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RESUMO

As plantas sujeitas a estresse salino por vezes toleram mudancas nestas condi¢cdes em seu ambiente. A
capacidade destes organismos em tolerar sais ¢ determinada pelas multiplas vias bioquimicas que promovem a
retengdo e/ou a aquisicdo de agua, resguardando as fungdes fotossintéticas e conservando a homeostase idnica.
E necessario compreender essas vias que levam a sintese de metabolitos ativos osmoticamente, aminoacidos
especificos a esse estresse e algumas espécies reativas de oxigénio que podem controlar o fluxo de ions e 4gua.
A aptiddo das plantas em se desintoxicar destes radicais livres em condicdes de estresse salino representa,
provavelmente, um custo energético muito elevado. Muitas espécies tolerantes a salinidade acumulam
metabolitos que realizam fungdes cruciais como osmoprotetores. A sintese destes compostos pode ser
relacionada ao estresse induzido pela condi¢éo de salinidade. Nesta revisdo, o enfoque foi mostrar a resposta
das plantas ao estresse salino, salientando os aspectos fisiologicos ¢ bioquimicos deste estresse. Embora haja
uma série de informagdes para demonstrar a complexa tolerdncia ao estresse salino, ainda ¢ dificil usar um
critério especifico para a identificag@o deste problema para uma variedade de espécies. Deste modo, o trabalho
vem a auxiliar em estudos posteriores a avaliar a importancia ecoldgica do estresse salino.
Palavras-chave: Estresse salino, NaCl, osmdlitos, tolerancia a salinidade, Typha.

ABSTRACT

PLANTS UNDER EFFECT OF SALINITY. Plants under salt stress can occasionally tolerate alterations
in the environmental conditions. Salt tolerance in these organisms is determined by multiple biological traits
that will determine their water retention and/or acquisition capacity in safeguarding photosynthetic functions
and ionic homeostasis. Understanding the pathways of synthesis of osmotically active metabolites is needed,
as well as those of relevant amino acids and free radicals that control the flow of ions and water. The ability
of plants of eliminating osmotically active free radicals under salinity stress must cost them much energy.
Many species of plants that are tolerant to high salinity conditions accumulate certain metabolites that work
as osmoprotectants. The synthesis of these compounds may be directly related with the stress generated by
high salinity conditions. The main goal of the present review was to illustrate the response of plants to salt
stress, while focusing on physiological and biochemical aspects of this stress. Although there is much available
information on the complexity of salt stress tolerance, the choice of a specific parameter to measuring this
stress in many species is still difficult. In this context, the present review can aid future studies in evaluating
the ecological importance of salt stress.
Keywords: Salt stress, NaCl, osmolytes, salinity tolerance, Typha.

SALINIDADE EM PLANTAS sido identificados (Williams 1987): primaria e
secundaria. A salinizagdo primaria é um processo

A salinizacdo ¢ um fator limitante para o natural onde ocorrem poucas chuvas, elevada
desenvolvimento e produtividade de plantas evaporacdo e acumulagfo gradual de ions oriundos
(Allakhverdiev et al. 2000) e vem afetando os do intemperismo. Em contrapartida, a salinizagio
recursos hidricos de zonas 4ridas, semi-aridas secundaria resulta de um evento antropico ligado
e mediterraneas. Dois tipos de salinizacdo t€ém ao ambiente marinho. A irrigagdo com agua salobra
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(Pasternak & De Malach 1995) e a abertura de
barras de areia de lagoas costeiras sdo exemplos de
salinizagdo secundaria. Atualmente, a salinizagio
ndo ¢ somente um problema para areas continentais
agrarias, mas também para areas alagaveis costeiras,
devido a entrada de agua salgada e excessiva
extracdo da agua de rios para irrigagdo € usos
urbanos (SEAC 1996). Estas alteracdes provocadas
pelo aumento na concentracdo de sais podem
desencadear processos de competicdo e extingdo
das espécies ali viventes.

Ao longo dos ultimos anos de estudo, os efeitos
da salinizag¢do sobre o crescimento e distribuicdo de
recursosnas plantas tem sidomais bem compreendidos.
A salinidade afeta o desempenho das plantas através
de déficit de agua, toxidez provocadas por ions,
desequilibrio nutricional (Munns & Termaat 1986) e
indiretamente mediando competi¢des inter-especificas
(Pennings & Callaway 1992). As conseqiiéncias
lesivas da elevada salinidade foram notadas na
planta inteira, resultando em morte ou diminui¢do
da produtividade. Assim, como em resposta aos
danos causados pelo excesso de sal, muitas plantas
ampliaram os mecanismos de tolerdncia através de
exclusdo e/ou compartimentalizacdo de sais.

Durante o efeito da salinidade, determinados
processos sdo danificados, tais como: sintese de
proteinas, metabolismo de lipidios e fotossintese.
Uma das respostas iniciais é a redug¢do da
expansdo da superficie foliar, acompanhado de
uma intensifica¢do do estresse (Wang & Nil 2000).
Este efeito promove redug¢do nas concentragdes
de carboidratos, que sdo a base necessaria para o
desenvolvimento celular. As respostas biologicas a
alta salinidade em plantas t€ém sido mais discutidas
(Munns 2005, Ehret & Plant 1999, Zhu 2002). Estes
estudos analisaram caracteristicas fisioldgicas,
moleculares e bioquimicas das respostas complexas
ao estresse salino dos organismos.

As plantas tém diferenciado niveis de tolerancia
as concentragdes letais de sais, utilizando-se de uma
variedade de mecanismos entre as distintas espécies
(Iyengar & Reddy 1996). Ainda que a mudanga na
concentracdo de sais da 4gua ocasione um declinio
no crescimento, a contribui¢do de processos
subseqiientes como divisdo, expansdo e aceleracdo
da morte celular ndo foram ainda bem elucidadas

(Hasegawa et al. 2000).

