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RESUMO

SILVA, Leticia dos Anjos, D.Sc., Universidade Federal de Vicosa, outubro, 2010.
Plasticidade e aclimatacdo foliar a irradiancia em espécies da Floresta Atlantica.
Orientador: Marco Antonio Oliva Cano. Co-Orientadores: Kacilda Naomi Kuki e
Marilia Contin Ventrella.

A Floresta Atlantica esta entre os cinco ecossistemas terrestres mais ameacados do mundo
e que apresentam maior porcentagem de diversidade e endemismo. Portanto, existe uma
prioridade para a conservagdo ¢ o desenvolvimento de metodologias de recuperagao das regides
degradadas deste ecossistema. No entanto, o sucesso de muitos programas de recuperacdo da
cobertura florestal da Floresta Atlantica tem sido comprometido devido ao reduzido conhecimento
sobre 0 comportamento biologico das espécies. A maneira mais pragmatica de simular as
condi¢des naturais da regeneracdo na recuperacdo de dreas degradadas, no caso das florestas
tropicais, tem sido o agrupamento das espécies em grupos ecoldgicos. Estudos ecofisiologicos
realizados nas ultimas décadas categorizam as espécies arboreas tropicais em dois principais
grupos ecoldgicos: o grupo das espécies exigentes em luz e o grupo das espécies tolerantes a
sombra. Acredita-se que as espécies tolerantes a sombra apresentam metabolismo com menor
flexibilidade de resposta as mudangas no ambiente, enquanto as espécies exigentes em luz
apresentam maior plasticidade e se aclimatam mais rapidamente as mudangas no regime de luz.
Entretanto, evidéncias crescentes indicam que tanto as espécies exigentes em luz, quanto espécies
tolerantes a sombra sdo capazes de exibir grande plasticidade fotossintética, sugerindo que a
flexibilidade de ajustes em resposta a novas condigdes ambientais ndo esteja necessariamente
relacionada ao grupo sucessional da espécie. Diante deste contexto, este trabalho teve como
objetivo avaliar a plasticidade fotossintética e a capacidade de aclimatagdo luminosa de espécies
arboreas tropicais da Floresta Atlantica, pertencentes a grupos sucessionais distintos, em reposta a
diferentes condi¢oes de luminosidade no ambiente. A plasticidade foi avaliada por meio da
amplitude de ajustes fisiologicos no aparato fotossintético e de ajustes morfoanatdmicos na folha
das espécies, submetidas a um gradiente constante de luz. A aclimatagdo foi avaliada por meio do
potencial de aclimatacdo do aparato fotossintético e do grau de susceptibilidade a fotoinibigao,
apos a transferéncia das espécies de uma condigdo de sombreamento para uma condi¢do de pleno
sol. Os resultados demonstraram que a plasticidade para regular os ajustes fisiologicos e
morfoanatomicos na folha e a capacidade de aclimatacdo, em resposta as mudangas no regime de
luz do ambiente, ndo estd, necessariamente, relacionada ao grupo sucessional da espécie. Os
resultados sugerem a existéncia de trés grupos ecologicos: dois grupos de espécies mais

especialistas e um grupo de espécies intermediarias. Os grupos das espécies especialistas sao
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compostos pelas espécies pioneiras exigentes em luz, representadas por Schinus terebinthifolia, e
pelas espécies tardias tolerantes a sombra, representadas por Lecythis pisonis. As espécies
pioneiras exigentes em luz referem-se as espécies que apresentam alta capacidade fotossintética,
grande habilidade para regular a area especifica da folha e a condutancia hidraulica do xilema e
que apresentam maior desempenho e capacidade de aclimatagdo nos ambientes de alta irradiancia.
As espécies tardias tolerantes a sombra referem-se aquelas que apresentam maior eficiéncia
fotossintética nos ambientes com pouca disponibilidade de luz e maior susceptibilidade a
fotoinibicdo nos ambientes com alta irradiancia. O grupo de espécies intermediarias, composto
pela maioria das espécies e representado, aqui, por Pseudobombax grandiflorum, Joannesia
princeps e Hymenaea courbaril, refere-se aquelas espécies que apresentam plasticidade para
caracteristicas variadas, diferentes graus de susceptibilidade e de recuperagdo da fotoinibi¢do e
capacidade de aclimatar a um espectro variado de radiagdo luminosa e de colonizar tanto
ambientes mais expostos quanto ambientes com menor disponibilidade de luz. Esta hipotese
corrobora com a hipodtese de um continuum de respostas ecofisioldgicas ao longo dos gradientes
de luz existentes nas florestas tropicais. Espera-se que os resultados deste trabalho possam servir
de subsidio para o melhor entendimento ecofisidlogico sobre o comportamento bioldgico das

espécies estudadas, visando a producdo de mudas e o manejo dessas espécies nos projetos de

recuperacdo de areas degradadas da Floresta Atlantica.
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ABSTRACT

SILVA, Leticia dos Anjos, D.Sc., Universidade Federal de Vigcosa, October, 2010.
Plasticity and leaf acclimation to light irradiance in Atlantic Forest species.
Advisor: Marco Antonio Oliva Cano. Co-Advisors: Kacilda Naomi Kuki and Marilia
Contin Ventrella.

The Atlantic Forest is considered one of the five most endangered ecosystems in world.
Therefore, there is a priority for conservation and for development of recovery methodologies of
this ecosystem. However, the native cover recovery programs success has been compromised due
to the lack of knowledge about species biological behavior. The most pragmatic way to simulate
natural regeneration conditions in recovery programs of tropical forests has the foundation on
local native species clustering into ecological groups. Ecophysiological studies on the past
decades rank tropical wood species in two main ecological groups: the light demanding species
group, common to initial succession stages, and the shade tolerant species group, common to late
successional stages. It is believed that shade tolerant species should demonstrate low metabolic
flexibility to respond to environmental changes, whereas light demanding species would show
more plasticity to acclimate more rapidly to changes in light regimes. However, increasing
evidences show that both light demanding and shade tolerant species are able to exhibit high
photosynthetic plasticity, suggesting that the adjustment flexibility to respond to new
environmental conditions are not necessarily related to species successional groups. In regard to
this context, this work aimed to evaluate the photosynthetic plasticity and the light acclimation
capacity of Atlantic Forest native tropical wood species, belonged to distinct ecological groups, in
response to different light environmental conditions. The photosynthetic plasticity was evaluated
through photosynthetic apparatus physiological adjustment amplitude and through leaf
morphoanatomical adjustments of species submitted to a constant light gradient. The light
acclimation capacity was evaluated through photosynthetic apparatus light acclimation capacity
and photoinhibition susceptibility, after species transference from a shade condition to a sun
exposed condition. The results showed that the photosynthetic plasticity to regulate leaf
physiological and morphoanatomical adjustments and the light acclimation capacity, in response
to environmental light regimes changes, are not necessarily related to species successional group.
Alternatively, results suggest the existence of three ecological groups: two groups of more
specialist species and a group of intermediate species. The more specialized species groups are
made of pioneer light demanding species, represented by Schinus terebithifolia, and by late shade

tolerant species, represented by Lecythis pisonis. The pioneer light demanding species refer to
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those species which present high photosynthetic capacity, high ability to regulate leaf area, leaf
thickness and xylem hydraulic conductance and which present better performance and acclimation
capacity under high irradiance environments. The late shade tolerant species refer to those species
which present enough photosynthetic efficiency to tolerate environments with low light
availability and which present more energetic conservative strategy use of resources and low
plasticity to acclimate to high irradiance environments, where they show high susceptibility to
photoinhibition. The group of intermediate species, made of most of species and represented in
this work by Psedobombax grandiflorum, Joannesia princeps ¢ Hymenaea courbaril, should refer
to those species which present plasticity to a variety of characteristics, different degrees of
susceptibility to and recovery from photoinhibition and different acclimation capacities to a wide-
ranging light radiation spectrum and to colonize both light exposed and low light environments.
This hypothesis corroborates to the continuum of ecophysiological responses through light
gradient existed in tropical forests. It is expected that the results may help as a support to a better
ecophysiological understanding about the biological behavior of the species studied in this work,
aiming the management of these species on degraded areas recovery programs of Atlantic Forest

ecosystem.



