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RESUMO

Na presente monografia abordamos o fendmeno da nictinastia foliar, tendo a familia
Marantaceae como a nossa principal referéncia e inspiragdo. Iniciamos pelo aspecto
historico das observagdes e investigagdes desse movimento, contemplando os principais
pesquisadores e suas contribuicdes. Fizemos uma detalhada descri¢dao sobre o fenomeno
da nictinastia foliar, contemplando os dois mecanismos que podem permitir esses
movimentos: o pulvinar e o de crescimento. Um compilado das hipoteses ja levantadas
quanto a importancia desse movimento para as plantas que o fazem também foi
apresentado. O corpo principal dessa monografia encerra com a apresentacdo dos
estudos que abordaram a nictinastia foliar em Marantaceae, familia em que todos os
representantes sao capazes de exercer esse movimento. Ao final, apresentamos nossas
consideracdes pessoais sobre a revisdo feita, inspiradas por nossas observagdes pessoais

de plantas cultivadas em casa.



ABSTRACT

In this study, we approached the phenomenon of leaf nyctynastism, using the
Marantaceae family as our main reference and inspiration. We first present the history
behind the observations and investigations of this movement, contemplating the major
scientists and their contributions. We then present a detailed description of the
phenomenon of leaf nyctynastism, contemplating the two mechanisms that allow them
to occur: the pulvinar and the growth ones. A thorough review of the hypotheses that
have already been raised regarding the importance of such movements for the plants
who perform them is also presented. The main body of this monography ends with the
presentation of the studies that approached leaf nyctynastism in Marantaceae, a family
whose members are all capable of such movements. At the end, we present our personal
considerations about the review we made, inspired by our own observation of the
phenomenon in home-grown plants.
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1 INTRODUCAO

Os movimentos dos animais sdo frequentes, vistosos e, muitas vezes, extraordinarios.
Sdo os movimentos que os possibilitam transitar de um lugar a outro. Estes sdo
facilmente percebidos por noés e embasam, basicamente, toda a nossa compreensao de
movimento no mundo vivo (HILL, 2009). Ja as plantas sdo consideradas, como
individuos, fixas em relagdo ao espaco ¢ incapazes de movimento (SATTER, 1990). No
entanto, a concepgdo de que as plantas ndo se movimentam ¢ erronea, pois embora a
planta inteira esteja firme em um local, seus 6rgios sdo capazes de realizar movimentos

espetaculares e curiosos em resposta a diversos estimulos.

Alguns destes movimentos, os tropismos, sdo responsaveis pela regulagdo da diregdo
do crescimento dos 6rgdos das plantas, seja em direcdo a recursos que lhes sdo
importantes, ou at¢é mesmo na dire¢cdo contraria, quando ¢ interessante evita-los
(GILROY 2008; ROSQUETE & KLEINE-VEHN, 2013). Os tropismos sdo
frequentemente movimentos de crescimento e, portanto, lentos e irreversiveis, que
podem ocorrer em todos os orgdos das plantas. Quando orientados em dire¢do ao
estimulo externo que recebem, sao chamados de positivos, € quando reagem no sentido
contrario a esse estimulo, sdo denominados de negativos. Sao bem descritos, até o
presente, seis tipos de tropismos: gravitropismo, fototropismo, tigmotropismo,
hidrotropismo, halotropismo e heliotropismo. Exceto por esse ultimo, os demais
parecem ser todos intermediados pela acdo de auxinas, cuja distribuigdo assimétrica nos
tecidos ¢ responsavel pelo crescimento direcional de diferentes 6rgaos (GILROY 2008;
MONDAL & PARUI, 2013; ROSQUETE & KLEINE-VEHN, 2013; DIETRICH, 2018;
MUTHERT et al., 2020). Essa distingdo do heliotropismo decorre do fato de que cle
pode ser gerado tanto por um crescimento diferenciado do apice da planta, como no
caso dos girassois (ATAMIAN et al., 2016), quanto por alteragdes reversiveis de turgor
de células especializadas dos chamados pulvinos foliares, os quais serdo descritos mais
adiante. Nesse ultimo caso, temos os heliotropismos foliares, amplamente estudados na

familia Fabaceae (EHLERINGER & FORSETH, 1980).

Alguns 6rgdos vegetais também executam outro tipo de movimento, os nastismos ou
nastias, que s@3o movimentos normalmente rapidos em resposta a estimulos externos,
mas que ndo exibem direcionalidade em relagdo a esses estimulos (SATTER, 1990;

MINORSKY, 2019). Os movimentos ndasticos incluem tanto movimentos gerados por



alteracdes rapidas de turgor em estruturas especificas dos 6rgdos que se movimentam,
quanto por crescimento assimétrico. Na primeira categoria, estdo normalmente
categorizados 0s movimentos tigmonasticos € nictinasticos e, na segunda, os epinasticos
e hiponasticos (SATTER, 1990; PEDMALE et al., 2010; TAIZ & ZEIGER, 2013;
SANDALIO el al., 2016). Um dos movimentos nasticos mais estudados é o
tigmonastimo (ou sismonastia), movimento em resposta ao toque, tremor ou estimulos
elétricos ou térmicos (MONDAL & PARUI 2013). O fechamento entre si dos foliolos
de Dionaea muscipula (apanha-mosca) e os rapidos movimentos dos foliolos de
Mimosa pudica (planta sensitiva) sdo famosos exemplos de movimentos tigmonasticos
(SATTER, 1990; VOLKOV et al., 2010). Um pouco menos explorados € menos
compreendidos, mas de distribuicdo muito mais ampla no reino vegetal, sdo os
movimentos nictinasticos ou o nictinastismo (de origem grega nux, nukt - ‘noite’ +
nastos ‘pressionado’). Trata-se de movimentos ritmicos de “abrir e fechar” de diferentes
orgdos das plantas, em resposta a presenga ou auséncia de luz do dia. Esses
movimentos, que exibem um ciclo alternado por fases, com uma periodicidade de 24
horas, sdo regulados pelos ritmos circadianos e se expressam nas folhas, flores, ramos e
cotilédones das plantas (PALMER & ASPERY, 1958; DILL, 1960; SATTER, 1990;
MORAN, 2007; MINORSKY, 2019).

No que se refere aos movimentos nictinasticos foliares, tema desse Trabalho de
Conclusdao de Curso (TCC), estes se manifestam pelo posicionamento proximo da
horizontal, quando as folhas (ou foliolos) sao iluminadas durante o dia, posicionando-se
mais verticalmente a noite (SATTER, 1990). Importante ressaltar que essa
horizontalidade ¢ verticalidade referem-se a lamina das folhas. Assim, a verticalizacao
destas pode ser conquistada através de movimentos ascendentes, descendentes e de
rotagdo das folhas. O pulvino é com frequéncia a estrutura foliar responsavel pelos
movimentos nictinasticos das folhas, embora sua presenca nao seja obrigatdria para que
esses movimentos ocorram. O pulvino estd fortemente associado as familias Fabaceae e
Marantaceae e, de acordo com Minorsky (2019), a familia Fabaceae é a que
compreende o maior nimero de espécies nictinasticas. Esse fato é facilmente explicavel,
nao apenas pela presenca do pulvino, mas também pelo grande ntimero de espécies
pertencentes a essa familia (cerca de 29.500; GBIF, 2022). Entretanto, ¢ em parte
surpreendente o fato de que esta também centraliza a maior parte dos estudos de

nictinastia foliar, enquanto a familia Marantaceae, onde todos os representantes sao



capazes de realizar esse movimento, t€ém recebido pouca atengdo nesse sentido.

Importantes excegdes sdo os trabalhos de Dill (1960) e de Herbert & Larsen (1985).

A familia Marantaceae abrange 31 géneros e cerca de 550 espécies de origem
africana e ocorréncia pantropical (ANDERSSON, 1998; BRAGA, 2008). Seus
representantes sdo faceis de identificar, pois todos possuem a conjungdo de folhas de
nervuras paralelas, lembrando “folhas de bananeiras”, e o ja referido pulvino (COSTA
et al., 2008). Uma peculiaridade de todos os individuos dessa familia é o movimento
nictindstico de suas folhas. Esse movimento obedece a uma rotina diaria padronizada: a
noite as folhas ficam na posi¢do vertical e, ao alvorecer do dia, as folhas v@o se se
horizontalizando lentamente (COSTA et al, 2008). O fato desses movimentos
comumente envolverem o erguimento noturno das folhas no processo de verticalizagdo
rendeu as espécies dessa familia a denominagdo de “plantas rezadeiras” (PRINCE &

KRESS, 2006).

Embora grandes progressos tenham sido feitos na caracterizacdo dos mecanismos
fisiologicos envolvidos nos movimentos nictinasticos foliares (UEDA et al. 2019;
MANO & UASEBE, 2021), ainda pouco se sabe sobre sua importancia para as plantas,
até mesmo na familia Fabaceae. Muitas hipdteses, no entanto, ja foram levantadas e
discutidas, incluindo repercussdes no balanco energético noturno das folhas, na
fotomorfogénese e, mais recentemente, nas relagdes dessas plantas com predadores

(DARWIN, 1880; FORSETH, 1990; MINORSKY 2019).

O objetivo geral deste trabalho ¢ elaborar uma revisdo bibliografica focando na
caracteriza¢do do fenomeno da nictinastia foliar e nas suas possiveis repercussoes para
as plantas que os realizam. Especial atengdo sera dada a expressdo desses movimentos
na familia Marantaceae, que tem esses movimentos como uma de suas caracteristicas,
mas que recebeu menos atenc¢do do meio cientifico do que a familia Fabaceae. De forma

mais especifica, almejamos alcangar os seguintes objetivos:

e Fazer uma breve reconstru¢ao historica do conhecimento sobre a nictinastia
foliar.

e Apresentar o fendmeno da nictinastia foliar e suas diferentes manifestagoes.

e Organizar os diferentes termos e definicdes usados por varios pesquisadores

para conceituar esse tipo de movimento.



e Fazer um levantamento e uma apreciacdo das hipdteses ja propostas acerca da
fungdo desses movimentos nictinasticos.

e Realizar uma ampla revisdo sobre o conhecimento ja existente sobre esse
fendmeno na familia Marantaceae.

e Ilustrar o movimento da nictinastia foliar em alguns individuos desta familia.