TOLERANCIA A SALINIDADE PELAS PLAN-
TAS

A tolerancia a salinidade de plantas ¢ a capaci-
dade de desenvolverem e completarem seu ciclo
de vida sobre um substrato que contém elevada
concentracdo de sais soluveis (Flowers ef al. 1977,
Greenway & Munns 1980). Plantas que podem
tolerar estas elevadas quantidades de sais na rizos-
fera sem afetar seu crescimento s@o denominadas
halofitas (Flowers et al. 1977). Ja plantas que ndo
conseguem desenvolver-se sobre o substrato com
elevado conteudo de sais soluveis sdo as glicofitas
(Cheeseman 1988). A vantagem das haldfitas sobre
as glicdfitas advém da melhor atuagdo em novos
mecanismos de tolerdncia, que proporcionam um
manejo mais eficiente em acumular e comparti-
mentar os solutos.

As plantas ampliaram seus mecanismos bioqui-
micos e moleculares para tolerar o estresse salino
através de produtos e processos alternativos. Estes
(Ivengar & Reddy,
1996). As estratégias bioquimicas utilizadas incluem

mecanismos atuam unidos

acumulagdo ou exclusdo seletiva de ions, controle
da entrada de ions pelas raizes e transporte para as
folhas, compartimentalizagdo de ions a nivel celular
(vactiolos) e estrutural (folhas), sintese de osmdlitos,
alteragdes nas vias fotossintéticas, modificagdes na
estrutura de membrana, indu¢do de enzimas antioxi-
dantes e hormdnios.

Os mecanismos de tolerancia aos sais podem
ser simples ou extremamente complexos. Os meios
mais simples envolvem alteragdo de algumas vias
bioquimicas. Os mais complexos envolvem maior
protecdo do sistema respiratorio e fotossintético
(Munns 1993), uso eficiente da agua (Munns 2002),
manutengdo da parede celular (Winicov 1998) e
cromossomos (Botella et al. 1994). Alguns destes
mecanismos para manuten¢do das plantas citados no
texto serdo melhor elucidados a seguir.

REGULACAO DOS IONS E SEU EFEITO NAS
PLANTAS

Asplantas,deummodo geral, tanto glicofitasquanto
haldfitas, ndo podem tolerar grandes quantidades de
sal no citoplasma e, por isso ocorrem em lugares com
baixas concentragdes de ions (Gorham ef al. 1981). A
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entrada e compartimentalizag@o dos ions sdo decisivas
ndo somente para o desenvolvimento da planta, mas
também para sua sobrevivéncia no ambiente salino
(Adams et al. 1992), devido aos disturbios suscitados
pela salinidade na homeostase. Estes organismos
restringem o excesso de ions nos vactolos facilitando
suas fungdes metabdlicas (Zhu 2003).

As plantas sob condi¢do de salinizagdo limitam a
entrada de Na™ ou acumulam este fon em seus tecidos
mais velhos, formando um ambiente estoque, que logo
sera eliminado (Warwick & Bailey 1997, Taiz & Zeiger
1998). O ion Na* ¢ considerado potencialmente toxico
para as plantas (Kinraide 1999, Blumwald 2000). A
remocdo de Na" do citoplasma ou sua compartimenta-
liza¢do no vactiolo é realizada por proteinas antiporte
Na'/H" (Apse et al. 1999), que utilizam as bombas
de H' para regular a expressdo e atividade dos trans-
portadores de K* e Na* (Zhu ef al.1993). Em baixas
condigdes de salinidade, as plantas mantém elevadas
concentracdes de K™ e baixas concentragdes de Na* no
citosol. O K* ¢ elevado em condi¢des normais, pois €
um ion movel, que possui fungdo osmotica, regulando
a abertura e fechamento dos estomatos, auxiliando
na ascensdo capilar do NO," no xilema e atuando na
ativagdo enzimatica (Taiz & Zeiger 1998). Contudo, o
Na* ¢ importante para algumas plantas que possuem o
sistema C,, para regenerar o fosfoenolpiruvato, que se
junta ao CO, iniciando a fixagdo de carbono (Taiz &
Zeiger 1998).

O Ca™ possui papel estrutural e regulador
no metabolismo de plantas (Kiegle et al. 2000).
Normalmente, atua como mensageiro secundario
ativando uma proteina chamada calmodulina,
que por sua vez ativa uma série de enzimas (Zhu
2002). Assim, o resultado do aumento de Ca*leva a
transdu¢do de sinais, que resulta em uma adaptacéo
a salinidade (Mendoza et al. 1994, Knight et al.
1997), gerando um melhor manejo na eliminagfo
e acumulo de ions, reduzindo seus efeitos toxicos
(Liu & Zhu 1997). No entanto, apesar de ser um
ion essencial para as plantas, o Ca* necessita ser
conservado em baixas concentra¢des no citoplasma,
pois ¢ um sinalizador celular. Logo, o excesso de
Ca™ citosolico é controlado através de transporte
apoplastico para compartimentos
(Knight et al. 1997).

A regulagfo do excesso de ions também pode ser

intercelulares

realizada por secre¢des e a acumulagdes seletivas. As
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secrecdes ocorrem através do desenvolvimento de
estruturas celulares chamadas glandulas salinas. Estas
glandulas secretam, notadamente, NaCl através das
folhas e conservam a concentra¢do dos ions internos
em niveis basais (Hogarth 1999). A exclusdo de ions
também ocorre através das raizes, que regulam o
conteudo de sais em muitas halofitas (Levitt 1980). A
acumulacdo seletiva de ions e/ou solutos capazes de
manter o ajustamento osmatico, que ocorre através do
transporte de massa, sdo indispensaveis para retengdo
de dgua (Taiz & Zeiger 1998).