INTRODUCAO GERAL

A Floresta Atlantica ¢ considerada como um dos cinco hotspots que apresentam maior
prioridade para conservagdo, ou seja, estd entre os cinco ecossistemas terrestres mais ameagados
do mundo e com maior porcentagem de diversidade ¢ endemismo (Mittermeyer et al., 2000).
Portanto, existe uma prioridade para medidas de conservacdo dos fragmentos remanescentes deste
ecossistema, assim como também uma necessidade de desenvolver metodologias para a
recuperagao das regioes degradadas que ndo possuem grau de resiliéncia suficiente para auto-
regeneracdo (Mittermeyer et al., 2000; Carpanezzi, 2005).

A recuperagdo das areas degradadas pode ser entendida como a reconstrugdo da fungdo e da
estrutura do ecossistema destas areas, o que significa estabelecer uma biomassa vegetal duradoura
e de porte arboreo, assim como também a reabilitagdo dos seres vivos associados a essa vegetacao
em toda a diversidade possivel (Toy et al., 1989; Dias & Griffith, 1998). No entanto, tem sido
observado que, em muitos programas de recuperagdo da cobertura florestal nativa, o objetivo
principal ndo tem sido alcangado devido ao reduzido conhecimento sobre o comportamento
biologico das espécies nativas e a forma de utilizd-las em plantios heterogéneos em larga escala
(Kageyama & Gandara, 2005; Barbosa, 2006).

A maneira mais pragmatica de simular as condigdes naturais da regeneracdo na recuperacao
de 4reas degradadas, no caso das florestas tropicais, tem sido o agrupamento das espécies nativas,
de ocorréncia local, em grupos ecologicos (Rodrigues & Gandolfi, 1998; Kageyama & Gandara,
2005; Barbosa, 2006). Os grupos ecologicos, ou grupos sucessionais, referem-se aos grupos de
diferentes espécies arboreas que possuem exigéncias em comum durante o seu desenvolvimento,
principalmente em relacdo a qualidade e a quantidade de luz (Bazzaz e Pickett, 1980; Swaine &
Whitmore, 1988; Chazdon et al., 1996; Strauss-Debenedetti & Bazzaz, 1996).

Muitas denominagdes tém sido utilizadas para classificar e agrupar as espécies arboreas
tropicais em grupos sucessionais, com base em suas exigéncias de coloniza¢do no processo de
regeneracgdo natural (Budowski, 1965; Denslow, 1980; Swaine & Whitmore, 1988; Nascimento et
al., 1999; Gandolfi, 1991, 2003). Tais denominagdes t€m se baseado principalmente nas
caracteristicas das espécies de germinacdo e estabelecimento, porte arboreo, expectativa de vida,
sindromes de dispersdo e caracteristicas da madeira (Lima, 2005). Entretanto, muitos destes
sistemas de classificagdo ndo estdo baseados em critérios claros e bem definidos e sdo apoiados
em observacdes de campo oriundas da percep¢do empirica de exposi¢do a luz. Além disso, apesar

de existir uma unanimidade entre os autores quanto a existéncia dos grupos sucessionais e



concordancia quanto aos estagios serais inicial e final, existem divergéncias quanto ao numero de
grupos sucessionais e quanto as caracteristicas destes grupos (Lima, 2005).

Existe, portanto, uma falta de unificacdo e pragmatismo no sistema de classificacdo dos
grupos sucessionais e lacunas no conhecimento sobre a biologia das espécies nativas, no que diz
respeito a fitossociologia, a dindmica sucessional e a0 comportamento bioldgico, que promovam o
maior sucesso dos projetos de recuperagdo e conservacdo da biodiversidade.

Estudos ecofisiologicos realizados nas ultimas décadas, com base nas respostas de
plasticidade fotossintética e aclimatagdo luminosa, categorizam as espécies arboreas tropicais em
dois principais grupos ecoldgicos: o grupo das espécies exigentes em luz, comuns de estagios
iniciais de sucessdo, e o grupo das espécies tolerantes a sombra, comuns de estigios sucessionais
mais tardios (Bazzaz e Pickett, 1980; Chazdon et al., 1996; Strauss-Debenedetti & Bazzaz, 1996).

Segundo o modelo ecoldgico proposto por Bazzaz e Picket (1980), as espécies tolerantes a
sombra que colonizam permanentemente os ambientes do sub-bosque, com fluxo baixo e continuo
de recursos (luz, 4gua, nutrientes), apresentam em geral, metabolismo com baixa flexibilidade de
resposta as mudangas no ambiente. J4 as espécies exigentes em luz que colonizam regides de
clareira e bordas da floresta, onde as condi¢des ambientais prevalecentes sdo mais heterogéneas e
instaveis, apresentam comumente espectro mais amplo de respostas fisiologicas e se aclimatam
mais rapidamente as mudangas no regime de luz (Bazzaz e Picket, 1980; Strauss-Debenedetti and
Bazzaz, 1996).

A flexibilidade de resposta, de um determinado genotipo, em expressar diferentes
fenotipos, quando submetido a diferentes condicdes ambientais, ¢ chamada de plasticidade
fenotipica (Chazdon, 1996; Krause et al., 2001; Valladares et al., 2006). Neste trabalho a
plasticidade fotossintética ¢ considerada como uma forma de expressdo particular da plasticidade
fenotipica e serd tratada como a série de fendtipos que podem ser potencialmente expressados por
um dado genotipo, sob determinados regimes de luz constantes e contrastantes. A aclimatacdo ¢
tratada como um processo pelo qual a plasticidade pode ser expressa (Chazdon et al., 1996) e sera
considerada como o processo de resposta, tanto da folhas pré-existentes quanto de novas folhas,
apos a alteracdo no regime luminoso.

O processo da aclimatagdo luminosa envolve um conjunto complexo de ajustes
fisioldgicos, bioquimicos e estruturais (Murchie and Horton, 1997), com o objetivo de aumentar o
aproveitamento da radiagdo luminosa dentro dos limites de sua constituicdo genética da espécie
(Chazdon, 1996; Strauss-Debenedetti & Bazzaz, 1996; Valladares et al., 2006). O conjunto de

ajustes pode ser considerado em dois niveis, no da folha e no do cloroplasto.



Aclimatacdo no nivel do cloroplasto refere-se a mudangas no contexto de proteinas do
tilacoide, de pigmentos ¢ de enzimas que sdo reguladas por sinais estimulados por eventos do
ambiente ao redor da folha. Por exemplo, mudangas em pardmetros como na razdo clorofila a/b,
na razdo FSII/PSI, ou na fotossintese maxima por unidade de clorofila, sdo indicativos de
aclimatacdo no nivel do cloroplasto (Hikosaka & Terashima, 1996; Yano & Terashima, 2001).

Por outro lado, aclimata¢do no nivel da folha refere-se as mudangas na anatomica foliar,
como espessura do limbo e niimero e formato das células do mesofilo. A regulagao das mudangas
na anatomia foliar ainda nao foi completamente esclarecida, mas parece ser controlada, em grande
parte, por sinais gerados nas folhas maduras, induzidos por estimulos do ambiente vivenciados
por estas folhas, e que sdo transduzidos para as folhas novas ainda em desenvolvimento. (Sims &
Pearcy, 1992; Yano & Terashima, 2001; Oguchi, 2003; Walter, 2005).