2 METODOLOGIA
2.1. O processo de revisao bibliografica

Este TCC adotou o modelo de uma monografia e foi embasado em buscas por artigos e
textos cientificos publicados at¢é o momento da finalizagdo da monografia. Foram
utilizadas primariamente duas plataformas de pesquisa online: o Google Académico® e
o Banco Digital de Dissertacdes e Teses. A leitura de livros com enfoque em fisiologia
vegetal e em assuntos relacionados também foi contemplada para a realizacdo desse
trabalho. As seguintes palavras foram escolhidas como palavras-chave para orientar as
buscas por artigos e textos relacionados ao assunto d esse projeto: movimentos foliares,
nastismos, nastias, tropismos, movimentos nasticos, nictinastia, movimentos
nictinasticos, marantas, Marantaceae, Calathea, Maranta, pulvino; leaf movements,
nastisms, tropisms, nastic movements, nyctinasty, nyctinastic movements, Marantaceae,
Calathea, Maranta, pulvinus. Todas as leituras encontradas a partir das palavras-chave
foram separadas para uma leitura mais atenta. A leitura do abstract dos foi o primeiro
critério de avaliagdo para considerarmos a pertinéncia do texto para nossa pesquisa. A
leitura da introdu¢do dos artigos com resumo valoroso foi o segundo critério de
avaliacdo para conceituar, de fato, a importancia do texto para os objetivos desta
revisdo. Os artigos e livros classificados como compativeis com este projeto foram

separados por ordem de assunto com relagdo aos objetivos especificos deste trabalho.
2.2 A ilustracio do trabalho

O movimento nictindstico de algumas espécies foi registrado ao longo da elaboragao
desta monografia. Todas as fotos sdo autorais e feitas durante a observagao de espécies
da familia Marantaceae de colegdo pessoal cultivadas na residéncia da autora do TCC

ou de cre. O uUnico critério usado para os registros foi a obrigatoriedade de tirar duas



fotos no mesmo dia, sendo uma no periodo com luz e outra no periodo escuro. O intuito
destes registros foi a observa¢do da mudanga significativa de angulo que as folhas
fazem ao longo de 24h. Embora nosso foco principal fosse registrar os movimentos na
familia Marantaceae, tivemos a oportunidade de registrar esses movimentos em espécies
de outras familias, cujos individuos cresciam em solo ou em vasos na residéncia da

orientadora desse trabalho.

Além das fotos autorais, outro recurso para ilustrar esse movimento, foram os videos
curtos em formato time lapse retirados da rede social Pinterest (pinterest.com). O
formato time lapse consiste em uma filmagem cinematografica que permite a exibigdo
de longos eventos em um curto espaco de tempo. Para procurar esses videos, buscamos

29 ¢e

na rede social pelas palavras-chave “plantas rezadeiras”, “prayer plants” e “marantas”.

3 DESENVOLVIMENTO
3.1 Aspectos historicos da caracterizac¢io da nictinastia foliar

Em uma recente revisao sobre as fungdes da nictinastia foliar (mais adiante exploradas
nessa monografia), Minorsky (2019) menciona que esse tipo de movimento ¢ uma das
interrogacdes botanicas mais antigas, com registro historico na antiguidade. Esse autor
se valeu do trabalho realizado por Wilhelm Pfeffer em 1875, intitulado *“Die
Periodischen Bewegiingen der Blattorgane* (“Os movimentos periddicos dos orgdos
foliares"), para fazer essa afirmagao, mas, infelizmente, nao conseguimos acesso a esse
manuscrito. No entanto, através de um artigo de Satter (1990) ¢ de uma publicagao de
Dijigow (2022), reproduzimos aqui 0 que seriam esses primeiros registros historicos,
supostamente mencionados por W. Pfeffer. Referéncias sdo feitas por ambas as fontes
ao general grego Androsthenes (almirante de Alexandre, o Grande), que, ha mais de
2330 anos atras, teria descrito pares de foliolos de uma tamarindo (7amarindus indica),
que se expunham ao sol durante o dia e que se dobravam um sobre o outro durante a
noite. Observagdes semelhantes teriam sido realizadas por Plinio, o Velho, ¢ pelo bispo

alemao do século XIII, Albertus Magnus.



Na sequéncia, encontramos relatos da importante contribuicdo do filésofo e
astronomo francés Jean Jacques d’Ortous de Mairan (SILVEIRA, 2008). Aqui

transcrevemos um pequeno trecho do texto consultado:

“Em 1729, o astronomo francés Jean Jacques d’Ortous de Mairan fez uma descoberta
importante em biologia. Ao lado da luneta que usava para observar os astros, ele mantinha um
vaso com a planta Mimosa pudica, a popular sensitiva ou dormideira, que fecha suas folhas
miudas quando alguém as toca. De Marian notou que nem sempre era preciso rogar suas folhas
para que se recolhessem — a noite se fechavam naturalmente e voltavam a abrir-se quando o
dia clareava. Por curiosidade, ele colocou a planta em bau fechado, que guardou em um pordo

escuro. Para sua surpresa, mesmo sem luz ela continuava a abrir e fechar suas folhas como se

’

preservasse uma memoria da duragdo do dia e da noite.’

Percebe-se, a partir desses estudos pioneiros, o fascinio causado pelos movimentos
tigmonasticos de Mimosa pudica, que, por observagdes atentas de naturalistas pioneiros,
também levou a observacdo dos movimentos ritmicos diarios de suas folhas, que hoje
denominamos de nictinastia foliar. Fundamental destacar a importincia desses trabalhos
pioneiros na descoberta do controle desses ritmos pelo reldégio bioldgico, presente em
todos os seres vivos. Segundo Satter (1990), o experimento do astronomo Mairan foi o
primeiro a langar evidéncias da existéncia de um reldgio bioldgico em um organismo
vivo. De acordo com a Dijigow (2022), o trabalho de Mairan teria permanecido por
décadas sem ser comentado pela comunidade cientifica, mas, em 1757, Sir John Hill
demonstrou esses ritmos em Glycine abrus, em, em 1759 , o médico e botanico alemao
Johann Gottfried Zinn estudou o movimento das folhas da planta Mimosa virgata em

condig¢des de escuriddo diante de flutuagdes de temperatura e umidade.

Antes de encerrarmos esse apanhado histérico, precisamos destacar a importancia de
tr€s outros grandes cientistas e naturalistas para a compreensdo da nictinastia foliar: o
sueco Carolus Linnaeus, famoso pela nomenclatura binomial das espécies, o britanico,
Charles Darwin, imortalizado por sua obra cientifica “A Origem das Espécies”,
publicada em 1859, e o alemdo Wilhelm Pfeffer, contemporaneo de Darwin e muito
lembrado pelo desenvolvimento da “Célula de Pfeffer”, um artefato construido para

avaliar a pressao osmotica de solucoes.

Carlos Lineu (como ¢ chamado no Brasil) teria sido o primeiro a classificar as

plantas, levando em consideracdo observagdes relacionadas a esses ritmos foliares. Ele



teve a oportunidade de estudar os fendmenos relacionados aos ciclos das plantas quando
nomeado professor de Medicina da Universidade de Uppsala (Suécia) e responsavel
pelo Jardim Botanico dessa Universidade em 1741. Por cerca de 15 anos, Lineu estudou
as plantas de uma colec¢ao viva desse Jardim Botanico, através de longas observacoes,
que iam das quatro da manha até as dez da noite. Na sua obra de 1755, “Somnus
plantarum” (O Sono das Plantas™) descreveu diferentes espécies vegetais cujas folhas e

flores se fechavam durante a noite (DIJIGOW, 2022).

Anteriormente mencionamos a importancia da obra de Pfeffer como fonte de estudos
sobre movimentos foliares que datam de tempos muito remotos. Como ja dito
anteriormente, ndo conseguimos acessar a obra mais importante de Pfeffer nesse
sentido, mas se por um lado ele foi fonte importante para muitos autores sobre estudos
anteriores a ele, por outro, nds também muito aprendemos sobre ele e suas contribui¢des
ao tema deste TCC através de Darwin e mengdes mais recentes ao seu legado. Sobre
Darwin falaremos no paragrafo seguinte. Agora daremos destaque a Wetherell (1990),
que ao revisar 0os movimentos nictindsticos ndo pulvinares, nos proporcionou uma
concisa e rica revisdo sobre as contribuicdes de Pfeffer para o entendimento dos
movimentos das plantas, em particular sobre os movimentos ritmicos das folhas. De
acordo com esse autor, Wilhelm Pfeffer foi, talvez, o mais renomado pupilo de Julius
von Sachs, considerado o “pai da fisiologia vegetal” e que também contribuiu
grandemente para o entendimento da nictinastia, especialmente no que tange ao
funcionamento do pulvino. Pfeffer estudou os movimentos das plantas por muitos anos,
tendo, em 1875, publicado uma monografia de 176 paginas sobre os movimentos
ritmicos das folhas, j4 mencionado no inicio dessa se¢do. Em 1881, Pfeffer publicou um
livro intitulado “Pflanzenphysiologie. Ein Handbuch des Stoffwechsels und
Kraftwechsels in der Pflanze” (Fisiologia Vegetal. Um Tratado sobre o Metabolismo e
Fontes de Energia nas Plantas), com uma secao inteiramente dedicada aos movimentos
das plantas. Com relagdo aos movimentos nictinasticos, ele se concentrou nos
movimentos pulvinares, aos quais denominou de “movimentos de varia¢ao”, utilizando
os termos “movimentos de crescimento” ou “nutagdes” para 0os movimentos ritmicos
que ndo envolviam o pulvino. Durante quase toda a sua carreira cientifica, Pfeffer
considerou os movimentos ritmicos foliares como efeitos tardios de ciclos noite-dia
prévios, e apenas em 1915, depois de muita experimentacdo, ele aceitou o modelo

circadiano endoégeno. Como veremos na apresentacdo do fendomeno, Pfeffer contribuiu



grandemente para o entendimento dos movimentos nictinasticos foliares ndo pulvinares,

mesmo ele tendo focado seus estudos em espécies dotadas de pulvino.

