  tecidos	
  vegetais	
  (como	
  abertura	
  estomática,	
  

concentrações	
  enzimáticas,	
  etc.),	
  o	
  que	
  acaba	
  determinando	
  a	
  posição	
  periférica	
  dessas	
  

espécies	
  no	
  espectro	
  de	
  economia	
  foliar	
  (fig.	
  24).	
  

Quanto	
  às	
  correlações	
  entre	
  as	
  capacidades	
  fotossintéticas	
  máximas	
  (Amax)	
  e	
  as	
  

concentrações	
  foliares	
  de	
  nutrientes	
  (N	
  e	
  P),	
  outro	
  padrão	
  interessante	
  aparece.	
  Como	
  

pudemos	
  observar,	
  as	
  variações	
  nos	
  conteúdos	
  de	
  nitrogênio	
  (fig.	
  18)	
  e	
  fósforo	
  (fig.	
  19)	
  

determinaram	
   consequentes	
   variações	
   nas	
   taxas	
   fotossintéticas,	
   principalmente	
   Amass,	
  

para	
  as	
  espécies	
  não	
  carnívoras.	
  No	
  entanto,	
  diferentemente	
  de	
  estudos	
  anteriores,	
  o	
  

fósforo	
  conseguiu	
  explicar	
  as	
  variações	
  de	
  Aarea	
  e	
  Amass	
  de	
  forma	
  muito	
  mais	
  consistente	
  

do	
  que	
  o	
  nitrogênio.	
  De	
  forma	
  geral,	
  isso	
  é	
  um	
  indício	
  de	
  que	
  as	
  plantas	
  da	
  comunidade	
  

apresentam	
  uma	
  maior	
  limitação	
  por	
  fósforo,	
  o	
  que	
  é	
  coerente	
  com	
  estudos	
  anteriores	
  

para	
  essa	
  área	
  (Cândido,	
  H.	
  G.,	
  comunicação	
  pessoal)	
  e	
  com	
  as	
  características	
  sugeridas	
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para	
  os	
  OCBILs	
  (Lambers	
  et	
  al.	
  2010).	
  Novamente,	
  as	
  correlações	
  entre	
  as	
  concentrações	
  

de	
  nutrientes	
  (nitrogênio	
  e	
  fósforo)	
  e	
  as	
  capacidades	
  fotossintéticas	
  (Aarea	
  e	
  Amass)	
  para	
  

P.	
  minensis	
  não	
  foram	
  significativas.	
  No	
  entanto,	
  a	
  informação	
  mais	
  importante	
  dessas	
  

análises	
  ainda	
  pode	
  ser	
  obtida;	
  as	
  taxas	
  fotossintéticas	
  dos	
  indivíduos	
  de	
  P.	
  minensis	
  são	
  

extremamente	
  baixas	
  para	
  as	
  concentrações	
  nutricionais	
  que	
  essas	
  plantas	
  apresentam.	
  

De	
   fato,	
  quando	
  as	
  capacidades	
   fotossintéticas	
   são	
  expressas	
  em	
  termos	
  de	
  utilização	
  

dos	
  nutrientes	
  -­‐	
  PNUEN	
  (fig.	
  22)	
  e	
  PNUEP	
  (fig.	
  23)	
  -­‐,	
  os	
  valores	
  encontrados	
  para	
  Philcoxia	
  

foram	
  significativamente	
  menores	
  que	
  o	
  das	
  plantas	
  não	
  carnívoras	
  da	
  comunidade,	
  e	
  

próximos	
  aos	
  valores	
  observados	
  em	
  outras	
  espécies	
  carnívoras	
   (Ellison,	
  2006.	
  Ellison,	
  

2005).	
  Mais	
  uma	
  vez,	
  pudemos	
  observar	
  o	
  trade-­‐off	
  adicional	
  que	
  as	
  plantas	
  carnívoras	
  

precisam	
  enfrentar,	
  deslocando	
   recursos	
  para	
  os	
  processos	
  de	
   fase	
   líquida	
  ou	
  para	
  os	
  

processos	
  de	
  captura	
  /	
  absorção	
  /	
  digestão	
  de	
  presas.	
  Dessa	
  forma,	
  acreditamos	
  que	
  o	
  

posicionamento	
  adequado	
  das	
  plantas	
  carnívoras	
  no	
  espectro	
  global	
  de	
  economia	
  foliar	
  

deva	
  considerar	
  um	
  modelo	
  diferente	
  do	
  proposto	
  por	
  alguns	
  estudiosos	
  (Wright	
  et	
  al.	
  

2004;	
  Westoby	
  et	
  al.	
  2006)	
  e	
  assim,	
  considerar	
  o	
  compromisso	
  originalmente	
  descrito	
  

por	
  Shipley	
  (2006)	
  com	
  um	
  componente	
  adicional,	
  que	
  chamamos	
  de	
  “fase	
  carnívora”.	
  

Com	
  efeito,	
  a	
  construção	
  das	
  folhas	
  em	
  plantas	
  carnívoras	
  deverá	
  ser	
  conduzida	
  por	
  um	
  

trade-­‐off	
  composto	
  por	
  três	
  eixos	
  principais;	
  (1)	
  estrutura	
  foliar,	
  (2)	
  fase	
  líquida	
  e	
  (3)	
  os	
  

investimentos	
  em	
  carnivoria.	
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