A plasticidade fotossintética e a capacidade de aclimatacdo luminosa a diferentes regimes
de luz estdo intimamente relacionados ao grupo sucessional ao qual a espécie pertence (Bjorkman,
1981; Chazdon et al., 1996; Strauss-Debenedetti & Bazzaz, 1996; Valladares et al., 2000; Ribeiro
et al., 2005). Evidéncias crescentes, entretanto, indicam que tanto as espécies exigentes em luz,
quanto espécies tolerantes a sombra sdo capazes de exibir grande plasticidade fotossintética,
sugerindo que a flexibilidade de ajustes em resposta a novas condigoes ambientais ndo esta
necessariamente relacionada ao status sucessional da espécie (Popma, 1992; Rozendaal et al.,
2006; Souza et al. 2009).

Diante deste contexto, o objetivo deste trabalho foi o de avaliar a plasticidade fotossintética
e a capacidade de aclimatacdo luminosa de espécies arboreas tropicais, nativas da Floresta
Atlantica, pertencentes a grupos sucessionais distintos, em reposta a diferentes condi¢oes de
luminosidade. Para tal, foram escolhidas cinco espécies comuns do Estado de Minas Gerais e da
formacdo predominante na regido, Floresta Estacional Semidecidual Montana e Submontana
(Veloso et al., 1991), e que tém apresentado grande sucesso nos projetos de recuperagéo de areas
degradadas, de acordo com a experiéncia do Centro de Pesquisa e Conservagdo do Quadrilatero
Ferrifero da Companhia Vale do Rio Doce-Sabara, MG, fornecedor das mudas.

O corpo deste trabalho foi dividido em trés capitulos. Nos dois primeiros capitulos
encontra-se uma caracterizagdo da plasticidade fotossintética e morfoanatomica das espécies
submetidas a um gradiente de luz. No terceiro capitulo, esta descrita uma avaliagdo do potencial
de aclimatagdo e do grau de susceptibilidade a fotoinibicdo, apds a transferéncia das espécies de
uma condi¢do de sombreamento para uma condigdo de alta irradiancia.

Espera-se que os resultados deste trabalho possam servir de subsidio para o melhor

entendimento ecofisidlogico das espécies estudadas, contribuindo para o desenvolvimento do
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conhecimento sobre o comportamento biologico das espécies nativas tropicais ¢ de tecnologias
visando o manejo dessas espécies nos projetos de recuperagdo de areas degradadas da Floresta

Atlantica.
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CAPITULO 1

PLASTICIDADE FOTOSSINTETICA DE ESPECIES ARBOREAS TROPICAIS DE
DIFERENTES GRUPOS SUCESSIONAIS SOB UM GRADIENTE DE LUZ

RESUMO

Com o intuito de contribuir para o melhor entendimento sobre o comportamento fisiologico
das espécies arboreas nativas da Floresta Atlantica e subsidiar os programas de recuperagdo da
cobertura vegetal nativa, este estudo avaliou a plasticidade fotossintética das espécies exigentes
em luz, Schinus terebinthifolia Raddi., Pseudobombax grandiflorum e Joannesia princeps e das
espécies tolerantes a sombra, Hymenaea courbaril L. var. stilbocarpa e Lecythis pisonis CAMB.
As espécies foram cultivadas sob trés condi¢des de irradiancia, Ijp9 (pleno sol), Isy (50% da
radiacdo plena) e Iy (20% da radiacdo plena). As caracteristicas fisiologicas avaliadas foram as
correlagdes entre a radiagdo luminosa (DFFa) e os parametros da fluorescéncia da clorofila,
rendimento quantico do FSII (Y(II)) e rendimento quéntico da dissipacdo regulada ndo-
fotoquimica (Y(NPQ)), e as correlagdes entre a radiagdo luminosa (DFFa) e os pardmetros de
trocas gasosas, taxa de assimilagdo liquida de CO, (A) e razdo entre concentragdo interna e
externa de CO, (Ci/Ca), além de curvas de resposta a intensidade da irradiancia e a concentragdo
de CO, e o conteudo de carotenodides e de nitrogénio. Como hipotese inicial, admitiu-se que as
espécies tolerantes & sombra comumente exibem menor plasticidade fenotipica, quando cultivadas
sob diferentes irradiancias, em comparacdo com espécies exigentes em luz. No entanto, os
resultados mostraram que a flexibilidade de ajustes fisiologicos no maquinario fotossintético em
resposta as alteragdes no regime de luz do ambiente ndo estd, necessariamente, relacionada ao
grupo sucessional da espécie, sugerindo a existéncia de um terceiro grupo intermediario de
espécies e corroborando com a hipétese de um continuum de respostas ecofisiologicas ao longo

dos gradientes de luz existentes nas florestas tropicais.

ABSTRACT

PHOTOSYNTHETIC PLASTICITY OF TROPICAL WOOD SPECIES FROM DIFFERENT
SUCCESSIONAL GROUPS UNDER A LIGHT GRADIENT

In regard to the need of knowledge about the biological behavior of native Atlantic Forest

wood species to assist the success of native vegetation cover recovery programs, this study

8



evaluated the photosynthetic plasticity of light demanding species, Schinus terebinthifolia Raddi.,
Pseudobombax grandiflorum and Joannesia princeps, and of shade tolerant species, Hymenaea
courbaril L. var. stilbocarpa e Lecythis pisonis CAMB. These species were cultivated under three
irradiance conditions, 1100 (direct sunlight), 150 (50% direct sunlight radiation) e 120 (20% direct
sunlight radiation). The leaf physiological characteristics evaluated were the correlation between
light (PPFD) and the fluorescence parameters, quantum yield of FSII (Y(II)) and quantum yield of
thermal energy dissipation by non-photochemical mechanisms (Y(NPQ)), and between light and
the gas exchange parameters, net photosynthetic rate (A) and internal and external CO2
concentration rate (Ci/Ca), besides of light and internal CO2 concentration response curves and
contents of chlorophyll and nitrogen. The study starting point was the hypothesis that shade
tolerant species usually show less phenotypic plasticity when cultivated under different irradiance
conditions, comparing to light demanding species. However, the results of this study showed that
the physiological adjustment flexibility of the photosynthetic apparatus in response to light regime
changes is not necessarily related to species successional group, suggesting the existence of a
third intermediary group of species and corroborating to the hypothesis of a physiological

response continuum through the light gradients of tropical forests.

1. INTRODUCAO

A Floresta Atlantica esta entre os cinco ecossistemas terrestres mais ameacgados do mundo e
que apresentam maior porcentagem de diversidade e endemismo (Mittermeyer et al., 2000).
Portanto, existe a prioridade para a conservagdo dos fragmentos remanescentes € para a
recuperacdo das regides degradadas que ndo possuem grau de resiliéncia suficiente para auto-
regeneracdo (Mittermeyer et al., 2000; Carpanezzi, 2005). No entanto, o sucesso de muitos
programas de recuperagdo da cobertura florestal nativa da Floresta Atlantica tem sido
comprometido devido ao conhecimento deficiente sobre as respostas fisiologicas das espécies
vegetais (Toy et al., 1989; Dias & Griffith, 1998; Kageyama & Gandara, 2005; Barbosa, 2006).

Nas florestas tropicais, a heterogeneidade luminosa ¢ um fator ambiental capaz de
influenciar o crescimento, a sobrevivéncia e as interagdes competitivas na comunidade vegetal
(Chazdon et al., 1996; Strauss-Debenedetti & Bazzaz, 1996; Naidu & DeLucia, 1998). Gradientes
de luz ocorrem entre as folhagens da copa de um individuo e entre as copas de varios individuos,
de maneira que todas as plantas sdo expostas a certo grau de sombreamento ao longo de sua vida.
Embora a luz seja um recurso essencial para a fotossintese, tanto a baixa disponibilidade, quanto o

excesso de luz, podem limitar o desempenho fotossintético. Portanto, a sobrevivéncia das espécies
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vegetais depende, em parte, da capacidade de aclimatagdo ou de evitar as condigdes adversas do
ambiente (Givnish, 1988; Chazdon et al., 1996; Strauss-Debenedetti & Bazzaz, 1996).