Charles Darwin, contemporaneo de Pfeffer, mas 36 anos mais velho do que esse, foi
aparentemente o primeiro a conduzir experimentos sobre os diferentes movimentos das
plantas. Juntamente com seu filho Francis, fisiologista vegetal, publicou, em 1880, o
livro “O Poder do Movimento das Plantas” (DARWIN, 1880), que, ap6s mais de um
século de sua publicagdo, ainda é um ponto de partida coerente para uma discussio
sobre esses e diversos outros movimentos. Nesse livro, ele e seu filho dedicaram dois
capitulos ao que eles denominaram de movimentos de “dormir” ou movimentos
“nictitropicos”, tanto de cotilédones quanto de folhas (denominacdo por eles escolhida
para os movimentos, hoje -classificados como nictinasticos). Considerando a
classifica¢do sistematica vegetal da época, eles relataram a ocorréncia de movimentos
nictinasticos foliares em 80 géneros e 22 familias de angiospermas dicotiledoneas, com
a familia Leguminosae (hoje denominada de Fabaceae) acomodando 50 desses géneros.
O movimento foi também listado em quatro géneros de angiospermas
monocotiledoneas, distribuidos em trés familias, em um género de gimnosperma e em
um género de pteridofita. Cabe ressaltar que, em recente artigo de revisdo, Minorsky
(2019) ja menciona 200 géneros com ocorréncia desses movimentos, estando esses
géneros distribuidos em 38 familias. Em seu livro, Darwin e seu filho fazem intimeras
mengdes ao trabalho de Pfeffer e Linneu. Notaveis nessa obra sdo tanto a riqueza das
observagdes quanto as descricdes das mesmas. Em outras se¢des dessa monografia,

transcreveremos alguns trechos desse livro.

Em revisdo dedicada a diversidade dos movimentos causados por crescimento
diferenciado de orgados vegetais, Firn & Myers (1989) chamam a atencao para a grande
mudanca no foco dos estudos de movimentos vegetais em geral que ocorreu na virada
do século XIX para o século XX. O século IX foi marcado pelo fascinio da descoberta
dos inimeros movimentos observados em diferentes 6rgaos das plantas e por inimeros
trabalhos descrevendo esses movimentos. Segundo esses autores, o problema do grande
acumulo de conhecimento, contendo informagdes relacionadas, mas ndo estruturadas,
era um tipo de desafio que os taxonomistas vegetais ja tinham lidado com sucesso.
Assim, ndo foi surpreendente que logo apareceram tentativas de trazer alguma ordem
para a area de movimentos vegetais. Por algumas décadas apds as importantes

contribui¢cdes de Darwin e Pfeffer nesse sentido (onde o primeiro buscava por unidade e



o segundo se preocupava com a diversidade), muitas novas informagdes foram geradas
e pouca aten¢do foi dada aos problemas inerentes a classificagdo geral dos movimentos
das plantas. Ainda segundo Firn & Myers (1989), com a chegada do século XX, a
ciéncia progressivamente desviou sua atencdo dos problemas gerais de classificagdo e
comecaram a despontar inimeros trabalhos experimentais de natureza mais especifica,
focando, por exemplo, na importancia das auxinas nos movimentos de curvatura. Com

1880, essa area de conhecimento foi artificialmente estreitada.

Embora o objetivo dessa monografia ndo seja o de caracterizar os mecanismos
envolvidos na expressdo da nictinastia foliar, ndo podemos deixar de mencionar os
grandes avancos que ocorreram nesse sentido, especialmente no final do século XX e
primeiras décadas do século XXI. Especial destaque merece ser dado aos trabalhos
desenvolvidos por Ruth Lyttle Satter, que iniciou sua trajetéria na fisiologia vegetal aos
44 anos. Até os 66 anos, quando veio a falecer, fez contribuigdes fundamentais para o
entendimento da morfogénese vegetal e seu controle pelos fitocromos e para o relogio
bioldgico e os ritmos circadianos das plantas por ele controlados. Foi nessa linha que se
dedicou aos movimentos foliares nictindsticos controlados pelo pulvino, por considerar
esses movimentos como o sistema ideal para o estudo dos ritmos circadianos, uma vez
que os mesmos externam os “ponteiros” desse reldgio que os controla. Satter e varios
colaboradores publicaram inumeros artigos voltados a caracterizagdo dos mecanismos
de fluxo i6nico que resultam em alteragdes de turgor das células motoras dos pulvinos
de espécies de Fabaceae e da participacdo de receptores de luz azul e vermelha e do
relogio bioldgico na regulagdo desses fluxos. Parte da sua obra nesse sentido pode ser
consultada em um livro organizado por cla e outros pesquisadores ¢ a ela dedicado
(SATTER, GORDON & VOGELMANN, 1990). Esses trabalhos foram o ponto de
partida de inumeros outros que os sucederam, voltados principalmente para o
entendimento dos aspectos bioquimicos, moleculares e genéticos da nictinastia foliar
(MORAN, 2007; UEDA & NAKAMURA, 2007; CHEN et al. 2012; CORTIZO &
LAUFS, 2012; UEDA et al., 2019; MANO & HASEBE, 2021)



3.2 O fenomeno da nictinastia foliar:

A nictinastia foliar ¢ um movimento de estado variado, caracterizado pela alteragao
da posicao das laminas de folhas ou foliolos. As plantas que exibem nictinastia foliar e
que crescem com a presenga de periodos claros e escuros ao longo de 24h, comumente,
tém suas folhas desviadas para a posicao horizontal quando expostas a luz e mais
reclinadas para a vertical no escuro (PALMER & ASPREY, 1958; SATTER, 1990;
MINORSKY, 2019). Essas alteragdes sdo geralmente referidas como sendo de abertura
¢ fechamento das folhas (MINORSKY 2019), respectivamente, mas isso ndo implica
em alteracdes na lamina foliar em si, apenas na orientagdo destas em relacdo ao z€nite.
Como a posi¢do mais verticalizada a noite resulta em maior agregagdo das folhas entre
si, o conjunto das folhas se apresenta como uma estrutura mais fechada e compacta e
menos exposta ao ambiente externo. Durante o dia, essa agregacdo entre as folhas
diminui com a maior horizontaliza¢do das laminas, resultando num conjunto de folhas
mais aberto € mais exposto ao ambiente externo. Como varios outros processos dotados
de ritmo circadiano, ele expressa um ciclo alternado de fases, com 24 horas de
periodicidade e estd associado aos ritmos circadianos das plantas (DARWIN, 1880;

SATTER, 1990; MINORSKY, 2019).

Os movimentos ritmicos perduram durante condi¢des ambientais continuas e
prorrogadas, porém com uma menor amplitude € um tempo de duragdao levemente
diferente de 24 horas (SATTER, 1990). Para Satter & Morse (1990), a luz e o escuro
sdo sinais externos que alteram os movimentos das folhas e foliolos de plantas
nictinasticas, sendo considerados fatores exdgenos. Mas também existe um
determinante interno que orienta o estado alternado de aberto e fechado em periodos
com duracao de 12h ou menos cada; este seria o fator endogeno. Como ¢ passivel de
relacionar a nictinastia foliar com um relogio bioldgico com fases e coordenadas, esse
movimento foi um importante indicativo para o estudo sobre os ritmos circadianos

endogenos (SATTER & MORSE, 1990; MINORSKY, 2019).

O pulvino ¢ uma estrutura foliar engrossada como um cilindro e localiza-se na base
da folha ou foliolo. Usualmente ¢é responsavel por coordenar 0s movimentos
nictindsticos foliares, mas sua presenca ndo ¢ fundamental para que este ocorra
(SATTER, 1990). Quando envolvido, ¢ ele que conduz a fase endégena do movimento

assim como responde de forma rapida aos estimulos exdgenos (claro/escuro), alterando,



rapidamente, o ritmo circadiano (SATTER & MORSE, 1990). Durante o dia, com as
folhas abertas e expostas a luz, esta estrutura se encontra reta e na horizontal. Ja no
escuro, com as folhas fechadas, o pulvino fica curvado em um formato de U invertido
(SATTER, 1990). As alteracdes na forma do pulvino estdo diretamente ligadas as
mudancas de turgor das células que pertencem a esse 6rgao e estdo localizadas em sua
camada externa do parénquima celular (SATTER, 1990; CORTIZO & LAUFS, 2012).
Essas células sdo conhecidas como células extensoras e flexoras e se encontram
posicionadas de maneira opostas por todo comprimento do pulvino, ¢ isoladas por um
nucleo vascular (SATTER, 1990). Ainda conforme esta autora, as mudangas
volumétricas no grupo de células extensoras e flexoras presentes no pulvino de plantas
nictinasticas, ocorre por osmose, em funcdo da alteracdo das concentragdes celulares de
K", CI, fon malato ¢ outros solutos. Cabe ressaltar que os estudos sobre o

funcionamento dos pulvinos estdo até hoje centrados na familia Fabaceae.

Conforme ja relatado, esse fendmeno nao depende da existéncia de um pulvino. De
forma surpreendente, essa expressao da nictinastia tem sido muito pouco explorada e até
ignorada nos tempos atuais, mas recebeu muita atencdo no passado. A descricdo
realizada por Darwin (1880) no que tange as duas formas de expressao desse fendmeno
mostra claramente o interesse, naquela época, da caracterizagdo do movimento
nictinastico em todas as suas formas. A seguir faremos uma transcri¢do de um trecho
desse importante livro. Ressaltamos que o termo escolhido por Darwin (1980) para
identificar esses movimentos foi o de “nictitropismo foliar” (algumas consideragdes
sobre os diferentes termos usados para denominar esse fendmeno serdo tragadas no

proximo item):

“Os movimentos nictitropicos das folhas e cotilédones sdo realizados de duas maneiras:
primeiramente atraveés dos pulvinos, que se tornam alternadamente mais turgescentes em lados
opostos, conforme demonstrado por Pfeffer; e, em segundo lugar, por um aumento no
crescimento ao longo de um dos lados do peciolo ou da nervura central e depois do lado
oposto, como foi provado por Batalin. Entretanto, como foi demonstrado por De Vries, que,
nesse ultimo caso, o aumento do crescimento é precedido por um aumento de turgescéncia das
células, a diferenca entre os dois modos de movimento descritos anteriormente fica muito
diminuida e se resume, principalmente, na turgescéncia de células de um pulvino totalmente
desenvolvido ndo sendo sucedido por crescimento. Quando se compara o movimento de folhas

ou cotilédones dotados ou destituidos de um pulvino, eles se mostram bastante similares e sdo



aparentemente realizados com o mesmo objetivo. Assim ndo nos parece aconselhavel separar
esses dois tipos de movimentos em classes diferentes; existe, no entanto, uma importante
distingdo entre eles: o fato de que os movimentos realizados por crescimento alternado em
lados opostos estdo confinados a folhas jovens, ainda em crescimento, enquanto que aqueles
realizados pelo pulvino podem perdurar por um longo periodo de tempo. A longa duracdo dos
movimentos nictitropicos com o auxilio dos pulvinos indica, em adi¢cdo as evidéncias ja
apontadas, a importancia funcional de tais movimentos para a planta. Hda ainda uma outra
diferenca entre as duas formas de movimento: a de que nunca, ou muito raramente, uma folha

consegue fazer uma tor¢do, a ndo ser que o pulvino esteja presente.”