O aumento do estresse salino causa a deficiéncia
de diversos ions na planta (Khan et al. 1999, 2000).
Lee & Liu (1999) demonstraram que a macroalga
clorofita Ulva fasciata, que habita regides entre margs,
apresenta acimulos crescentes de Na*, K* ¢ ClI- com
incremento da salinidade. O aumento destes trés ions
induz acimulo do aminoacido prolina, pois diminui a
atividade de algumas enzimas e o contetido de Ca™.
Estes resultados sugerem que, em U. fasciata, a perda
de Ca' celular esta associado com a indugdo do NaCl
via acumulagdo de prolina.

O estresse causado pelo aumento de Na* e Cl- em
determinadas plantas, faz com que esses elementos
sejam acumulados em maior quantidade nas folhas,
seguidos pelas raizes (Parida et al. 2004a). Nesta
situacdo, observa-se o efeito antagonico destes ions
sobre o K*, que diminui, particularmente, nas folhas.
Parida et al. (2004a) verificaram o aumento no
conteudo de Na* e Cl- em folhas e raizes de Bruguiera
parviflora, uma espécie normalmente encontrada em
manguezais, todavia, sem alteracdo significativa dos
niveis endogenos de K e Fe?*. Foi observada ainda a
reducdo de Ca?" e Mg?" nas folhas, o que sugere um
aumento na estabilidade da membrana e contetido de
clorofila (Parida et al. 2004a). Segundo este estudo,
os niveis Mg?* ndo sdo afetados pela salinidade em
raizes, apenas em folhas.

A disponibilidade de nutrientes é importante
para manuten¢do da elevada produtividade de areas
salinas. Sistemas salinos tendem a ser eutroficos,
tendo a capacidade de assimilar e estocar fosforo
no sedimento (Nixon et al. 1996). O fosforo nestas
regides ¢ facilmente disponivel para as plantas, sendo
o nitrogénio principal limitador. A indisponibilidade
deste elemento € regulada por trocas fisicas, quimicas
e bioldgicas. Um exemplo de atividade bioldgica
¢ nitrato-redutase de folhas, que enfraquece em
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muitas plantas sob estresse salino (AbdEIBaki et al.
2000). O motivo primario desta reducdo é um efeito
peculiar associado a presenca de CIl. Este efeito
pode ser devido a redugdo da entrada do NO, e
conseqiientemente diminui¢o da sua disponibilidade
nas folhas, ainda que o efeito direto deste anion ndo
seja descartado (Deane-Drummond & Glauss 1982,
Flores et al. 2000).

A inibicdo da fixacdo biologica de nitrogénio,
¢ provavelmente um efeito da salinizagdo sobre
a associagdo entre bactérias e plantas, o que
reduz a nodulagdo (Elsheikh & Wood 1990). O
declinio da atividade da nitrogenase e conteudos de
leghemoglobina tém sido descritos em estudos (Comba
et al. 1998, Soussi et al.1999). As plantas respondem
ao estresse salino com a diminui¢cdo da assimilagdo
de nitrogénio e biossintese de aminoacidos (Popova
et al. 2002).

BIOSSINTESE DE OSMOLITOS PARA MINIMIZAR
O ESTRESSE SALINO

Naturalmente, o citoplasma acumula compostos
de baixo peso molecular, os osmolitos, para adequar o
balango 16nico nos vacuolos, que pouco intervém nas
reagdes bioquimicas habituais das plantas (Hasegawa
et al. 2000, Zhifang & Loescher 2003). No entanto,
sob estresse, estas substancias resguardam estruturas
e sustentam o balango osmético na planta (Hasegawa
et al. 2000). Compostos nitrogenados, agucares ¢
polidis sdo alguns exemplos de osmolitos (Singh et al.
2000, Khan et al. 2000, Wang & Nil 2000, Kerepesi
& Galiba 2000).

No ajuste osmdtico, os osmolitos facilitam a
reten¢do de 4gua no citoplasma e permitem o seqiiestro
de Na' para o vacuolo ou apoplasto (Ashraf & Harris
2004). Estes compostos protegem as estruturas
celulares através da sua interacdo com membranas,
complexos protéicos ou enzimas. Os osmolitos s@o
aptos em formar pontes de hidrogénio, que permitem
a protecdo destas macromoléculas contra os efeitos
adversos do estresse i6nico (Crowe et al.1992).

Os polidis sdo alcoodis polihidricos (Clark et al.
2003), que apresentam um numero considerdvel de
cadeias de carbono produzidas a partir da assimilagdo
de CO, com carater acido, ¢ que executam algumas
fung¢des no metabolismo da planta, como: formagao
de chaperonas, osmorregulagdo e minimizagdo do

efeito de espécies reativas de oxigénio (Smirnoff &
Cumbes 1989, Bohnert et al. 1995). Existem formas
de polidis aciclicas (manitol, glicerol e sorbitol) e
ciclicas (pinitol e ononitol). Em geral, os polidis
se acumulam no citoplasma de algumas halofitas,
evitando disturbios osmoticos causados pela elevada
concentracdo de ions (Clark et al. 2003). Estes polidis
podem ainda ser tuteis no estoque do carbono sob
condi¢des ambientais adversas (Vernon et al. 1993).

O manitol é um alcool polihidrico, que atua como
osmolito para minimizar o efeito da salinidade, sendo
este fato comprovado em estudos relacionando o
acimulo deste alcool com a tolerancia a salinidade
(Zhifang & Loescher 2003). O pinitol é outro alcool
polihidrico, que ¢ sintetizado a partir de mio-inositol,
tendo papel importante no ajuste osmotico intracelular
entre o vacuolo e o citoplasma, além de atuar como
redutor de espécies reativas de oxigénio (Bohnert &
Jensen 1996). O acumulo de pinitol tem sido registrado
em plantas que habitam regides costeiras como,
Honkenya peploides e Sesbania aculeata, quando
expostas a salinizag¢do (Ashraf & Harris 2004).