A plasticidade fenotipica, ou seja, a flexibilidade de um determinado gendtipo em expressar
diferentes fenotipos em resposta a diversas condigdes ambientais € uma estratégia de superar a
heterogeneidade luminosa do ambiente, principalmente, por serem as plantas organismos sésseis
(Sultan, 1992; Chazdon et al.., 1996; Gandolfi, 2003 e Valladares et al., 2006). O processo pelo
qual as plantas sdo capazes de se ajustar a diferentes regimes de luz ¢ chamado de aclimatacdo
luminosa. Esse processo envolve ajustes no aparato fotossintético, com o objetivo de aumentar o
aproveitamento da radiagdo luminosa (Chazdon, 1996; Strauss-Debenedetti & Bazzaz, 1996;
Valladares et al., 2006). Os ajustes fisiologicos realizados pelas plantas para sobreviver nos
ambientes de alta irradiancia sdo freqiientemente incompativeis com aqueles necessarios para
superar as dificuldades impostas pelos ambientes com pouca disponibilidade de radiagdo
luminosa. Desta forma, nenhuma planta ¢ capaz de operar em sua melhor performance em todos
os gradientes de luz. Como conseqiiéncia, as espécies se segregam em grupos ecologicos, de
acordo com as preferéncias e a faixa de tolerancia aos diferentes regimes de luz.

De acordo com o modelo ecoldgico proposto por Bazzaz e Picket (1980), as espécies
tolerantes & sombra que colonizam permanentemente os ambientes do sub-bosque, com fluxo
baixo e continuo de recursos (luz, agua, nutrientes), apresentam em geral, metabolismo com baixa
flexibilidade de resposta as mudangas no ambiente. J4 as espécies exigentes em luz que colonizam
regides de clareira e bordas da floresta, onde as condi¢cdes ambientais prevalecentes sdo mais
heterogéneas e instaveis, apresentam comumente, espectro mais amplo de respostas fisioldgicas e
se aclimatam mais rapidamente as mudangas no regime de luz (Bazzaz e Picket, 1980; Strauss-
Debenedetti & Bazzaz, 1996). Portanto, a flexibilidade de resposta e o potencial de uma dada
espécie de se aclimatar a diferentes condi¢des ambientais estdo relacionados com o padrdo de
variabilidade das condi¢does ambientais em seu habitat de ocorréncia natural. A plasticidade
fotossintética e a capacidade de aclimatagdo a diferentes regimes de luz estdo intimamente
relacionados ao grupo sucessional ao qual a espécie pertence (Bjorkman, 1981; Chazdon et al..,
1996; Strauss-Debenedetti & Bazzaz, 1996; Valladares et al., 2000; Ribeiro et al., 2005).
Evidéncias crescentes, entretanto, indicam que tanto as espécies exigentes em luz, quanto espécies
tolerantes a sombra sdo capazes de exibir grande plasticidade fotossintética, sugerindo que esta
flexibilidade ndo estd necessariamente relacionada ao status sucessional da espécie (Popma, 1992;
Rozendaal et al., 2006; Souza et al. 2009).

Nesse sentido, o objetivo deste trabalho foi o de avaliar a plasticidade fotossintética de

espécies arboreas tropicais, nativas da Floresta Atlantica, pertencentes a grupos sucessionais
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distintos, em reposta a um gradiente de luz. Como hipétese inicial, baseada no modelo proposto
por Bazzaz & Picket (1980), esperou-se que as espécies exigentes em luz apresentassem maior

plasticidade fotossintética em comparagao as espécies tolerantes a sombra.

2. MATERIAL E METODOS

2.1. Area de estudo, material vegetal e delineamento experimental

O estudo foi conduzido na Unidade de Crescimento de Plantas (UCP), do Departamento de
Biologia Vegetal da Universidade Federal de Vigosa (UFV), Vigosa, Minas Gerais, Brasil, entre o
periodo de janeiro a junho de 2009.

Foram escolhidas cinco espécies arboreas da Floresta Atlantica, de estdgios sucessionais
diferentes ¢ comuns no Estado de Minas Gerais ¢ nas formagdes Florestais Estacionais
Semideciduais Montana e Submontana (Veloso et al., 1991), predominante na regido onde foi
conduzido o experimento. A escolha das espécies foi determinada entre aquelas mais utilizadas
nos programas de recuperacdo de 4reas degradadas e que tém apresentado maior sucesso nos
projetos de recuperacdo do Centro de Pesquisa e Conservacdo do Quadrilatero Ferrifero da
Companhia Vale do Rio Doce, fornecerdor das mudas. A classificagdo ecologica das espécies
escolhidas foi feita com base na literatura (Lorenzi, 2000; Carvalho, 2006) e no conhecimento
empirico popular.

Dentre as espécies escolhidas, trés sdo espécies exigentes em luz, Schinus terebinthifolia
Raddi. (Anacardiaceae), Pseudobombax grandiflorum (Malvaceae) e Joannesia princeps
(Euphorbiaceae) e duas sdo espécies tolerantes a sombra, Hymenaea courbaril L. var. stilbocarpa
(Leguminosae Caesalpinoideae) e Lecythis pisonis CAMB (Lecythidaceae).

As espécies S. terebinthifolia, P. grandiflorum e J. princeps sdo comumente encontradas
nas vegetacdes pioneiras e secunddrias iniciais de uma variedade de formagdes, como Floresta
Ombrofila Densa, Floresta Estacional Semidecidual, Cerrado, Restinga e até em Manguezais,
como ¢ o caso de S. terebinthifolia. As trés espécies sdo comumente recomendadas na
recuperagdo de dreas degradadas, pois apresentam, em geral, crescimento rapido no campo,
grande producdo de folhas de facil decomposi¢ao, além de possuirem atrativos para a fauna, como
flores meliferas e frutos que sdo muito procurados por passaros € mamiferos, que comem a polpa
dos frutos e dispersam as sementes (Barros & Brandi, 1975; Carneiro et al., 1996; Lorenzzi, 2000,

Carvalho, 20006).
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As espécies H. courbaril e L. pisonis sao encontradas mais restritamente nas vegetagoes em
estagios sucessionais tardios das formagdes da Floresta Ombrofila Densa e da Floresta Estacional
Semidecidual. Ambas as espécies possuem valor economico, pois fornecem madeira de 6tima
qualidade e frutos e sementes comestiveis, muito procurados pela fauna silvestre (Lorenzi, 2000;
Carvalho, 20006).

Individuos com idade média de dois meses foram transplantados para vasos plasticos
contendo cinco litros de solo e estabelecidos nos tratamentos. O delineamento experimental
utilizado foi o inteiramente casualizado, com trés tratamentos, ;o0 (pleno sol), Isp (50% da
radiacdo plena) e I (20% da radiagdo plena) e com quatro repeti¢des por espécie.

O sombreamento artificial foi proporcionado por cobertura com tela sombrite. Todas as
plantas receberam, ao longo de todo o experimento, suprimento nutricional e irrigacdo até a
saturacdo do solo. As condi¢des microclimaticas, ao longo de todo o experimento, foram
monitoradas por sensores de radiagdo luminosa global e fotossinteticamente ativa, sensores de
temperatura do ar e de umidade relativa do ar, nos trés tratamentos de luminosidade.

Em todas as unidades experimentais, as avaliagdes foram iniciadas somente apos quatro
meses de exposicdo do material vegetal as condicdes ambientais dos tratamentos, quando foi
observado o aparecimento de, pelo menos, um par de folhas novas e completamente expandidas

nas condi¢des de luminosidade experimental.

2.2. Caracteristicas avaliadas

Para a avaliacdo da plasticidade fisiologica foi selecionada uma folha completamente
expandida, no ter¢o médio da planta, sem sinais de herbivoria, de ataque de patdgenos ou sinais
de senescéncia.

Para a avaliagdo da plasticidade fotossintética foram realizadas curvas de resposta a
intensidade luminosa, curvas de resposta a concentracdo de CO, e determinada a concentragdo de
clorofilas e carotendides das folhas. As curvas de resposta a intensidade luminosa foram obtidas
entre 7h e 13h, periodo de maior condutdncia estomatica, conforme resultados obtidos pelos

cursos diarios.