Essa descrigdo explicita de forma clara as semelhangas e diferencas entre esses
movimentos: por um lado temos movimentos pulvinares regidos por alteragdes
reversiveis de turgor celular e que, por ocorrerem em estruturas altamente diferenciadas
e especializadas, podem se manifestar de forma continua ao longo da vida das folhas.
Por outro, movimentos também associados ao turgor celular, mas onde esse resulta em
expansao irreversivel da célula (crescimento celular), sendo, portanto, limitado ao
periodo em que as folhas ainda estdo se expandindo. Uma revisdo recente sobre
movimentos rapidos em plantas (MANO & HASEBE, 2021) ilustra de forma muito

didatica essas diferencas.

A figura 1 contextualiza os movimentos nictinasticos sem e com pulvino dentro do
contexto dos demais movimentos exibidos pelas plantas. Esse esquema foi modificado a
partir do apresentado por Firn & Myers (1989), onde essas nictinastias sdo
caracterizadas como movimentos de crescimento e movimentos de turgor,
respectivamente. Esse esquema, segundo os autores, resume o conhecimento dos tipos
de movimentos conhecidos pela ciéncia no periodo de transi¢do entre os séculos XIX e
XX. Conforme apontado no item anterior, essa preocupagdo com a sistematizagdo ¢
caracterizacdo dos diferentes movimentos das plantas se diluiu ao longo do século XX,
com o refinamento dos trabalhos experimentais, que inevitavelmente se voltaram para a
elucidacdo dos mecanismos bioquimicos e moleculares envolvidos. Modelos
experimentais foram sendo estabelecidos, e, no caso da nictinastia foliar, as atencdes se

voltaram fortemente para os movimentos pulvinares da familia Fabaceae.
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Esquema adaptado e traduzido de Firn & Myers, 1989

Figura 1. Ilustragdo adaptada e traduzida de Firn & Myers (1989), mostrando a
classificacdo comumente encontrada nos livros de Fisiologia Vegetal, entre o final do
século IX e o inicio do século XX. Os movimentos autondmicos e paratdnicos referiam-
se, de acordo com o conhecimento da época, aos movimentos cuja origem seria
intrinseca a propria planta e aqueles desencadeados por um fator ambiental externo,
respectivamente. O Unico exemplo de movimento autondmico entdo relatado era o de

circumnutagao.



Essa énfase na nictinastia foliar pulvinar de fabaceas ¢ ainda hoje muito acentuada e
pode ser exemplificada por uma afirmacdo contida no resumo de um artigo publicado
recentemente por um grupo de pesquisadores que tém feito importantes contribuigdes
para o entendimento dos mecanismos fisiologicos dos movimentos foliares (UEDA et
al., 2019): “A nictinastia ¢ o movimento nastico de ritmo circadiano de plantas
leguminosas em resposta ao inicio do escurecimento do dia, um fendmeno Unico e
intrigante que tem atraido a atengdo por séculos”. Outros trechos dessa mesma
publicagdo atestam o conhecimento de que a nictinastia ndo esta restrita a essa familia,
mas exemplifica o dominio dessa familia nos estudos do pulvino e da nictinastia, que

levou a um descuido quando da redacao desse resumo.

Essa mudanga brusca de interesse e de foco discutida nos paragrafos anteriores ¢
muito bem relatada por Wetherell (1990), que apresentou uma revisdo dos estudos
nictindsticos nao pulvinares, chamando a atengdo para a escassez dos mesmos. Esse
autor relata, em 1990, apenas oito trabalhos experimentais com esse tipo de movimento,
sendo que sete desses haviam sido publicados pelo menos 10 anos antes de sua revisao.
Um fato que nos chamou a atenc¢ao nessa revisdo foi a auséncia de um trabalho que

julgamos extremamente relevante e que sera brevemente relatado a seguir.

Ao final da primeira metade do século XX, Yin (1941) publicou um artigo muito
informativo sobre a nictinastia, sem atuacdo de um pulvino, nas folhas lobadas do
mamoeiro (Carica papaya), A leitura deste texto nos permitiu acessar a grande
importancia de Pfeffer em elucidar, no inicio desse mesmo século, 0 mecanismo
envolvido nesses movimentos: enquanto os movimentos pulvinares envolvem alteragdes
meramente de turgor em células especializadas, os realizados sem o pulvino envolvem
crescimento diferencial entre dois lados opostos do peciolo, Na época em que foram
conduzidos os experimentos com mamoeiro, as auxinas, mais especificamente o acido
indol-acético (AIA), tinha recentemente sido isolada numa busca que iniciou com 0s
experimentos de fototropismo de Darwin conduzidos com alpiste, € que teve seu grande
marco com experimentos semelhantes conduzidos por Fritz Went com coleoptiles de
aveia, de onde esse hormdnio foi extraido pela primeira vez. Hoje o AIA ¢ sabidamente
o hormdnio de crescimento, cuja distribui¢do assimétrica em um 6rgao pode induzi-lo a
se curvar (MOHR & SCHOPFER, 1975; TAIZ et al., 2017). Assim, de uma forma

bastante pioneira, Yin (1941) concluiu uma série de experimentos sugerindo que a



verticaliza¢do das laminas das folhas de mamoeiro a noite € uma maior horizontalizagao
das mesmas durante o dia se devia a um crescimento que priorizava as células
superiores do peciolo a noite, devido a uma maior concentracdo de auxinas, sendo esse

padrdo invertido ao amanhecer.

Aqui gostariamos de chamar a atencdo para os movimentos nictindsticos nao
conduzidos por pulvino que tivemos oportunidade de observar em nossas proprias
residéncias, juntamente com o ja tdo conhecido movimento pulvinar de um membro da
familia Fabaceae. A figura 2 ilustra o movimento nictinastico pulvinar de uma espécie
da familia Fabaceae, Macroptilium lathyroides (L.)Urb. Esse individuo resultou de uma
auto-semeadura de individuos semeados em 4rea de jardim. As figuras 3 e 4, por sua
vez, exemplificam o movimento nictindstico por crescimento diferencial (sem o
envolvimento de um pulvino). No primeiro caso, temos um exemplar da espécie
Solanum nigrum L., da familia Solanaceae, que cresceu espontaneamente em uma area
gramada. Embora essa familia esteja contemplada na lista de espécies dotadas de
nictinastia foliar apresentada por Darwin (1880), ndo encontramos nenhum relato na
literatura sobre a existéncia desse movimento na referida espécie (Fig. 2). A figura 3
ilustra justamente a nictinastia em folhas de mamoeiro (Carica papaya L., da familia
Caricaceae), movimento esse descrito anteriormente. Essa observagdo e registro foram
oportunizados pelo crescimento de um individuo em um vaso localizado na parte
externa de uma das nossas residéncias. Comparando a expressdo da nictinastia nas
folhas de S. nigrum e C. papaya, percebe-se que, no primeiro caso, as folhas jovens se

erguem, enquanto que, no segundo caso, elas se abaixam.
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Figura 2. Individuo de Macroptilium lathyroides (L.) Urb. cultivado em vaso na
area externa de uma residéncia e fotografado no dia 07 de novembro de 2022 no
periodo as 09:24 e no dia 08 de novembro de 2022 as 23:04. Nesse caso, a
verticalizagao noturna das folhas e foliolos resultou do movimento dos mesmos
para baixo.
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Figura 3. Individuo de Solanum nigrum L. crescendo em solo e fotografado em quatro
dias distintos em periodos distintos (05 de novembro de 2022 as 20:08; 06 de novembro
de 2022 as 07:39; 07 de novembro de 2022 as 23:04; 08 de novembro de 2022 as
09:24). O movimento de abrir e fechar que a planta apresenta envolve provavelmente o
crescimento diferencial do peciolo ou nervura central das folhas jovens ainda em
crescimento. Nesse caso, a verticalizagdo noturna das folhas resultou do movimento das
mesmas para cima.
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Figura 4. Individuo de Carica papaya crescendo espontaneamente em vaso
na area externa de uma residéncia e fotografado em dois horarios distintos
(pela manha as 11:04 ¢ a noite as 22:29) no dia 11 de novembro de 2022. O
movimento de abrir e fechar que a planta apresenta envolve o crescimento
diferencial dos peciolos ou nervuras das folhas jovens ainda em crescimento.
Nesse caso, a verticalizagdo noturna das folhas resultou do movimento das
mesmas para baixo.



3.3 Consideracoes sobre o uso do termo nictinastia foliar

A obra “Somnus Plantarum” de Lineu (apud DIJIGOW, 2022), anteriormente referida
associa esses movimentos ritmicos da nictinastia foliar com o fendmeno do sono e,
desde entdo, esse movimento ¢ também referido como movimento de dormir (“sleeping
movements”). Na época, alguns cientistas contestaram o uso do termo “sono” e, em
1880, mais de um século depois, Darwin reforgou ser dificil tragar uma analogia entre o
sono dos animais com o “sono das plantas” (DARWIN, 1880), e, de fato, até hoje ndo
existem evidéncias de que as plantas tenham esse estado alterado de consciéncia, o sono
(MINORSKY, 2019). De toda forma, esse termo ainda é comumente utilizado,
provavelmente por questdes historicas e talvez por também ser um termo “mais
amigavel” que nictinastia foliar, como sugerido por Minorsky (2019). A espécie
Mimosa pudica da familia Fabaceae ¢ tanto conhecida pelo nome popular de sensitiva
(referente aos movimentos seismondsticos que apresenta) quanto dormideira (esse
associado a nictinastia de suas folhas), mostrando o quao popular os termos associados
ao ato de dormir das folhas se tornou. Darwin, mesmo chamando a atencdo para a
inadequagdo dos termos “dormir” e “sono” para caracterizar a nictinastia foliar, utiliza
em sua obra tanto os termos ‘“movimentos de dormir” quanto ‘“movimentos
nictitropicos”. A expressdo nictitropismo, na verdade, apareceu apenas nos estudos de

Darwin durante essa nossa reviso.