Dentre os varios compostos osmoticos organicos,
os agucares apresentam mais de 50% do potencial
osmotico total em glicofitas submetidas a salinizagéo
(Ashraf & Harris 2004). Agtcares como glicose,
frutose e sacarose atuam na osmoprotecdo, ajuste
osmotico e estoque de carbono (Ashraf & Harris
2004). Contudo, o aumento do estresse salino reduz as
concentragdes destes agiicares em um grande nimero
de plantas (Figura 1) (Kerepesi & Galiba 2000, Singh
et al. 2000).

Aacumulacdode compostosnitrogenadosemplantas
¢ comumente relacionada a tolerdncia a salinidade
(Mansour 2000). Existem alguns estudos sobre o
acumulo de aminoécidos livres e outros compostos
nitrogenados sob estresse salino. Os aumentos do
contetdo de glicina-betaina na parte aérea e raizes sdo
semelhantes sob estas condi¢des de estresse (Khan
et al. 2000). A maioria das plantas, freqlientemente,
acumula na forma de aminoacidos, amidas, proteinas
e poliaminas, sendo este conteido varidvel entre as
espécies (Gadallah 1999, Mansour 2000, Meloni et
al. 2001). Estes compostos atuam no ajuste osmotico,
protecdo de macromoléculas celulares, estocagem de
nutrientes, manutenc¢do do pH celular, desintoxicacao
de células e minimizag¢do dos efeitos das espécies
reativas de oxigénio (Ashraf & Harris 2004).
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Figura 1. Efeito das diferentes concentragdes de NaCl em diferentes periodos de tempo para aglicares totais de folhas de um espécie de manguezal,

Aegiceras corniculatum. As barras verticais indicam erro padrdo. Fonte: Parida ez al. (2004b).

Figure 1. Effects of different NaCl concentrations over different time periods over total sugar concentrations in the leaves of a particular mangrove

plant species, Aegiceras corniculatum. Vertical bars indicate standard error. Adapted from Parida et al. (2004b).

Muitas plantas acumulam prolina como um
osmolito atoxico e protetor sob condi¢des salinas
(Figura 2) (Lee & Liu 1999, Muthukumarasamy
et al. 2000). Elshintinawy & Elshourbagy (2001)
verificaram que os aminodcidos mais abundantes
(cisteina, arginina, metionina) constituem cerca de
55% dos aminoacidos livres, sendo estes reduzidos
quando as plantas foram estressadas com NaCl. Ja
valina, isoleucina, aspartato e prolina aumentaram em
resposta ao estresse provocado por NaCl.

ENZIMAS ANTIOXIDANTES E HORMONIOS IN-
DUZIDOS POR ESTRESSE SALINO

Uma das conseqiiéncias do estresse salino é dada
pela produgido excessiva de espécies reativas de oxi-
génio (ERO), tais como: superoxido (O,), peroxido de
hidrogénio (H,0,), hidroxila (OH") e oxigénio singleto
('0,) (Halliwell & Gutteridge 1985, Thompson ef al.
1987). Estes ERO podem ter acdo citotoxica, causando
danos oxidativos aos lipidios (Fridovich 1986, Wise &
Naylor 1987), proteinas e acidos nucléicos (Fridovich
1986, Imlay & Linn 1988).

Durante a fotossintese, as concentragdes internas
de oxigénio sdo mais elevadas (Steiger ef al. 1977).
Neste momento, os cloroplastos sdo organelas que
originam varios ERO (Asada & Takahashi 1987).
A enzima superdxido dismutase converte O, para
H O,, enquanto a catalase ¢ uma variedade de

272
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peroxidases catalisa a quebra de H O, (Chang et al.
1984). Embora a catalase seja aparentemente ausente
em cloroplastos, o H,O, pode ser desintoxicado em
uma reagdo catalisada por uma peroxidase especifica,
freqlientemente presente em altos niveis nesta organela
(Halliwell & Gutteridge 1986, Chen & Asada 1989,
Asada 1992).

As plantas, quando sujeitas a estresses ambientais
(elevada salinidade, déficit de agua, luz intensa,
temperaturas extremas, metais pesados, herbicidas e
deficiéncias minerais), t&ém o balango entre a produgio
de ERO e atividade de antioxidantes aumentada,
resultando em prejuizos oxidativos (Wise & Naylor
1987, Spychalla & Desborough 1990). Plantas com
elevados niveis de antioxidantes, constitutivos
e induzidos, t€ém mostrado maior resisténcia ao
estresse oxidativo (Wise & Naylor 1987, Spychalla &
Desborough 1990). De um modo geral, a atividade das
enzimas antioxidativas, como: catalase, superoxido
dismutase, guaiacol peroxidase, glutationa redutase
e ascorbato peroxidase, aumenta sob estresse salino
em plantas (Figura 3) (Lee et al. 2001, Mittova et al.
2002, 2003).

Acelevadaconcentragdo de ions também incrementa
os niveis de hormdnios vegetais, tais como: acido
abscisico (AA) e citocininas (Aldesuquy 1998,
Vaidyanathan ez al. 1999). O AA é um dos responsaveis
pela alteragdo de genes induzidos pelo estresse salino,

sendo considerado o hormdnio ligado ao estresse (de
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Figura 2. Conteudo de prolina em Tellungiella halophilla e Arabidopsis thaliana expostas a diferentes concentragdes de NaCl por 15 dias. Modificado

de M’rah et al. (2007).