2.2.1. Fluorescéncia da clorofila a
A fluorescéncia da clorofila foi acompanhada ao longo de um dia claro e sem nuvens, no
periodo de 8h as 18h e em intervalos de aproximadamente duas horas. Com os dados obtidos

foram calculadas as correlagdes entre a intensidade da radiagdo luminosa (DFFa, pmol fotons m™
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s') ¢ o rendimento quantico efetivo do fotossistema II ((Y(I)) e o rendimento quantico da
dissipagdo regulada de energia ndo-fotoquimica no fotossistema II (Y(NPQ)), para uma
comparagao entre as espécies.

As medidas de fluorescéncia da clorofila foram obtidas utilizando o fluorometro portatil
modulado MINI-PAM (Walz, Effeltrich, Germany), equipado com uma pinga especial para
suporte da folha, modelo 2030-B (Bilger et al.,1995; Rascher et al., 2000). As folhas foram
mantidas, inicialmente, em ambiente escuro por 30 minutos para obten¢ao das variaveis da fase
rapida de indugdo da fluorescéncia (“variaveis do escuro”). A fluorescéncia minima (Fy) foi obtida
com a excitagdo da area amostrada por uma luz vermelha modulada de baixa intensidade (0,03
umol m™ s™), enquanto a fluorescéncia méxima () foi obtida pela aplicagdo de um pulso de 0,8s
de luz actinica saturante (>6000 pmol m~ s™). Os valores de Fy ¢ Fy, foram utilizados no calculo
da fluorescéncia variavel (F,) (Eq. 1) e do rendimento quantico potencial do fotossistema II

(Fy/Fn) (Eq. 2), de acordo com Genty et al., (1989).

F.= Fy-Fo (Eq. 1)

Fy/Fpn= (Fn-Fo)/Fn (Eq. 2)

As variaveis da fase lenta de indugao da fluorescéncia (“variaveis do claro™) foram obtidas
ap0s a exposicdo a uma luz actinica de 60 segundos de duracdo e de intensidade correspondente a
radiagdo luminosa obtida no horario da medicdo, no tratamento da planta avaliada. Em seguida,
foi aplicado um pulso de luz actinica saturante (>6000 pmol m™ s™) de 0,8 segundos, para a
determinac@o do rendimento da fluorescéncia transiente (F) e da fluorescéncia maxima durante o
pulso de saturagdo (F,’). O rendimento quantico efetivo do fotossistema II ((Y(II)) (Eq. 3) e o
rendimento quantico da dissipagdo ndo-fotoquimica regulada no fotossistema II (Y(NPQ)) (Eq. 4)

foram calculados, segundo Hendrickson et al., (2004) e Klughammer e Schreiber (2008).
Y(II) = (Fy’-F)/Fi’ (Eq.3)
Y(NPQ) = (F/Fy)-(F/Fy) (Eq.4)
2.2.2. Trocas gasosas

As trocas gasosas também foram acompanhadas ao longo de um dia claro sem nuvens, no

periodo de 8h as 18h e em intervalos de aproximadamente duas horas. Com os dados obtidos
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foram calculadas as correlagdes ente a intensidade da radiacdo luminosa (DFFF, pmol fotons m”
s™), a taxa de assimilagéio de CO, (A, pmol CO, m”s") e a concentragio interna e externa de CO,
da folha (Ci/Ca, pmol CO, mol™), para uma comparacéio entre as espécies.

As taxas de assimilagdo liquida de carbono (A, pmol CO, m™ s™), condutancia estomatica
(gs, mol H,O m™s™) e razdo entre a concentragdo interna e externa de CO, da folha (Ci/Ca, pmol
CO, mol ™) foram obtidos por meio do sistema portatil de medigdo de trocas gasosas, modelo LI-
6400 (LI-COR Biosciences Inc., Nebraska, USA) equipado com uma fonte de luz azul/vermelho,
modelo LI-6400-02B (LI-COR), sob concentragdo de CO,, temperatura e vapor de H,O do

ambiente do local de analise.

2.2.3. Resposta da taxa fotossintética ao aumento da intensidade da radiacéo
luminosa

Curvas de resposta a intensidade luminosa foram realizadas em oito niveis de irradiancia
(0, 50, 100, 250, 500, 1000, 1500 ¢ 2000 umol fotons m* s"), em ordem decrescente, com
sessenta segundos de duracdo em cada nivel.

Foram testados e comparados trés modelos diferentes para as curvas da resposta
fotossintética a intensidade luminosa, de acordo com Gomes et al., 2006: 0 modelo hiperbdlico
ndo-retangular, descrito por Marshall and Biscoe (1980); o modelo hiperbolico retangular,
descrito por Thornley, (1976); e o0 modelo modelo exponencial, descrito por Igbal et al. (1997).
Para as espécies S. terebinthifolia, J. princeps, P. grandiflorum ¢ H. courbaril, o modelo que
melhor se ajustou entre os trés testados foi o empirico hiperbolico ndo-retangular (Eq. 5), de
Marshall and Biscoe (1980). Ja para a espécie L. pisonis, o unico modelo que se ajustou aos dados

obtidos foi 0 modelo exponencial (Eq. 6), de Igbal et al. (1997).

A={[Anax+(0DFFF)—[(Anax(aDFFF))*(400DFFFAn.)]"*1/(26)}-Rd (Eq. 5)

A={Anax[ 1-exp((-aDFFF)/Anax)]}-Rd (Eq. 6)

Em ambos os modelos, A representa a taxa de fotossintese liquida (umol CO, m™ s™), Anax
a taxa fotossintética maxima (umol CO, m™ s) sob condi¢des de luz saturante, DFFF a
densidade de fluxo de fotons fotossinteticamente ativos (umol m™ s™),] o « representa o
rendimento quantico aparente (mol CO, mol™ fotons incidente),  representa a convexidade da

regressdo e Rd, a taxa de respiragdo mitocondrial sob irradiancia zero.
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2.2.4. Resposta da taxa fotossintética ao aumento da concentracéo de CO,

Curvas de resposta a concentragdo de CO, foram obtidas pela injecdo de diferentes
concentragdes de CO, na camara foliar, controladas automaticamente por um dispositivo injetor
do LI-COR 6400 (6400-01 CO; injector; LI-COR USA), utilizando-se cartuchos de 12g de CO,
sob alta pressdo. As medigdes foram realizadas em oito niveis de CO, (400, 200, 100, 50, 400,
700, 1000 ¢ 1500 pmol mol™), sob temperatura controlada (25 °C) e sob um nivel de irradidncia
(DFFF de 1500 fontos pmol m™ s™). A velocidade maxima de carboxilagdo da enzima ribulose-
1,5-bisfostato carboxilase/oxigenase (Rubisco) (Vemay) € @ taxa de transporte de elétrons associada
a regeneracdo da ribulose-1,5-bifosfato (RuBP) (J) foram calculadas segundo Sharkey et al.
(2007).

2.2.5. Conteudo de clorofilas e carotendides

O conteudo de clorofilas e carotenodides foi obtido segundo o método proposto por Hiscox e
Israelstam (1979). Discos foliares de area conhecida (0,785 cm?) foram coletados, pesados em
balanca de precisdo e imersos imediatamente em 5 mL de dimetilsulféxido (DMSO). Os tubos
foram mantidos no escuro em temperatura ambiente, por um periodo de aproximadamente 48
horas. A absorbancia das amostras foi determinada a 480, 649 e 670 nm em espectrofotometro de
duplo feixe modelo Hitachi U-2000 (Hitachi Instruments Inc., Danbury, CT). O célculo dos teores
de clorofila e carotendides, expressos em mg por g de matéria fresca, foi realizado de acordo com

as equagdes propostas por Wellburn (1994), para extratos em DMSO.