Ao realizarmos essa revisdo, ficou claro que esse movimento de “dormir” ndo se
ajusta a expressao do fendmeno da nictinastia foliar de todas as espécies que o realizam.
O exemplo mais notavel ¢ o fato de que a familia Marantaceae, cujas espécies sao todas
dotadas de pulvino e que exibem esse movimento, ¢ popularmente conhecida como
“The Prayer Plant Family” (JUDD et al., 1999) ou a “Familia das Plantas Rezadeiras”.
Essa expressdo decorre do fato de que as folhas comumente se erguem e se unem na
vertical a noite, assemelhando-se a um gesto de oragdo das maos. No entanto, como
veremos mais adiante, mesmo nessa familia 0 movimento também pode se expressar no
sentido contrario, assemelhando-se ao movimento de “dormir” comumente associado a

familia Fabaceae.

Muito embora os termos nictinastia ou movimentos nictinasticos tenham se
consolidado fortemente na fisiologia vegetal, Minorsky (2019) chama a atengdo para a

ambiguidade desse termo. Essa ambiguidade refere-se ao fato de que o termo salienta o



movimento noturno, quando na verdade, por se tratar de um ritmo circadiano, ele ¢é
seguido por um movimento diurno. Esse autor destaca que, embora alguns autores
associem a nictinastia apenas ao movimento noturno, outros, incluindo ele mesmo,
conferem a esse termo uma abordagem “guarda-chuva”, abrigando nessa defini¢ao tanto
o movimento de fechamento ao anoitecer quanto o de reabertura no amanhecer. De fato,
encontramos mengodes a outros termos alternativos que separam esses movimentos de
fechamento e abertura. Mohr & Schopfer (1995), Moran (2007) e, mais recentemente,
Taiz et al. (2017), utilizam o termo fotonastia para o movimento diurno de abrir ou
“acordar” e os termos nictinastia (MOHR & SCHOPFER, 1995; TAIZ et al., 2017) e
escotonastia (MORAN, 2007) para o movimento oposto.

Cabe aqui tecermos algumas consideracdes sobre o uso e adequacdo desses termos.
A nosso ver, a expressao nictinastia foliar ¢ a que melhor descreve esses movimentos
ritmicos das folhas. Tanto as fabaceas quanto as marantaceas exibem esses movimentos
e ambas também exibem os movimentos trépicos diurnos das folhas, movimentos
denominados de heliotropismo ou rastreamento solar das folhas (EHLERINGER &
FORSETH, 1980), igualmente guiados por alteragdes de turgor em células
especializadas do pulvino. Isso faz com que, durante o periodo diurno, o conjunto das
folhas de um determinado individuo possa assumir as mais diferentes configuragdes,
dependendo dos ajustes individuais das folhas ao ambiente luminoso. Isso implica que
nao hd uma configuragdo caracteristica para o periodo diurno, enquanto que a
configurag¢ao noturna, de fechamento do conjunto de folhas tem uma maior constancia,
mesmo que a intensidade dessa manifestagao possa ser variavel. Talvez isso justifique
plenamente a escolha do termo nictinastia, onde a posi¢do noturna das folhas ¢ o que
chama mais a atencdo do observador. Talvez isso também tenha levado Darwin a usar o
termo nictitropismo (em adi¢do ao termo movimentos de “dormir”), uma vez que a
direcionalidade noturna ¢ notoria, estando as superficies superiores das laminas foliares
evitando se expor ao zénite (“0 ponto mais alto no céu’). Como alternativa a esse termo,
vislumbramos a possibilidade futura de uso de um termo que expresse exatamente esse
ritmo diurno-noturno, sem dar énfase ao “dormir” (ou “rezar’) e ao “acordar” (ou parar
de “rezar”). Um termo dessa natureza foi mencionado na revisdo de Wetherell (1990),
tendo sido atribuido por esse autor a Wilhelm Pfeffer. Esse tltimo teria usado os termos

“movimentos de variagdo” para os movimentos nictinasticos pulvinares ¢ “movimentos



de nutacdo” para os movimentos nictindsticos de crescimento. Ambos remetem a

oscilagdes, mas nenhum deles se consolidou na literatura referente a nictinastia foliar.
3.4 Hipoteses levantadas sobre o valor da nictinastia foliar para as plantas

Embora grandes progressos tenham sido recentemente feitos na caracterizagdo dos
mecanismos fisioldgicos envolvidos nos movimentos nictinasticos foliares (UEDA et
al., 2019; MANO & UASEBE, 2021), ainda pouco se sabe sobre suas repercussdes
fisiologicas e ecoldgicas para as plantas, até mesmo na familia Fabaceae, alvo da grande
maioria dos estudos. Muitas hipoteses, no entanto, ja foram levantadas e discutidas,
incluindo repercussdes no balango energético noturno das folhas, na fotomorfogénese e,
mais recentemente, nas relagdes dessas plantas com predadores (DARWIN, 1880;

FORSETH, 1990; MINORSKY 2019).

Com relagdo as possiveis repercussdes sobre o balancgo energético das plantas, mais
uma vez transcreveremos alguns trechos de Darwin (1880), quando da discussdo desse

tema:

“Considerando que as folhas ao assumirem suas posi¢oes nictitropicas, normalmente, se
movem num dngulo de 90°; que o movimento é rapido no final do dia; que em alguns casos esse
movimento ¢ extraordinariamente complicado; que em certas pldntulas com idade suficiente
para ja terem folhas verdadeiras, os cotilédones movem-se verticalmente para cima a noite,
enquanto ao mesmo tempo os foliolos se movem verticalmente para baixo, que em um mesmo
género, as folhas ou cotilédones de algumas espécies se movem para cima, enquanto de outras
espécies vdo para baixo; - a partir disso e de outros fatos, é muito pouco possivel duvidar que

as plantas derivem alguma grande vantagem de tais poderes notaveis de movimento.

A longa duragdo dos movimentos nictitropicos com o auxilio dos pulvinos indica, em adi¢do
as evidéncias ja apontadas, a importancia funcional de tais movimentos para a planta. O fato
de que as folhas de muitas plantas se posicionam a noite em posi¢ées amplamente variaveis
daquelas que tinham durante o dia, mas com um ponto em comum, o de que suas faces
superiores evitam apontar para o zénite, normalmente com um fato adicional de que elas
entram em contato proximo com folhas ou foliolos opostos, claramente indica, como a nos
parece, que o objetivo conquistado é a protecdo das faces superiores do resfriamento noturno
por irradiagdo. Ndo existe nada de improvavel na superficie superior precisar de mais prote¢do
que a inferior, uma vez que as duas diferem em fun¢do e estrutura. Todos os jardineiros sabem

que as plantas sofrem com a irradiac¢do, e é isso, e ndo os ventos frios, que os camponeses do



Sul da Europa temem por suas oliveiras. As plantulas sdo comumente protegidas da irradiagcdo
por uma fina camada de palha, e as drvores frutiferas em parede sdo protegidas por alguns
ramos de abeto, ou mesmo redes de pescas, suspensas sobre elas. Um excelente observador
percebeu que uma variedade de cerejas tem as pétalas de suas flores muito curvadas para tras,
e depois de uma geada severa, todos os estigmas morrem, enquanto que, em uma outra
variedade, com pétalas curvadas para dentro, no mesmo periodo, ndo tiveram seus estigmas

danificados.

Essa visdo de que o dormir das folhas salva elas de serem geladas a noite pela irradiacdo
certamente teria ocorrido a Lineu, se o principio da irradiagdo ja tivesse sido descoberto na
sua época. Ele, na verdade, sugere em muitas partes de sua obra, “Somnus Plantarum”, que a
posicdo das folhas a noite protege os caules jovens e as gemas e com frequéncia as
inflorescéncias novas contra os ventos gelados. Nos estamos longe de duvidar que uma
vantagem adicional possa ser conquistada e nos observamos em varias plantas, como por
exemplo, Desmodium gyrans, que enquanto a lamina da folha mergulha verticalmente para
baixo a noite o peciolo se ergue, de forma que a lamina precisa se movimentar num dngulo bem
maior para conquistar essa posi¢do vertical. Nesse caso, o resultado é que todas as folhas na

mesma planta estdo aglomeradas umas as outras como se fosse para uma prote¢do mutua.

Nos no comego duvidamos se a irradiagdo poderia afetar de alguma forma importante
objetos tdo finos como muitos cotilédones e folhas, e, mais especialmente, afetar diferentemente
as superficies superiores e inferiores. Embora a temperatura de suas faces superiores
certamente cairia quando livremente expostas a um céu claro, ainda sim, nés pensamos que
elas rapidamente adquiririam, por condugdo, a temperatura do ar ao redor delas. Dessa forma,
pensamos que dificilmente iria fazer diferenca pra elas ficarem na horizontal e perderem calor
para o céu aberto, ou na vertical, irradiando calor principalmente para a lateral, em direcdo as
plantas vizinhas e outros objetos. Nos, entdo, fizemos um teste nesse sentido, impedindo que
algumas folhas da planta fossem dormir, e expondo elas a um céu claro e temperatura abaixo
do ponto de congelamento, enquanto outras folhas dessa mesma planta ja tinham assumido sua
posicdo vertical noturna. Nossos experimentos mostraram que as folhas que foram for¢adas a
permanecer na horizontal durante a noite sofreram muito mais injurias da geada do que
aquelas que puderam assumir sua posi¢do vertical normal. No entanto, poderiam dizer que
essas observagoes ndo se aplicam as plantas dormideiras que habitam paises onde geadas ndo
ocorrem, mas em todos os paises e em todas as estagoes, as folhas devem ser expostas a frios
noturnos atraves da irradiacdo, o que pode, até um certo grau, injuriar as folhas, e elas

poderiam escapar dessas injurias assumindo uma posi¢do vertical.”



Além de mais uma vez expormos a riqueza dessa obra de Darwin, julgamos ter sido
esse o ponto de partida para que novas pesquisas fossem feitas no sentido de testar essa
hipotese de redugao da irradiagdo noturna das folhas como uma das repercussoes desses
movimentos. Forseth (1990), ao fazer uma revisdo sobre as fung¢des dos movimentos
foliares (heliotropicos e nictinasticos), apresentou alguns desses trabalhos. O primeiro
deles (SCHWINTZER, 1971), apesar de ter encontrado temperaturas invernais noturnas
significativamente maiores nas folhas verticais de soja do que nas folhas contidas
horizontalmente, contestou a afirmag¢do de Darwin de que a nictinastia reduz a chance
de danos por geadas as folhas, apontando falhas na maneira como ele e seu filho
contiveram as folhas na horizontal enquanto expostas a noites frias. Cerca de dez anos
mais tarde, Enright (1982) focou sua atengdo em uma espécie de Phaseolus e nas
diferencas de temperatura entre folhas verticais e horizontais em noites frias ndo sujeitas
a geadas. Pequenas diferengas foram encontradas, mas elas vieram associadas a uma
reducdo de 17% no crescimento das plantulas que tiveram seus movimentos foliares
impedidos durante a noite. Esse autor chamou a atencdo de que o dano por geadas nao
pode ser considerado como um fator chave no processo evolutivo, uma vez que a
nictinastia também se expressa em espécies tropicais. Nessas plantas, uma redugdo na
temperatura noturna pode levar a um aumento na formagao de orvalho, o que poderia

reduzir a difusdo de CO, e da fotossintese ao amanhecer.