Figure 2. Amount of proline in Tellungiella halophilla and Arabidopsis thaliana exposed to different NaCl concentrations over a 15-day period. Adapted

from M’rah et al. (2007).

Bruxelles et al. 1996). Evidéncias experimentais
indicam que a regulacdo do crescimento da planta por
AA pode iniciar reagdes fisiologicas em plantas em
resposta ao estresses ambiental (Mizrahi et al. 1971,
Prasad 1995). O AA participa de diversos processos
fisiolégicos nas plantas, incluindo estimulacdo de
movimentos estomaticos, aumento de crescimento
radicular, acimulo de prolina e inibi¢do de crescimento
da parte aérea (Creelman et al. 1990). Este hormoénio
tem suavizado o efeito inibitério de NaCl sobre a
fotossintese e a translocacdo de assimilados (Popova
et al. 1995). O AA também promove o fechamento
dos estomatos alterando o fluxo de ions nas células-
guardas sob condigdes de estresse (Dodd 2005).
Além disso, muitas observagdes tém indicado que
o estresse salino leva ao aumento do AA endogeno
(Zeevaart & Creelman 1988, Dure et al. 1989). Chen
et al. (2001) relataram ainda que o aumento de calcio
esta associado ao incremento de AA em plantas sob
estresse salino, contribuindo para a manutengdo da
integridade das suas membranas.

As citocininas constituem uma classe de fitormo-
nios considerada antagonista de AA (Mizrahi et al.
1971). Enquanto o AA inibe a abertura de estdmatos
e expansdo de cotilédones, as citocininas promovem
estes eventos estruturais (Blackman & Davies 1984).
A elevagio do acumulo de clorofila € causada por cito-

cininas, efeito oposto a senescéncia provocada por
AA (Zeevaart & Creelman 1988). A sintese de RNA ¢
estimulada pelo acréscimo exogeno de citocininas e a
adicdo exdgena de AA reverte o processo (Thomas et al.
1992). Os niveis de citocininas podem ser afetados pelo
estresse salino, sendo as raizes as primeiras estruturas
expostas ao estresse, iniciando a sintese deste hormonio
(Thomas et al. 1992).

EFEITOS DA SALINIDADE NOS MECANISMOS
MOLECULARES

A tolerancia ao estresse salino requer uma série de
adaptacdes integradas envolvendo sistemas celulares
e metabdlicos. Estas adaptacdes sdo as respostas para
os métodos de analises moleculares avaliarem novos
genes ligados a salinidade. A tolerancia a salinidade
¢ uma caracteristica multigénica com uma grande
quantidade de genes dividida em grupos funcionais
diferentes, pela minimizagdo dos
efeitos do excesso de sal (Munns 2005). Estes genes

responsaveis

codificam proteinas fotossintéticas, proteinas ligadas
ao transporte para o vacuolo, a sintese de osmolitos
e a ativag@o de protetores contra as espécies reativas
de oxigénio. Muito destes genes sdo induzidos sobre
o estresse salino, ¢ tém sido detectados por ensaios
de hipersalinizagdo na planta modelo Arabidopsis

Oecol. Bras., 12 (4): 662-679, 2008
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Figura 3. Mudancas na atividade de catalase, superéxido dismutase, guaiacol peroxidase e glutationa redutase em uma macrofita aquatica flutuante
(Pistia stratiotes L.) sujeita a diferentes concentra¢des de NaCl. As barras verticais indicam erro padrdo. Fonte: Upadhyay & Panda (2006).

Figure 3. Changes to the enzymatic activities of catalase, superoxide dismutase, guaiacol peroxidase and glutatione redutase of the floating macrophyte,
Pistia stratiotes L. when exposed to different NaCl concentrations. Vertical bars indicate standard error. Adapted from Upadhyay & Panda (2006).

thaliana. Esta planta tem levado a identificacdo de
genes que melhoram a entrada de certos cations como
K*nas plantas expostas ao sal (Wu et al. 1996).
Entretanto,osresultadosdetaisestudossiolimitados
pelo fato que A. thaliana ¢ uma glicofita (Wang et al.
2006). Neste sentido, a halofita Mesembryanthemum
crystallinum também tem sido proposta como
um modelo de planta para estudar estresse salino
(Bohnert & Cushman, 2000), apesar de sua tolerancia
a salinidade estar ligada ao metabolismo CAM, o
que dificulta a transferéncia destes mecanismos para
outros tipos de plantas (Adams et al. 1998). Assim,
nos ultimos anos, a haléfita Thellungiella halophila
(Wong et al. 2005) tem aumentado o interesse como
um modelo para estudos de estresse abiotico (Bressan
et al. 2001, Gong et al. 2005, Wang et al. 2006). T.
halophila ¢ evolutivamente proxima a A. thaliana,
exibindo elevada tolerdncia a baixas temperaturas,
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déficit hidrico e salinidade (M’rah et al. 2007).
Diferentemente de A. thaliana, T. halophila acumula
altos niveis de prolina em resposta ao estresse salino
(M’rahetal. 2007). Alguns ensaios tém sido realizados
utilizando diferentes concentragdes de sais com tempo
de exposi¢do varidvel. A maioria destes estudos esta
focada em respostas rapidas, com objetivo de analisar
a expressdo génica.

INFLUENCIA DA SALINIDADE NO DESENVOLVI-
MENTO DE PLANTAS

Atriplex lentiformis é uma espécie de planta
que comumente habita locais costeiros e desérticos
(Ievinsh 2006). Com o aumento da salinidade suas
folhas podem ser danificadas na epiderme, mesdfilo
e células paligadicas (Longstreth & Nobel 1979).
Em B. parviflora, uma espécie de manguezal, os
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prejuizos causados na epiderme, mesoéfilo e espagos
intercelulares, devido ao tratamento com NaCl,
diminuem significativamente (Parida et al. 2004a).
Algumas respostas celulares ao estresse causado pelo
excesso de sal sdo: desenvolvimento de vacuolos,
modifica¢des no reticulo endoplasmatico, diminui¢io
das cristas mitocondriais, fragmenta¢do do tonoplasto
e degradacdo do citoplasma, devido a combinagéo
do meio vacuolar com o citoplasmatico (Mitsuya et
al. 2000). Plantas tratadas com NaCl apresentaram
das
cloroplastos tornado-os desorganizados (Hernandez
et al. 1995, 1999).