2.2.6. Conteldo de nitrogénio
O contetido de nitrogénio foi determinado segundo método descrito por Kjeldahl. As
amostras foram submetidas & mineralizagdo, por digestdo e aquecimento com a utilizagdo das
solucoes acido sulflirico, sulfato de sodio, sulfato de cobre e selenito de sodio. O nitrogénio foi
destilado do em meio alcalino com recepg¢ao em acido borico e o contetido definido por titulagdo

em acido cloridrico 0,05 N.

2.3. Indice de plasticidade

O indice de plasticidade (IP), associado as caracteristicas morfoanatomicas analisadas, foi
calculado de acordo com Valladares et al. (2006) (Eq. 7). Este indice, varia de 0 a 1 e é baseado

na distancia relativa (IR) entre os valores dos tratamentos (RDPI).
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RDPI=Z(dij—>i’j’/(Xi’j=+Xij))/n (Eq.7)

Em que i refere-se aos tratamentos, j as repeti¢des € n ao tamanho da populacdo. d;—j € a
distancia relativa entre os tratamentos com os valores das repeticdes tomados aos pares, com i
diferentes de i’ e valor absoluto obtido pela diferenca x;j-X;j. Portanto, a distdncia relativa dij—yy
¢ definida como djj—yj/(xpj+X;j) para todos os pares de repeti¢des dos tratamentos associados aos

diferentes niveis de irradiancia.

2.4. Analise estatistica

As diferencas entre as equagdes geradas para as curvas de resposta a intensidade luminosa e
a concentracdo de CO, foram avaliadas pela aplicacdo de testes de identidade de modelos. Os
testes foram construidos e aplicados para cada espécie, para avaliar as hipoteses Ho1y: @20-®s0=0,
Ho@): @20-P100=0 € Ho3): Pso-P100=0, sendo ®=A,«, o € Rd. O nivel de significancia utilizado
foi de 5%.

Os dados obtidos na determina¢do do conteudo de pigmentos foram submetidos a andlise
de variancia e a comparagdo das médias foi realizada pelo teste de Tukey (5% de probabilidade
para o erro tipo I).

As andlises estatisticas foram realizadas empregando os programas Microsoft Office Excel,
(Microsoft, 2007), SAS System v9.0 (SAS Institute Inc., licenciado para a Universidade Federal
de Vigosa no ano de 2010) e Statistica v8 (Statsoft Inc., 2010).

3. RESULTADOS

3.1. Caracteriza¢dao do ambiente

O padrao médio de incidéncia da radiagdo luminosa, ao longo dos dias claros e ensolarados,
em que foram realizadas as medicoes de fluorescéncia da clorofila a e de trocas gasosas de todas
as espécies esta representado na Figura 1. Em todos os tratamentos, o periodo de maior incidéncia
de radiagdo luminosa ocorreu entre 10h e 14h. As maiores temperaturas obtidas ocorreram logo
apos os picos maximos de radiacdo luminosa, entre 12h e 16h e os maiores valores de temperatura
foram obtidos no tratamento Ijo0. A umidade relativa do ar permaneceu com valores altos e

semelhantes nos trés tratamentos, no inicio e no final do dia. Entre os horarios de 12h e 16h, a
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umidade tendeu a ser menor no tratamento de maior irradiancia (I;q), € maior no tratamento mais
sombreado (I5).

O valor médio di4rio da radiacio global, no tratamento Ijoo foi de 919,7 pmol m™ s’
+64,48, o da radiagdo fotossinteticamente ativa foi de 757,8 pumol m™ s'1i88,68, o da temperatura
foi de 25,5°C £0,40 e da umidade relativa do ar foi de 72,8% £1,05. No tratamento Isy o valor
médio didrio da radiagio global foi de 381,7 pmol m? s' 3849, o da radiacio
fotossinteticamente ativa foi de 320,9 umol m?s! +38,08, 0 da temperatura foi de 24,8°C +£0,34 ¢
da umidade relativa do ar foi de 75,8% +0,73. No tratamento Iy o valor médio diario da radiagao
global foi de 172,8 pmol m?2s! £16,09, o da radiacdo fotossinteticamente ativa foi de 137,3 umol
m? s 421,95, 0 da temperatura foi de 24,2°C +0,38 ¢ da umidade relativa do ar foi de 76,8%

+1,35.
3.2. Correlagdo entre a fluorescéncia da clorofila e a radiacao luminosa

O rendimento quéntico maximo do FSII (F,/F,), ndo diferiu entre os tratamentos nas
espécies exigentes em luz, S. terebinthifolia, P. grandiflorum e J. princeps (Tabela 1). Contudo,
nas espécies tolerantes a sombra, H. courbaril e L. pisonis, o F,/F, obtido nas plantas do
tratamento I foi significativamente menor que o F,/Fy, obtido nos outros dois tratamentos, Isy e
L (p=0,007 e p=0,022, respectivamente).

L. pisonis apresentou, em todos os tratamentos, os maiores valores para o rendimento
quantico da dissipagdo regulada de energia ndo-fotoquimica no FSII (Y(NPQ)) e o melhor
desempenho deste parametro, este medido pela inclinagdo da reta da correlagdo linear (Figura 2).

S. terebinthifolia apresentou, em todos os tratamentos, os valores mais altos do rendimento
quantico efetivo do FSII (Y(II)). Juntamente com H. courbaril, apresentou também o melhor
desempenho deste pardmetro, o que significa dizer que os menores decréscimos no Y(II) a cada
unidade de luz fornecida. Todas as espécies apresentaram correlacdo significativa entre o Y(II) e a

radiacdo luminosa, com média de 82,3% £3,95 e entre o Y(NPQ), com média de 79,4% +4.,8.
3.3. Correlagdo entre as trocas gasosas e a radiagdo luminosa
A correlagdo, entre a taxa fotossintética e a radiagdo luminosa, foi de 37,9% +7.9, em todas

as espécies, com tendéncia a redugdo da correlagdo com o aumento da irradiancia, indicando

maior limitagdo da fotossintese por outros fatores, como pela temperatura (Figura 3).
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Nas trés espécies exigentes em luz, S. terebinthifolia, P. grandiflorum e J. princeps, a
maior taxa fotossintética foi observada nas plantas do tratamento Isy (12,68; 10,69 e 4,0 umol CO,
m™ s, respectivamente). J4 nas espécies tolerantes & sombra, H. courbaril e L. pisonis, a maior
taxa fotossintética foi observada nas plantas do tratamento L (7,23 e 4,17 pmol CO, m™ s™,
respectivamente).

J. princeps, L. pisonis e P. grandiflorum mostraram correlagdo negativa entre fotossintese e
radiacdo luminosa no tratamento ;.

S. terebinthifolia e H. courbaril apresentaram os maiores valores para a taxa fotossintética
e os melhores desempenhos da fotossintese, ou seja. Os maiores aumentos na taxa fotossintética
para cada unidade de luz fornecida.

A correlagdo entre a razdo Ci/C, e a radiacdo luminosa permaneceu em torno de 44,5%
+7,4, com tendéncia a reducao da correlagdo com o aumento da irradiancia.

H. courbaril e P. grandiflorum apresentaram as maiores redugdes na razdo Cy/C, para acda

unidade de luz fornecida.

3.4. Curvas de resposta a intensidade luminosa

De acordo com a comparagdo das curvas de resposta a intensidade de luz entre os
ambientes, S. terebinthifolia, P. grandiflorum e H. courbaril apresentaram as maiores taxas
fotossintéticas maximas de saturagdo (Amx), quando cultivadas sob alta irradiancia (Tabela 2;
Figura 4). J. princeps e L. pisonis ndo apresentaram diferenga significativa para Ay, entre os
diferentes regimes de luz, mostrando pouca plasticidade de Ap.x nessas espécies. L. pisonis
apresentou, ainda, reducdo do Ay no tratamento I;o, mostrando menor capacidade de
aclimatacdo a alta irradidncia e maior susceptibilidade a fotoinibi¢do. Nenhuma das espécies
apresentou diferenca significativa no rendimento quantico aparente (o) entre os ambientes, como
era de se esperar, uma vez que este parametro tende a ndo apresentar grande sensibilidade a
variagdo de luz do ambiente (Bjorkman, 1981; Portes, et al., 2010).