Nao tivemos a oportunidade de consultar um terceiro trabalho mencionado por
Forseth (1990) dentro dessa linha do controle da irradiacdo noturna das folhas, mas aqui
resumimos a informacao fornecida por esse autor em sua revisao. Segundo ele, A. P.
Smith, em artigo publicado em 1974, teria relatado que plantas andinas rosetadas de
Espletias schultzii cujas grandes folhas puderam realizar seus movimentos nictinasticos
noturnos, mantiveram a gema apical da roseta onde estavam inseridas
significativamente mais aquecida a noite do que plantas que tiveram esse movimento

artificialmente contido.

Segundo Minorsky (2019), que realizou uma revisdo bastante recente e contundente
sobre as funcdes da nictinastia foliar, o trabalho de Enright (1982) anteriormente
mencionado ¢ o que melhor sustenta a hipotese da regulacdo térmica constituir uma
fun¢do importante da nicitinastia foliar. No entanto, ele acredita que os resultados
apresentados por esse autor podem perfeitamente ser um artefato das manipulagdes

constantes das plantas que tiveram suas folhas imobilizadas, gerando um estresse



mecanico que limitou o crescimento das mesmas. Além disso, Minorsky (2019) também
chama a atengdo para a ocorréncia de nictinastia foliar em plantas aquaticas de folhas
submersas, onde a presen¢a da adgua ao redor das folhas, por si sd, promoveria uma

adequada estabilizagdo térmica das folhas.

Em sua revisao, Forseth (1990) também relatou um trabalho de Karve et al. (1984),
que aponta a possivel importancia da nictinastia foliar em leguminosas em permitir uma
maior penetracdo de luz vermelha através do dossel de folhas ao final do dia, quando
essas folhas assumem uma posi¢ao mais verticalizada. Precisamos ressaltar que, nesse
cenario, esta sendo invocada uma ativacdo de fitocromos ao final do dia e um possivel
papel tardio dos mesmos, apds um longo diurno. Nesse periodo diurno, pouca
penetragdo de luz vermelha (ativadora dos fitocromos) ocorre através de dosséis de
plantas, devido a maior horizontalizagdo das folhas e filtragem da luz vermelha pelas
folhas em fung¢ao de seu uso na atividade fotossintética. Essa pouca penetragdo de luz
vermelha sabidamente gera alteracdes no padrdo de crescimento das plantas (efeito
fotomorfogénico), afetando tanto suas proprias estruturas mais medianas e basais quanto
a de outras plantas menores que coexistam com elas. Essas alteragdes resumem-se em
maior investimento em alongamento de estruturas caulinares € menor investimento em
producao de folhas e estruturas reprodutivas (TAIZ et al., 2017). Importante apontar
também que essa filtragem de luz vermelha é tdo mais intensa quanto mais densa for a
populacao de folhas, o que depende, em grande parte, do tamanho da populagao de
plantas. Dito isso, resumimos aqui o interessante achado de Karve et al. (1984): em
situacdes de plantio, usando diferentes densidades de semeadura, ele verificou que
espécies nictinasticas da familia Fabaceae (feijio e amendoim) expressavam menor
reducao da produtividade de sementes em fung¢ao de um maior adensamento do que
espécies ndo nictinasticas (milho, gergelim, quiabo e cartamo). Além disso, eles
demonstraram a eficacia dessa maior penetragdo de luz vermelha ao final do dia em
dosséis nictindsticos de amendoim, em aumentar a expressdo fotomorfogénica de
plantulas da mesma espécie semeadas abaixo do dossel. Esses mesmos autores
mencionam o fato de que as repercussdes da nictinastia foliar podem ser multiplas e

depender muito da espécie e de seus habitos.

Voltando agora a revisdo de Minorsky (2019), nos chamou a atengdo o fato dele ndo
elencar essa acdo fotomorfogénica anteriormente mencionada como uma das possiveis

repercussdes da nictinastia foliar. Por outro lado, ele traz uma série de outras



possibilidades, em adi¢do a j4 mencionada consequéncia sobre a irradiacdo noturna, que
serdo aqui resumidas. Uma delas, muito 16gica e interessante, diz respeito ao fato de que
a verticalizagdo ao final do dia e durante a noite facilitaria o escorrimento de agua
depositada nas folhas ao longo do dia. De que forma isso poderia ter algum valor
adaptativo? O autor langa algumas possibilidades, com base no entendimento atual
sobre as consequéncias da permanéncia da agua sobre as folhas ¢ com base em um
trabalho publicado em 1978 sobre a adaptagdo de plantas tropicais a intensas
pluviosidades. Dentre as possibilidades examinadas destacamos os impactos (1) na
transpiragdo noturna, (2) no lixiviamento de minerais e (3) no crescimento de epifilos e

patogenos.

Com relacdo ao primeiro aspecto, o autor baseia-se em hipdtese levantada por E.
Stahl em 1897 (ndo acessamos esse trabalho), que considerou que o acimulo de orvalho
reduziria a transpiragdo noturna das folhas e o acesso a nutrientes do solo nesse periodo.
Conforme ressaltado por Minorsky (2019), hoje se sabe que a transpiracdo noturna de
fato ocorre em muitas espécies, especulando-se que o objetivo seja ampliar o acesso
temporal aos nutrientes do solo. Entretanto, essas espécies parecem ser uma minoria €
muito ainda ha a ser investigado sobre a repercussdo da transpiragdo noturna sobre a

nutri¢do das mesmas.

Sobre o lixiviamento de minerais, o autor vé poucas evidéncias sobre o impacto da
nictinastia e mesmo sobre as vantagens de “lavar” ou ndo as folhas dos minerais sobre
ela depositados ou por ela excretados. Ele chama a atencdo de que as folhas velhas
seriam as mais beneficiadas por essa lavagem e essas parecem ser as que menos
expressam a nictinastia foliar, seja via pulvino, s¢ja, obviamente, via crescimento. Com
relagcdo a redugdo da epifilia e do sombreamento por essa causado como sendo possiveis
consequéncias do movimento foliar noturno e da eventual secagem das folhas,
Minorsky (2019) vé pouco sustento, uma vez que nao ha evidéncias de relagdo entre
molhabilidade das folhas e epifilia e sobre as consequéncias negativas do sombreamento
eventualmente causado por essa associagdo. Por outro lado, o autor considera relevante
a possibilidade de que uma secagem mais rapida de folhas nictinasticas possa resultar

numa menor proliferagdo de patogenos foliares.

Encerramos agora essa secdo relatando e examinando a hipétese levantada por

Minorky (2019), que acrescenta uma nova dimensdo as repercussdes da nictinastia



foliar: a hipdtese tritrofica. Essa hipotese € uma expansdo, levantada por esse autor, da
hipotese bitrofica proposta por Grubb & Jackson (2007). Esses autores postularam que
0s movimentos nictinasticos, por resultarem em aposi¢do de folhas e/ou foliolos nos
periodos do entardecer e noturno, podem dificultar o manuseio das folhas e acdo de
folivoros e, portanto, oferecer protecdo contra a herbivoria. A hipodtese tritrofica de
Minorsky (2919) leva em consideracdo o fato de que os movimentos nictindsticos, que
modificam a conformagdo das partes aéreas das plantas e do dossel de um agrupamento
das mesmas no periodo noturno, resultam em diversas outras alteracdes fisicas ¢
biologicas, que facilitam a predagdo de herbivoros e desencorajam os mesmos de

circular perto dessas plantas nictindsticas e de forragea-las por muito tempo.

De forma resumida, Minorsky (2019) argumenta que a nictinastia indiretamente
desencoraja os herbivoros de duas formas: (1) por facilitar a morte de herbivoros por
predadores noturnos e por (2) prejudicar o comportamento forrageador dos herbivoros.
Uma consequéncia adicional desse segundo ponto ¢ que, se os herbivoros estdo
despendendo menos tempo forrageando junto as espécies nictindsticas, eles estdo,
presumivelmente, gastando mais tempo forrageando ao redor de espécies competidoras
nao-nictinasticas. Importante ressaltarmos os fatos principais que embasam esses dois
pontos levantados por Minorsky (2019). Segundo ele, a facilitagdo da caga noturna de
herbivoros como consequéncia da nictinastia foliar seria uma consequéncia de uma
menor aglomeracdo das folhas no ambiente onde as eventuais presas circulam.
Aumentando a penetragdo de luz, melhorando a direcionalidade das plumas de odores
liberados por esses animais e abafando menos os sons produzidos por eles, as presas
(herbivoros, nesse caso) tornam-se mais acessiveis aos predadores. Adicionalmente, o
comportamento forrageador desses herbivoros poderia ser comprometido pelo menor
tempo despendido no forrageamento, ocasionado pela dramética alteracdo da paisagem
¢ da copa das plantas ocasionado pela nictinastia foliar e pela resultante menor

disponibilidade de ambientes seguros para esse forrageamento.