Os conteudos de clorofila (Figura 4) e carotendides

alteragdes estruturas dos tilacoides dos

diminuem sob altas concentragdes de sais (Longstreth
et al. 1984) em estruturas como as folhas e o meséfilo
(Tabela I). A salinidade, da mesma forma, causou
significante diminui¢do nos contetidos de clorofila a,
b e carotenoides de folhas de B. parviflora (Parida
et al. 2002). As folhas velhas desenvolveram clorose
e cairam com o periodo prolongado de estresse
(Hernandez et al. 1995, 1999, Gadallah 1999,
Agastian et al. 2000). Ja as antocianinas apresentam
valores elevados sob estresse salino (Kennedy & De
Fillippis 1999).

Os estresses provocados pelo excesso de ions, em
geral, diminuem a assimila¢do de CO,, condutancia
estomatica e transpiracdo das plantas (Gulzar et al.
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Figura 4. Mudancas nos conteudos de clorofila a + b em duas macrdfitas aquaticas flutuantes (Pistia stratiotes L. e Salvinia molesta L.) sujeitas as

diferentes concentragdes de NaCl. As barras verticais indicam erro padrido. Fonte: Upadhyay & Panda (2006).
Figure 4. Changes to the amounts of clorophyll a and b of two floating macrophytes Pistia stratiotes L. and Salvinia molesta L. exposed to different NaCl

concentrations. Vertical bars indicate standard error. Adapted from Upadhyay & Panda (2006)

Tabela 1. Proteinas soluveis e clorofila total expressa na folha e no mesofilo de plantas aquaticas como Alternanthera philoxeroides (Mart.) Griseb.

Fonte: Longstreth ez al. (1984).

Table 1. Soluble proteins and total clorophyll in the leaves and mesophyll of aquatic plants such as Alternanthera philoxeroides (Mart.) griseb. Adapted

from Longstreth et al. (1984).

NaCl Proteina Clorofila
Folha Mesdfilo Folha | Mesofilo
mM | mgcm?® | pg.cm? png.cm’

0 0,71 11,60 76,20 1,25
100 0,55 8,20 68,70 1,03
200 0,58 7,60 60,40 0,79
300 0,73 7,90 55,20 0,60
400 0,75 7,40 46,10 0,46
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2003). Contudo, aumenta arespiracdo e a concentragio
de carbono interno (Khavarinejad & Chaparzadeh
1998). A salinidade inibe o transporte de elétrons
utilizados na fotossintese e a atividade de enzimas do
ciclo de Calvin (Reddy et al. 1992).

A fotossintese envolve uma longa cadeia de
mecanismos, enzimas e produtos intermediarios, que
sao regulados por varios fatores externos e internos.
O estresse salino inibe a fotossintese por redugdo do
potencial hidrico. Logo, um dos principais objetivos
da tolerancia ao sal ¢ aumentar a eficiéncia do uso da
4gua sobre a salinidade. E neste sentido, que hal6fitas
como M. crystallinum e A. lentiformis mudam sua
via fotossintética de C, para CAM (Cushman et al.
1989, Zhu & Meinzer 1999). Esta mudanga permite
que a planta reduza a perda de agua pela abertura de
estdmatos a noite, diminuindo as taxas de transpiracdo
sobre prolongada condig¢do de salinidade.

A taxa fotossintética ¢ menor em plantas tratadas
com excesso de sal, apesar de o estresse ser mais
evidente no conteudo de clorofila e area foliar. A
reducdo na taxa fotossintética ¢ devido a varios
fatores, tais como: desidratagdo das membranas
celulares (redugdo da permeabilidade do CO,),
toxicidade por sais, redug¢do do suprimento de CO,
(fechamento de estdmatos), senescéncia induzida
pela salinidade e mudanca na atividade das enzimas
(induzidas por mudangas no citoplasma) (Iyengar
& Reddy 1996). Esta redugdo depende de dois
aspectos da salinizagdo: concentragdo total de sal
e sua composicdo ionica (Verslues et al. 2006). A
concentragdo elevada de sais no solo aumenta o
potencial osmético, que reduz a disponibilidade
de agua para plantas (Verslues ef al. 2006). Este
aumento no potencial osmotico inativa tanto os
transportadores de elétrons fotossintéticos quanto os
respiratorios (Papageorgiou ef al. 1998, Allakhver-
diev et al. 1999). A diminui¢do do potencial hidrico
causa estresse osmotico, que inativa irreversivel-
mente a via do transporte de elétrons fotossinté-
ticos por proteinas canais da membrana plasmatica
(Allakhverdiev et al. 2000).

A reducdo da taxa fotossintética também esta
diretamente relacionada a condutancia estomatica,
que restringe a disponibilidade de CO, para reagdes
de carboxilagdo (Brugnoli & Bjorkman 1992). O
fechamento dos estdmatos minimiza a perda de
agua pela transpiracdo, afetando as fungdes do
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cloroplasto (Iyengar & Reddy 1996). O fechamento
de estomatos afeta a capacidade fotossintética
dependendo da magnitude da pressdo parcial do
CO, dentro da folha. Existem também estudos da
inibicdo ndo ligada aos estomatos da fotossintese
sobre condi¢gées de salinidade. Esta inibigdo €
devido ao aumento da resisténcia a difusdo de CO,
na fase liquida do mesofilo, levando a reducdo da
eficiéncia ribulose bifosfato carboxilase (Iyengar &
Reddy 1996).