Em relagdo a taxa de respiracdo mitocondrial sob irradiancia zero (Rd), a maioria das
espécies, com excec¢do de L. pisonis, ndo apresentou diferenca significativa entre os ambientes. L.
pisonis apresentou as maiores alteragdoes do Rd entre os ambientes luminosos ¢ a menor taxa

respiratoria no tratamento I (Figura 3).
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3.5. Curvas de resposta a concentragdo de CO,

Os valores de V. max apresentaram aumentos de até 2,5 vezes em H. courabril, 1,8 vezes em
P. grandiflorum e 1,4 vezes em S. terebinthifolia, com o aumento da radia¢do luminosa (Tabela
2). Por outro lado, em L. pisonis e J. princeps, o aumento da irradiancia provocou diminuigéo nos
valores de Vna de até 2,48 e 1,42 vezes, respectivamente. A intensidade da luz de cultivo
também parece ter provocado forte influéncia na taxa de transporte de elétrons associada a
regeneragdo da RuBP (J), de maneira que a maioria das espéciesapresentou aumento deste

parametro com o aumento da radiagdo luminosa, com excegdo de L. pisonis.

3.6. Conteudo de clorofilas e carotenodides

A composigdo de pigmentos seguiu o padrio tipico de folhas de sol e de sombra. Embora,
muitas vezes, a diferenga entre os tratamentos nao tenha sido estatisticamente significativa, houve
uma tendéncia nas folhas das plantas cultivadas nos tratamentos Isy € I,p em apresentar maior
conteudo de clorofilas totais (Chla+Chlb), menor razio Chla/Chlb e alta razio Clorofilas
totais/Carotendides. Por outro lado, nas folhas das plantas adaptadas ao tratamento Iy, a
tendéncia foi de baixo contetdo Chla+Chlb, alta razdo Chla/Chlb e baixa razdo Clorofilas
totais/Carotenoides (Tabela 2).

A maioria das espécies apresentou alteragdes significativas na razdo Chla/Chlb, com
excecdo de L. pisonis. As espécies L.pisonis, S. terebinthifolia e J. princeps apresentaram as
maiores diferencas no conteudo de clorofilas totais e maiores indices de plasticidade (RDPI 0,37,
0,18 e 0,12, respectivamente) para esta caracteristica, entre os ambientes luminosos.

A maioria das espécies também apresentou diferengas significativas na razao Clorofilas
totais/Carotenoides, com excegao de P. grandiflorum. O maior indice de plasticidade para ajustes

nesta caracteristica, em resposta a altera¢do no regime de luz, foi J. princeps (RDPI 0,27).

3.7. Contetdo de nitrogénio

Diferengas significativas no contetido de nitrogénio foliar, entre os ambientes luminosos,
foram verificadas somente nas espécies exigentes em luz S. terebinthifolia, P. grandiflorum e J.
princeps. Nas espécies S. terebinthifolia e J. princeps foi observado o aumento no conteudo de
nitrogénio com o aumento do sombreamento. Na espécie P. grandiflorum, por outro lado, foi

observado aumento no contetido de nitrogénio com o aumento da irradiancia. O maior ajuste desta
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caracteristica, com 0 aumento do sombreamento, foi observado na espécie J. princeps, com o

aumento de 0,2 a 1,59 vezes no conteudo de nitrogénio nas folhas (Tablea 2).

4. DISCUSSAO

De acordo com o modelo proposto por Bazzaz e Pickett (1980), quando espécies tolerantes
a sombra e exigentes em luz sdo cultivadas, sob a mesma condi¢do de alta radiagdo luminosa, as
espécies tolerantes a sombra raramente atingem a alta capacidade fotossintética exibida pelas
espécies exigentes em luz. Por outro lado, muitas espécies exigentes em luz demonstram grande
capacidade de modular e reduzir a capacidade fotossintética, quando cultivadas sob baixa
disponibilidade de radiagdo luminosa.

De acordo com as curvas de resposta a intensidade da irradiancia obtidas para as espécies
estudadas, S. terebinthifolia, P. grandiflorum, H. courbaril e J. princeps apresentaram valores
para a taxa fotossintética maxima saturante (Ap.x) dentro da faixa estimada para as espécies
pioneiras (23,88; 25,64; 15,04 e 10,69 pmol CO, m™ s, respectivamente) enquanto que L.
pisonis apresentou A,y caracteristico de uma espécie de estagio sucessional tardio (3,51 pmol
CO, m™ s) (Tabela 2). De acordo com Bazzaz e Pickett (1980), sob alta irradiéncia, espécies
tardias apresentam Ana entre 1,38 e 9,4 pmol CO, m™ s enquanto que espécies pioneiras
apresentam Ana, em torno de 5,5 e 27,7 umol CO, m™ s, Este padro de resposta fotossintética
também foi verificado por outros autores mais recentes, comparando espécies arboreas tropicais
de diferentes grupos sucessionais (Silvestrini, 2000; Feng et al., 2004; Griffin et al., 2004; Portes
etal., 2010).

Entretanto, a comparagdo de dados fornecidos pela literatura ndo deve ser considerada
como pardmetro conclusivo na avaliagdo dos modelos ecofisiologicos das espécies devido,
principalmente, a falta de padronizagdo dos métodos utilizados. Os estudos presentes na literatura
variam bastante quanto aos regimes de luz e a idade das plantas utilizadas e quanto ao tempo de
duracdo do experimento, além da variacdo que pode ocorrer no genotipo de algumas populagdes
de regides diferentes e que podem gerar padrdes de respostas distintos para a mesma espécie.

Uma maior capacidade fotossintética representa crescimento mais rapido e maior produgdo
de biomassa. O potencial para producdo de biomassa ¢ uma caracteristica a ser considerada na
recuperacdo de areas degradadas, pois contribui para a estabilizagdo das propriedades fisicas e
quimicas do solo e para o aumento da matéria orgénica, aumentando a capacidade de retengdo de
agua e nutrientes do solo e facilitando a colonizacdo de outras espécies (Fisher, 1995; Parrota,

1999; Dias & Griffith, 1998; Kageyama & Gandara, 2005; Santos et al., 2006). O aumento da
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capacidade fotossintética pode ser alcangado através de alta condutincia estomatica e elevado
ponto de saturagdo luminoso. Este pode ser o resultado, por exemplo, de aumentos significativos
na concentra¢do da enzima Rubisco (ribulose-1,5-bifosfato carboxilase/oxigenase) e na atividade
da ATPase, acompanhados de aumentos nas taxas de respiragdo (Bazzaz e Pickett, 1980; Walters,
2005).

Neste estudo, S. terebinthifolia apresentou o melhor desempenho da fotossintese em
relagdo a radiagdo luminosa (Figura 3). Além disso, apresentou aumento na velocidade de
carboxilacdo da Rubisco (Vemax) € na taxa de transporte de elétrons associada a regeneragdo da
RuBP (J), com o aumento da irradidncia (Tabela 2), indicando maior investimento no aparato
protéico da fixagdo de carbono e da cadeia transportadora de elétrons. Por fim, apresentou o maior
aumento em Apn,x € na taxa de respiracdo mitocondrial (Rd), em resposta ao aumento da
irradiancia, indicando aumento do ponto de compensac¢ao luminoso e da capacidade fotossintética.
S. terebinthifolia ¢ conhecida como uma espécie pioneira de crescimento rapido e de carater
muitas vezes agressivo, capaz de colonizar rapidamente areas perturbadas. S. terebinthifolia
também ¢ uma espécie que apresenta ampla dispersdo geografica, sendo encontrada em varios
tipos de ambientes, desde florestas pluviais e semideciduas a restingas e manguezais. Percebe-se,
portanto, que trata-se de uma espécie que apresenta alta plasticidade, capaz de ajustar o
metabolismo de acordo com uma variedade de ambientes diferentes e de manter uma alta
capacidade fotossintética, para investir em rapido crescimento e acimulo de biomassa.