Finalizando, reproduzimos as considera¢des finais de Minorsky (2019), antes de

tecermos as nossas:

Considerando que a nictinastia foliar ocorre em plantas tropicais e temperadas, em
pequenas ervas e grandes arvores, e em plantas de ambientes desérticos, mésicos e aquaticos, é

dificil conceber que algum pardmetro abiotico, como dgua, temperatura ou luz possam atuar



como for¢a propulsora para a evolug¢do convergente da nictinastia foliar. Seria possivel que a
nictinastia foliar tenha evoluido, em muitos casos, como uma defesa das plantas contra a

herbivoria?
3.5. A nictinastia foliar em Marantaceae

A familia Marantaceae ¢ composta por individuos herbdaceos rizomatoso, que variam
em tamanho e arranjo de suas parte aéreas. Abrange 31 géneros e cerca de 550 espécies
(ANDERSSON, 1998). No Brasil, ja foram identificados 11 géneros e cerca de 130
espécies, sendo a maioria encontrada na Amazonia brasileira: Calathea, Ischnosiphon,
Monotagma, Hylaenthe, Thalia, Maranta, Koernickanthe, Monophyllanthe, Saranthe ¢
Myrosma (BRAGA, 2005; COSTA et al, 2008). Calathea ¢ o maior género de
Marantaceae, composto por cerca de 300 espécies (ANDERSSON, 1998; BRAGA,
2005 e 2008). Acredita-se que entre 70 e 90 espécies deste género ocorrem no Brasil
(ANDERSSON, 1998). Otto George Petersen descreveu a familia Marantaceae na
revista Flora Brasiliensis (1890), e este nome foi uma homenagem ao botanico italiano,
do século XVI, Bartolomeo Maranti (COSTA et al., 2008; HORACE & HUBBARD,
1977). Segundo “O Guia de Marantacea da Reserva Ducke e¢ da Rebio Uatuma”
(COSTA et al., 2008), as espécies que pertencem a esta familia ocorrem em regides
tropicais do mundo todo: 80% na América Tropical, 9% na Africa e 11% na Asia.
Embora o percentual da quantidade de espécies com ocorréncia em seu territorio seja o
menor, o continente Africano ¢ a possivel area ancestral das marantas (ANDERSSON

& CHASE, 2001).

A familia ¢ tipica de florestas tropicais umidas, todavia, representantes desta ja
foram localizados no Pantanal: em 4&reas encharcadas com vegetacdo aberta, e
depressoes nas margens das estradas. S3o encontradas em areas altas e secas como
também em 4reas baixas e Umidas; contudo, em locais imidos, aparecem em maior
quantidade, cobrindo grandes areas. Os centros de diversificacdo sdo os locais onde se
encontram o maior numero de espécies de um mesmo grupo. As florestas tropicais que
costeiam os Andes ¢ a Amazodnia ocidental sdo consideradas centros de diversificagao
na América do Sul. Como j& mencionado, os representantes desta familia sdo faceis de
identificar, pois todos possuem a conjung¢do de folhas de nervuras paralelas que

emerge,, da nervura central , lembrando “folhas de bananeiras”, e o ja referido pulvino.



Conforme Costa et al., (2008), ¢ possivel destacar aspectos relevantes da Familia
Marantaceae na economia e nas relacdes ecoldgicas. No viés econdmico, por possuirem
facil propagacdo e folhas com belissimo contraste de cores, que variam do rosa ao
verde, os individuos desta familia se destacam no setor de plantas ornamentais, sendo,
atualmente, espécies visadas para cultivo em casas e jardins. No ramo alimenticio,
algumas espécies de marantas, como a Maranta arundinacea L., a conhecida araruta,
uma cultura tropical nativa da América do Sul e cultivada no Brasil principalmente por
agricultores familiares, ¢ de grande relevancia na alimentacdao de algumas comunidades
rurais. Essa importancia deve-se ao alto teor de amido de seus rizomas (SOUZA el al.,
2016). Outra utilidade das marantaceas ¢ no setor de acabamentos para pisos € moveis,
visto que certas espécies, como a Calathea lutea, produzem ceras que revestem suas
estruturas, como o verso de suas folhas. Esta cera ¢ usada como matéria prima para a

fabricacao de produtos de polimento.

Ecologicamente, as interagdes mais significativas das marantas sao observadas no
continente Africano, territorio em que estdo localizadas as “Florestas de Marantaceas”.
Estes ambientes sdo deveras importantes para varias espécies de primatas, tais como
gorilas e chimpanzés, e outros mamiferos como os elefantes, pela sua capacidade de
fornecimento de alimento e abrigo. No continente Americano, as folhas de marantas
também servem de alimento para espécies de insetos herbivoros como besouros e larvas
de borboletas e mariposas. Uma relacdo curiosa sdo as marcas que as larvas de
borboletas e mariposas costumam deixar nas folhas quando se alimentam, pois parecem

ser feitas com um furador de papel (COSTA et al., 2008).
3.5.1 Estudos que abordaram a nictinastia foliar na familia Marantaceae

Enquanto buscdvamos referéncias para essa monografia, foi nitida a escassez de
trabalhos sobre nictinastia foliar que abordassem as maranticeas, sendo esse assunto
vastamente estudado e documentado na familia Fabaceae. Cabe ressaltar que a
habilidade de movimentar as folhas ¢ uma caracteristica comum a todos os individuos
desta familia (COSTA ef al, 2008). Hoje ¢ muito facil encontrar na internet videos no
formato time-lapse que registram essa movimentacao. Exemplos desses registros podem

ser consultados nos seguintes links: https:/pin.it/4VdIfyl e https:/pin.it/6B9OQPZ.

Observando os videos é possivel compreender o porqué do nome popular “Plantas

Rezadeiras”.



A seguir serdo apresentados, em ordem cronolodgica, os trabalhos encontrados que
incluem observagdes experimentais dos movimentos nictinasticos na familia

Marantaceae.

Conforme relatado anteriormente, Darwin fez uma varredura sobre o movimento de
nictinastia foliar em diversas familias. Embora a familia mais abordada seja a Fabaceae,
ele também descreve o fendmeno nas Marantaceae usando a M. arundinacea como
unico exemplo de caso desta familia (DARWIN, 1880). Ele trata da nictinastia foliar em

um unico individuo, usando as seguintes palavras.

“As laminas das folhas, as quais sao dotadas de um pulvino, ficam horizontalmente
posicionadas durante o dia ou com angulo entre 10° e 20° graus acima da horizontal; a
noite elas ficam verticalizadas e voltadas para cima. Elas, portanto, se elevam entre
70° e 90° graus a noite. A planta foi colocada ao meio dia na escuriddo da estufa, e no
dia seguinte, os movimentos das folhas foram tracados no vidro. Entre 08:40 e 10:30
elas se ergueram e depois cairam fortemente até 13:37. Entretanto, as 15:00 elas
tinham novamente se erguido um pouco e continuaram a se erguer durante o resto da
tarde e da noite. Na manhd seguinte as folhas estavam no mesmo nivel que o dia
anterior. A escuriddo, portanto, durante um dia e meio, ndo interfere com a
periodicidade do movimento das folhas. Num final de dia quente e com tempestade, a
planta, enquanto era levada de volta para a casa teve suas folhas violentamente
sacudidas e a noite nenhuma das folhas foi dormir. Na manhd seguinte a planta
retornou a estufa e, mais uma vez, a noite as folhas ndo dormiram. Porém, na noite
seguinte, elas se ergueram da maneira usual, entre 70° 80° graus. Esse fato é andlogo
ao que foi observado com plantas trepadeiras, ou seja, que muita agitagdo elimina por
um tempo o poder de circumnuta¢do, mas o efeito, nesse caso, foi muito mais

’

fortemente marcado e prolongado.’

De acordo com a nossa revisao, o primeiro artigo experimental publicado ap6s o
trabalho de Darwin em 1880, foi o de Dill (1960), onde este observou a nictinastia foliar
em Maranta leuconeura. Seu trabalho tinha como objetivo reportar a nictinastia foliar e
sugerir um mecanismo responsavel para tal. Para quantificar de maneira continua o
movimento de nictinastia foliar, Dill fez furos nas laterais da nervura central das folhas
e proximo ao pulvino; amarrando ao redor da nervura um leve fio de algoddo em que a

extremidade final estava presa a alavanca de um mimeografo. Durante seu experimento



as plantas foram cultivadas com exposi¢do a luz num periodo de 16 horas, seguido de
um periodo de 8 horas no escuro. A primeira grande observacao deste experimento foi
que a abertura das folhas (definido no artigo como movimento descendente) ¢
relativamente rapida. Cerca de 20 minutos apos o inicio da exposi¢do a luz, as folhas
ficam em posi¢ao horizontal. J& o movimento de fechar (definido como movimento
ascendente no artigo) ocorre 11 ou 12 horas depois da abertura, mais ou menos 6 a 7
horas antes do periodo escuro. Assim, Dill concluiu que o movimento de abertura das
folhas ¢ muito mais rapido, ¢ que as folhas ficam poucas horas na posi¢do horizontal,
pois logo em seguida, lentamente, elas se fecham voltando a posi¢ao vertical. Esse autor
também queria verificar a necessidade de luz para que o movimento de abertura das
folhas ocorresse ou a possivel existéncia de alguma periodicidade enddgena envolvida.
Creio que esta periodicidade a que Dill se refere seria o ritmo circadiano ja mencionado
em outra sessdo. Para isso, ele colocou uma planta em total breu no interior de um
armario durante 7 dias, apos o periodo de luz. Nas primeiras 24 horas de escuro total,
foi possivel observar o movimento de abertura das folhas, que so6 aconteceria na
presenga de luz. Passado esse tempo, a folha parou de se mover, permanecendo fechada
na vertical. A planta, posteriormente, foi exposta a luz total durante mais 7 dias e se
observou que nas primeiras 24 horas ela apresentava o movimento de fechar as folhas,
que ocorre no escuro, mas nas 24 horas seguintes as folhas ficaram estaticas na
horizontal, posi¢do de folhas abertas. Dessa forma, Dill concluiu que o0 movimento de

abertura, descendente, ¢ orientado pela luz.