Os lipidios sdo recursos que estocam energia,
importantes na formacdo de Orgdos, hormoénios
e membranas celulares (Singh et al. 2002). Estes
compostos s3o ricos em pontes de hidrogénio e alvos
de reacdes oxidativas. A oxidacdo lipidica € proble-
matica para enzimas, podendo levar a modifica¢des
nas estruturas de proteinas e danos ao DNA (Singh ez
al. 2002). O conteudo de lipidio em algumas plantas
aumenta em baixas concentra¢cdes de NaCl (até
45mM) e diminui em altas concentragdes (Hassanein
1999). Wu et al. (1998) demonstraram altera¢des na
composi¢do de lipidios por estresse com NaCl em
raizes de plantas aquaticas emersas, como Spartina
patens e os percentuais de esterois e fosfolipidios
diminuiram com aumento da salinidade, mas a razio
esterol/fosfolipidio ndo foi afetada por NaCl. Os lipi-
dios de membrana como a fosfatidilcolina e a fosfati-
diletalomina diminuem com a salinidade, mas ainda
mantém a integridade das membranas das plantas
(Kerkeb et al. 2001).

O estresse salino tem mostrado prejudicar o
desenvolvimento de plantas (Hernandez et al. 1995,
Cherian et al. 1999, Takemura et al. 2000), através
da reducdo na expansdo da superficie foliar (Wang
& Nil 2000) e consideravel diminui¢do de biomassa
fresca ¢ seca de folhas e raizes (Hernandez et al.
1995, AliDinar et al. 1999, Chartzoulakis & Klapaki
2000). O incremento da salinidade ¢ acompanhado de
reducdes significativas em peso da parte aérea, altura
da planta, numero de folhas por planta, comprimento
de raizes e superficie de raizes por planta (Mohammad
et al. 1998). O aumento dos niveis de NaCl resulta em
uma diminui¢o significativa na biomassa de raizes e
parte aérea, e incrementa a razio raiz/parte aérea em
algumas plantas (Figura 5) (Meloni et al. 2001, Salter
et al. 2000).

O potencial hidrico e osmotico torna-se mais negativo
com o incremento da salinidade, ocorrendo aumento da
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pressdo de turgor (Morales et al. 1998, Hernandez et
al. 1999, Khan et al. 1999, Meloni et al. 2001, Khan
2001, Romeroaranda et al. 2001). O acréscimo na
concentragdo de sais também eleva a tensdo dentro do
xilema em algumas espécies (Aziz & Khan 2001).

SALINIDADE EM ECOTONO DE Typha

Ecotono ¢ uma zona de transi¢do entre ecossis-
temas adjacentes distintos (Clements 1905). Para
definir esta zona, Leopold (1933) conceituou o
‘efeito de borda’, para melhor distinguir as carac-
teristicas espaciais e temporais no ecotono. Wiens
(1985) definiu uma nova abordagem em que o
ecotono funciona como ‘filtro’ de materiais ¢ espé-
cies entre comunidades proximas. Em decorréncia
de ser uma area de transi¢do, a diversidade de espé-
cies ¢ maior do que os ecossistemas adjacentes
(Odum 1986). Holland (1988) formou a definigdo
mais aceita pelos pesquisadores: zona de transi¢do
entre sistemas ecoldgicos proximos com uma série
de caracteristicas acentuadas por escala espacial
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e temporal, e pela magnitude do intercambio entre
ecossistemas contiguos. Um exemplo desta confor-
macdo sdo as regides marginais dos ecossistemas
aquaticos continentais, que s3o organizadas por
uma faixa de macrofitas aquaticas diferentes na sua
estrutura, devido a profundidade da coluna d’agua.
No sentido terra-dgua, as macrofitas aquaticas de
diferentes tipos fisiondmicos (emersas, flutuantes e
submersas) podem levar a modificacdes na fauna,
devido a criagdo de novos habitats. Alguns destes
ecotonos entre terra-dgua podem ter uma espécie
dominante, devido a altera¢des na profundidade da
coluna d’agua, que podem ocorrer durante o ano em
fungdo das variagdes de cheia ¢ seca em ambientes
de areas alagaveis, determinando, portanto a distri-
bui¢io de certas espécies, como Typha domingensis.

Typha domingensis Pers. ¢ uma macrdfita
aquatica emersa, perene, comum nas areas alagadas
do Brasil (Hoene 1948). Seu caule apresenta uma
porcdo rizomatosa rastejante, grossa, e outras eretas,
altas, com folhas longas, inseridas proximas a base,
com nervagdo paralela. A reproducdo ¢ obtida por
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Figura 5. Area foliar, comprimento de raiz, biomassa aérea e subterranea de plantulas de Melaleuca ericifolia em diferentes condigdes de condutividade

elétrica. As barras verticais indicam erro padrdo. Fonte: Salter et al. (2006).

Figure 5. Leaf area, root length, aerial and subterranean biomass of embryo plants of Melaleuca ericifolia in different electricity conductivity conditions.