Se Darwin (1880) e Dill (1990) quantificaram a nictinastia foliar usando desenho e
barbante respectivamente, o artigo de Herrero-Huerta et al. (2018) foi o primeiro que
encontramos em que um sistema de escaneamento digital, o Terrestrial LiDAr
(TLiDAR) ¢ usado para tal. Nas palavras de Herrero-Huerta et al. (2018) “Light
Detection And Ranging (LiDAR) é uma técnica ativa de sensoriamento remoto que
mede com precisdo distancias, transmitindo energia laser e detectando o tempo de
chegada da energia de retorno.” Essa técnica tem a habilidade de captar dados mesmo
no escuro, ja que é praticamente insensivel a variagdes de iluminacdo externa por ser
uma técnica ativa. Esse sistema ja era vastamente utilizado para monitoramento de
modificagdes morfoldgicas em terrenos, com propositos de engenharia, ¢ a finalidade
desse trabalho de Herrero-Huerta et al. (2018) foi o de demonstrar como os movimentos

das plantas e orienta¢des das folhas podem ser detectados e metrificados eficientemente



com o TLiDAR. A espécie escolhida para validar este objetivo foi a Calathea
roseopicta. Os autores fazem a seguinte afirmagdo para explicar o motivo de optarem
por uma espécie de marantacea: “Essa espécie abre suas folhas e move toda sua
estrutura em dire¢do a luz para otimizar a superficie para a absor¢do solar. Durante o
periodo escuro (a noite), as folhas se fecham e minimizam a superficie para evitar que
a planta esfrie.” O experimento foi realizado em dois dias, usando dois individuos de
Calathea roseopicta cultivados na mesma sala, posicionados entre 1,6 ¢ 1,8 metros de
distancia de uma janela, ambas nas mesmas condi¢cdes de plantio, temperatura ¢
umidade. O primeiro dia (teste A) foi feito com luz natural. Antes do teste A as plantas
permaneceram em plena luz. Apos dois dias de escuriddo total, foi feito o teste B
(segundo dia), desta vez no escuro. Enquanto o LiDAR captava os movimentos, um
scanner a laser os digitalizava. A partir das imagens digitalizadas, foi possivel concluir
que os movimentos no escuro sao menores € com padrao de orientagdo diferentes do
que na luz natural. Mais uma vez se reafirma que durante o dia as folhas se abrem em
direcdo a fonte de luz (nesse caso, a janela) e, a noite - no escuro - elas se fecham. Por
fim, comprova-se que o LiDAR ¢ um excelente método de fenotipagem dos
movimentos foliares complexos mesmo na auséncia de luz. Uma técnica computacional
facil, de alta resolucdo e que ndo causa nenhum tipo de danos as plantas durante o seu

uso.

Em capitulo dedicado a revisar a importincia da luz na fotomorfogénese das plantas,
Stephen & Dsousa (2022) utilizam um exemplar de Stromanthes sanguinea da familia
Marantaceae para ilustrar a nictinastia foliar e tragar um paralelo entre esse fendomeno e
a fotomorfogénese no que tange a importancia dos fitocromos em ambos.
Interessantemente, esse exemplar ¢ utilizado apenas como ilustracdo do fendmeno,
embora a descricdo do processo em si esteja, mais uma vez, totalmente baseada em uma

espécie de Fabaceae.



3.5.2 llustragdo do fenomeno da nictinastia foliar em Marantaceae

Anteriormente foram citadas formas variadas que autores usaram para mensurar a
nictinastia foliar das espécies que apresentam esse movimento. Atualmente a tecnologia
nos permite captar imagens de qualidade de maneira facil. Assim, para essa monografia,
ilustramos o movimento de abrir e fechar de duas espécies da familia Marantaceae,
cultivadas dentro de casa, usando fotos tiradas pelo celular ¢ sem qualquer tipo de
edi¢do. Nosso unico critério para a realizacdo dos registros foi tirar fotos em periodos
distintos (manha ¢ noite) no mesmo dia, da mesma planta, na posi¢do em que esta

estava sendo cultivada.

Calathea makoyana E. Morren, popularmente conhecida como Maranta-pavao, ¢
uma maranta nativa do Brasil com distribuicdo na Amazonia em areas de Mata
Atlantica (LORENZI, 2015). Os movimentos nictinasticos foliares desta planta foram
ilustrados nas figuras 4 e 5. Observa-se que as seis plantas tinham todas as suas folhas
abertas, em posi¢ao horizontal, as 07:21. Em contraste, as 21:13, essas plantas tinham
suas folhas bem mais aglomeradas através da maior verticalizag¢do (Fig. 4). Na figura 5,
podemos ver as mesmas plantas fotografadas cerca de um més mais tarde, em quatro
momentos diferentes do dia. Os dois registros no periodo diurno (07:31 e 12:31), mais
uma vez, mostram as folhas mais horizontalizadas, enquanto que os registros do inicio

da noite (18:00) e a noite (21:36) indicam uma verticalizagao crescente das folhas.

A espécie Calathea lancifolia Boom, de nome popular Maranta-cascavel, também ¢
nativa do Brasil e ocorre em locais de Mata Atlantica, ao leste do pais (LORENZI,
2015). Seus movimentos foram registrados em trés dias sequenciais, de modo a ilustrar
a posi¢do de suas folhas a noite no primeiro dia, de manha e a noite no segundo dia e,
novamente, pela manhd no terceiro dia (Fig. 6). Nesse cendrio, os movimentos se
manifestaram de forma diferente, assemelhando-se a um leque, ora mais aberto (pela
manha), ora mais fechado (a noite), através de uma maior horizontalizagdo das folhas de

dia e maior verticaliza¢ao a noite.

Essas duas espécies foram cultivadas em salas de locais distintos, e a iluminagdo que
receberam durante o dia nao foi a mesma. Observando as ilustragdes da C. makoyana
(Figs. 4 e 5), nota-se que seus movimentos acompanham as conclusdes dos autores

citados na sessdo anterior: na fase clara as folhas se abrem e na fase de auséncia de luz



elas se fecham. Nas imagens de C. lancifolia (Fig. 6), as folhas realizam um movimento
angular para cima e para baixo que, em parte, segue o padrdo de movimento das plantas
de C. makoyana. Os individuos dessa espécie estdo posicionados proximos a uma ampla
janela, onde a incidéncia da luz ¢ bem distribuida por toda a sala, e consequentemente,
por todas as folhas das seis plantas. Ja o individuo de C. lancifolia é cultivado mais
distante da fonte de luz (também uma janela) e sua parte de tras esta posicionada para o
um local com baixa iluminacao natural. A planta, com o tempo, se ajustou ao ambiente,
e orientou todas as faces adaxiais (superiores) de suas folhas em direcdo a janela, para
captar o maximo de luz possivel. Dessa forma, todas as folhas passaram a receber muita
luz, e o movimento da nictinastia foliar foi modificado a partir dessa orientagdo, se
tornando menos acentuado por conta do formato de leque assumido pelo conjunto de

suas folhas.



04112021

Figura 4. Seis individuos de Calathea makoyana E. Morren cultivadas no interior de
uma residéncia e registrados fotograficamente em dois horarios distintos (pela manha as

07:21 e a noite as 21:13) no dia 4 de novembro de 2021.
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Figura 5. Seis individuos de Calathea makoyana E. Morren cultivadas no interior de
uma residéncia e registrados fotograficamente em quatro horarios distintos (07:31;

12:31; 18:00 e 21:36) no dia 16 de outubro de 2021.



02/11/2022 03112022

21:52 21:44

03/11/2022 04/11/2022

07:15

Figura 6. Individuo da espécie Calathea lancifolia Boom cultivado no interior de uma
residéncia diferente da outra espécie. Primeiro registro fotografico feito a noite (21:52)
do dia 02 de novembro de 2022. Segundo e terceiro registros feitos em horarios
distintos (07:15 e 21:44) do dia 03 de novembro de 2022. Quarto e ultimo registro
durante a manha (09:08) do dia 04 de novembro de 2022.



4. CONSIDERACOES FINAIS

Vimos que o movimento nictindstico ndo se limita de forma alguma a Fabaceae ou
Marantaceae, uma vez que este pode se expressar mesmo na auséncia de um pulvino.
Isso entdo possibilita a ocorréncia da nictinastia foliar, potencialmente, em todas as
espécies, embora a auséncia do pulvino limite esses movimentos apenas as folhas
jovens ainda em crescimento no apice dos ramos. Charles Darwin em 1880 e Peter
Minorsky em 2019 ilustraram a diversidade de espécies, e consequentemente, de habitos
¢ de formas de vida, que podem exibir esse tipo de movimento. No entanto, acreditamos
que essa lista seja muito maior, por conta da possibilidade de nictinastia foliar sem

pulvino, como observamos em Solanum nigrum.

Desde a época de Darwin, a familia com maior nimero de observagdes
experimentais em nictinastia foliar ¢ a familia Fabaceae. Considerando que essa familia
reune cerca de 50 vezes mais espécies descritas que a outra familia abordada,
Marantaceae, esse fato ndo nos parece surpreendente. Acreditamos que os trabalhos
voltados para a familia Fabaceae sejam a maioria, devido a sua grande importancia
econdmica em escala mundial, pois inclui uma série de espécies de grande valor
alimentar, como os feijoes, as ervilhas, as lentilhas, os amendoins e o grao de bico. Ja a
familia Marantaceae, em que todos os representantes realizam a nictinastia foliar de
maneira obrigatdria, raramente € objeto de estudo para este movimento, mas mereceria
mais aten¢do, pois seus membros também tem potencial importancia econdmica.
Citamos a Maranta araruta, fonte importante de amido e que pode ser uma alternativa
alimentar. Outro setor onde as marantas estdo ganhando cada vez mais espaco ¢ no
cultivo de plantas ornamentais: muitas espécies, principalmente do género Calathea,

sdo cultivadas para serem comercializadas.

Percebe-se que as formas de mensurar e quantificar o movimento nictinastico foram
se aprimorando, em paralelo com o desenvolvimento tecnoldgico, ao longo dos tempos.
Em 2018, Herrero-Huerta apresenta o LiDAR, um sistema de escaneamento digital,
capaz de registrar de forma muito rapida, em alta resolu¢do e na auséncia de luz, os
movimentos foliares complexos, mostrando que os estudos sobre nictinastia foliar
podem ser muito mais faceis, sem os desafios que Darwin e outros pesquisadores da sua
época tiveram. Julgamos pertinente e importante, para aprofundar o conhecimento sobre

o fendmeno de nictinastia foliar, o teste da hipotese tritréfica proposta por Peter



Minorsky em sua revisdo bibliografica de 2019 e ja referida nesta monografia. Este
mesmo autor sugere o uso do LiDAR e de observagdes de comportamento de

predadores e presas a campo como forma de melhor entendimento deste movimento.

Por fim, pressupomos que a importancia das duas familias, Fabaceae e Marantaceae,
de grupos taxonOmicos tdo distintos (eudicotilédoneas e monocotilédonas,
respectivamente), associada ao surgimento de novas técnicas computacionais, como o
LiDAR, justifiquem uma intensificagdo nas investigagdes da nictinastia foliar pulvinar
de representantes de ambas as familias, focando no teste de hipoteses a respeito do
significado desses movimentos para as plantas. Também consideramos essencial que
sejam mais explorados a abrangéncia e os mecanismos dos movimentos nictindsticos
sem pulvino, area que nos pareceu muito relegada, mesmo podendo se expressar de
forma generalizada entre as plantas. Acreditamos que tais abordagens podem ser
significativas para elucidar a maior questdo sobre o tema até hoje: qual a vantagem

desse movimento para as plantas?
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