Vertical bars indicate standard error. Adapted from Salter et al. (2006).
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rizomas ¢ sementes, sendo a inflorescéncia em
espiga continua ou interrompida, de coloragdo
1988).
domingensis, por seu aspecto rizomatoso, € capaz

escura (Cordazzo & Seeliger Typha
de forma bancos monoespecificos em muitas areas
alagaveis continentais do Brasil ¢ do mundo. Esta
planta floresce no inicio da primavera, apresentando
flores estaminadas e pistiladas sob a forma de uma
inflorescéncia cilindrica. Estas flores pistiladas
sdo receptivas a polinizacdo por 1-2 dias e o pdlen
permanece ativo por 4 semanas (Kuehn 1999). Possui
elevada autofecundagdo (Kuehn 1999), porém, o
recrutamento de individuos jovens por reproducio
vegetativa ¢ mais efetivo, sendo limitado apenas
por condi¢cdes ambientais. O desenvolvimento de
estandes depende principalmente da expansio de
rizomas no sedimento e¢ dos novos rametes, € o
balango entre amortalidade e recrutamento determina
a expansio ou declinio das populagdes (Grace 1988).
Typha domingensis vem demonstrando grande
importancia tanto estrutural quanto metabdlica
dentro dos ecossistemas lénticos. Varios estudos
destacam a sua capacidade de fornecer substrato
para comunidades perifiticas e bacterianas, assim
como abrigo para ovoposicdo de insetos e peixes
(Callisto et al. 1996).

TBypha domingensis ¢ capaz de sobreviver em
ambientes salobros, como areas alagaveis costeiras
(Whigham et al. 1989). Suas sementes e plantulas
normalmente representam as estruturas mais
frageis sob esta condi¢do, pois a salinidade afeta a
germinacdo e o estabelecimento das plantas jovens
(Beare & Zedler 1987, Zedler et al. 1990). Ja os
rizomas sdo as estruturas mais resistentes a salinidade,
proporcionandouma condi¢do de crescimento minima.
Desta forma, esta planta pode ocupar areas costeiras,
que raramente recebem fluxos de dgua doce (Hocking
1981, Beare & Zedler 1987). Contudo, experimentos
em casa de vegetagdo demonstraram que Typha
latifolia ¢é altamente sensivel a salinidade e, que
plantas submetidas a valores crescentes de salinidade
apresentam menores taxas de crescimento (Glenn et
al. 1995). Géneros de plantas como Spartina e Juncus
submetidas as elevadas concentragdes de salinidade
apresentaram maior nivel de tolerdncia que Typha
(Montague & Wiegert 1990).

O sucesso de Typha em colonizar areas de agua
salobra parece estar relacionado a habilidade de
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crescimento rapido nos pulsos de agua doce, elevada
producdo de sementes anemdfilas e persistir em
estado de dorméncia a condigdo de estresse salino
(Beare & Zedler 1987, Baskin & Baskin 1998).
Estudos indicam que Typha habitualmente é encon-
trada em areas litordneas de ambientes de agua doce,
mas pode ser facilmente encontrada em ambientes
salobros, suportando salinidades de até 5-8 ppt
(Whigham et al. 1989, Burnett et al. 1993, Glenn et
al. 1995, Zengel et al. 1995). Outros estudos reve-
laram que Typha, associada ao estresse provocado
por NaCl, inibe o estabelecimento de estandes em
areas alagaveis (Miklovic & Galatowitsch 2005).
Typha demonstrou afetar o desenvolvimento de espé-
cies nativas quando combinada com outros fatores
estressantes, como, salinidade, inunda¢des e eutro-
fizagdo. Porém, mais estudos s@o necessarios para
avaliar melhor o recrutamento desta espécie sobre os
estresses citados (Tabela II).

As folhas de Typha sob estresse hidrico e salino
mostram reducdo da expansdo foliar. Esta planta
demonstra ter a capacidade de remover Na* sob
condi¢des causticas pelo sistema vascular, mostrando
que uma pequena quantidade de Na* pode alterar o
crescimento das plantas (Lincoln & Eduardo 2002,
Nilratnisakorn et al. 2007). A toxicidade especifica
deste elemento afeta a permeabilidade da membrana
plasmatica, que detecta e seleciona ions menos
toxicos, permitindo a entrada na célula (Park 1999).
O acumulo excessivo de Na* em folhas e raizes de
Typha pode induzir estresses oxidativos na membrana
(Rodriguez et al. 2005).

Typha, por habitar sedimento com caracteristicas
de hipoxia e anoxia, somada ao estresse salino,
provavelmente torna sua raiz menos seletiva aos ions.
Isto induz possivelmente a um incremento na absor¢ao
de Fe?*, Na* e Cl para a parte aérea, suscitando maior
senescéncia foliar (Barrett-Lennard 2003), o que pode
explicar as menores areas foliares e as pontas das
folhas sempre amareladas e/ou necrosadas observada
em plantas submetidas a estresse salino, além das
alteragdes nas vias metabdlicas da planta.

CONSIDERACOES FINAIS

Nas ultimas décadas, plantas cultivadas e
nativas tém sofrido com o aumento da salinidade.

Como mostrado nesta breve revisdo, as plantas tém
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Tabela II. Resposta da biomassa total (g.m) para tratamentos com NaCl (0, 100, 250, 500 ¢ 1000mg.L") e tratamentos com Typha (Nativa, Nativa +

Typha) para algumas espécies. Fonte: Miklovic & Galatowitsch (2005).

Table I1. Responses over total biomass (g.m?) of some some plant species from different treatments with NaCl (0, 100, 250, 500, and 100mg.L") and
with Typha (native, native + Typha). Adapted from Miklovic & Galatowitsch (2005).

Tratamento NaCl (mg.L™) 0
Alisma triviale Nativa 48
Nativa + Typha 29

Glyceria grandis Nativa 946

Nativa + Typha 1064

Scirpus validus Nativa 319

Nativa + Typha 119

diferentes mecanismos fisiologicos e bioquimicos
para tolerar o estresse provocado por excesso de sais
¢ manter uma boa absor¢do de alguns nutrientes. Na
agricultura, alguns laboratdrios de pesquisa tém feito
grandes esforgos na area de engenharia genética e
descoberta de novos mecanismos para manutencio
da sobrevivéncia de plantas no meio salino, de forma
a manter a produtividade destes organismos.
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