A espécie P. grandiflorum apresentou comportamento semelhante, mostrando aumento da
capacidade fotossintética com o aumento da irradiancia. P. grandiflorum também ¢é uma arvore
conhecida como pioneira ou secundaria inicial. Do mesmo modo que S. terebinthifolia, ela ocorre
em uma variedade de formacdes vegetais, desde florestas ombrofilas densas e estacionais
semideciduas, restingas, cerrados Stricto sensu e cerraddo, a vegetagdes sobre afloramentos
calcarios.

L. pisonis, por outro lado, apresentou reducdo de An.x com o aumento da irradiancia, ou o
aumento da capacidade fotossintética com o aumento do sombreamento. Esta espécie também
apresentou as menores taxas fotossintéticas.

A espécie L. pisonis ¢ conhecida como uma espécie climacica, tolerante & sombra, comum
do interior da mata primaria da floresta pluvial atlantica (Lorenzzi, 2000; Carvalho, 2006). De
acordo com a “hipodtese do ganho de carbono” (Givnish, 1988), a tolerancia ao sombreamento ¢
definida como a capacidade de maximiza¢do da captura de luz e da eficiéncia no ganho de
carbono, juntamente com a minimizagdo dos custos respiratorios de manutengdo, sob condi¢des

de baixa disponibilidade de luz. O que se observou em L.pisonis sob baixa irradiancia foi
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justamente o aumento da eficiéncia quantica da fotossintese e da taxa méxima fotossintética,
medidos pelo valor de a e de Ay, em conjunto com a reducdo da taxa respiratoria (Rd). A taxa
respiratoria mitocondrial tem sido um parametro estimador determinante e confiavel da tolerancia
ao sombreamento (Baltzer & Thomas, 2007). A redugdo da taxa respiratoria reduz o ponto de
compensacdo luminoso. Uma vez que altas taxas fotossintéticas e crescimento rapido requerem
um maior custo energético para manter alta concentragdo de enzimas e proteinas, o aumento da
eficiéncia fotossintética e do ganho de carbono nas espécies tolerantes a sombra, sob ambientes de
baixa radiacdo luminosa, tem sido atribuido a capacidade desse grupo de espécies em apresentar
baixas taxas respiratorias, que minimizam as perdas de carbono e resultam em menor ponto de
compensagdo luminoso (Murchie & Horton, 1998; Walters, 2005).

Redugdes significativas em Ay, entre os ambientes, também foram observadas nas
espécies exigentes em luz S. terebinthifolia ¢ P. grandiflorum e na espécie tolerante a sombra H.
courbaril (Figura 3 e Tabela 2). Este resultado corrobora com a hipotese de que a manutengio de
altas taxas fotossintéticas em ambientes com baixa disponibilidade de luz ndo representa uma
vantagem para a planta, devido aos custos energéticos envolvidos na manuten¢do do aparato
bioquimico. Ainda, estes resultados demonstram a maior amplitude de resposta do aparato
fotossintético dessas espécies, para se ajustar aos diferentes regimes de luz.

As espécies exigentes em luz tém sido descritas na literatura como um grupo que
comumente apresenta maior plasticidade fotossintética através da regulagdo de Amax em fungdo do
regime luminoso (Strauss-Debenedetti & Bazzaz, 1996; Walters, 2005; Valladares & Niinemets,
2008). Entretanto, como evidenciado pelos resultados deste estudo, a habilidade para ajustes do
Anax ndo se trata de uma caracteristica adaptativa exclusiva das plantas pioneiras, embora ndo se
tenha duvidas da alta flexibilidade fotossintética das espécies deste grupo ecologico.

A maior plasticidade de regular a capacidade fotossintética pode representar uma vantagem
para as plantas que crescem em clareiras e bordas da floresta. Conforme ocorre 0 aumtno na
densidade da vegetacdo nesses locais, estas plantas podem vivenciar algum grau de sombreamento
e a maior flexibilidade de ajuste do Ay pode definir a habilidade de persisténcia e competi¢do
com outras plantas de crescimento rapido e garantir a sobrevivéncia do individuo (Strauss-
Debenedetti & Bazzaz, 1996).

Por outro lado, para as plantas que colonizam o ambiente do sub-bosque, como H.
courbaril, a maior plasticidade do Anax pode estar inversamente relacionada a sobrevivéncia nos
ambientes com pouca disponibilidade de luz e de outros recursos (Sanchez-Gomez et al., 2006c¢).
A alta plasticidade na maioria das vezes esta relacionada com gastos energéticos e riscos. Desse

modo, espécies do sub-bosque que respondem prontamente as mudancas na condi¢do de luz
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podem, em longo prazo, ter a sobrevivéncia comprometida devido & baixa disponibilidade de
recursos neste ambiente (Valladares & Niinemets, 2008). No entanto, espécies que apresentam
maior plasticidade de desenvolvimento também sdo capazes de permanecer em ambientes que
sofreram mudangas ambientais, como areas de abertura de clareira. Entre as espécies do sub-
bosque, aquelas capazes de ajustar seu aparato fotossintético e produzir folhas adaptadas as novas
condigdes ambientais conseguem vencer a concorréncia com outras espécies presentes no local e
permanecer na area em regeneragao (Kause et al., 2001).

Portanto, a plasticidade ¢ favoravel para a espécie quando o ambiente apresenta-se mais
variavel e confidvel para a espécie investir energeticamente em fendtipos mais adequados. No
entanto, a plasticidade torna-se desfavoravel e desvantajosa perante a especializagdo, quando o
ambiente apresenta-se mais estavel e quando as condi¢des ndo favorecem os custos inerentes a
plasticidade (Sultan, 1995; Calaway et al., 2003). Para os programas de recuperagdo da cobertura
vegetal em areas degradadas, por exemplo, a maior plasticidade para regulagdo da capacidade
fotossintética pode representar uma vantagem para a espécie, garantindo o estabelecimento e
crescimento das mudas no campo.

A andlise da correlagdo entre a taxa fotossintética ¢ a radiacdo luminosa mostrou que S.
terebinthifolia apresentou o melhor desempenho da fotossintese em fungdo do aumento da
irradiancia, além de também apresentar aumento em Vn., demonstrando alta eficiéncia de
utilizacdo da luz desta espécie. Por outro lado, as espécies P. grandiflorum e J. princeps
apresentaram reducdo em Vpax, N0 tratamento sob maior irradidncia, demonstrando que, quando
cultivadas sob irradiancia mais intensas, estas espécies apresentaram menor velocidade de fixacdo
da Rubisco.

A redugdo na taxa de fixacdo de carbono dessas duas espécies, sob alta irradiancia, pode ser
conseqiiéncia do fechamento estomatico, evidenciado pela correlagdo negativa apresentada por P.
grandiflorum e J. princeps entre A versus DFFF, e pela correlagdo positiva entre Ci/Ca versus
DFFF, no tratamento I;o9. O fechamento estomatico em resposta ao aumento da intensidade da
radia¢do luminosa, e ndo ao status hidrico das plantas, uma vez que todas elas receberam irrigagao
durante todo o experimento pode ser considerado como um mecanismo vantajoso para aumentar o
uso eficiente da 4gua. Entretanto, pode ser desvantajoso, por outro lado, pois reduz a entrada de
CO; no mesofilo e favorece ainda mais a probabilidade de um estresse luminoso (Souza et al.,
2005; 2009). O fechamento dos estomatos e concomitante decréscimo nas taxas de assimilagdo é
um fendmeno que tem sido verificado em outros trabalhos, como no estudo realizado com o ipé-

amarelo (Tabebuia chrysotricha), em que plantas aclimatadas a sombra foram expostas as
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condigdes de maior densidade luminosa, maior temperatura e maior diferenca de pressdo de vapor
de agua entre a folha ¢ o ar (Endres et al., 2010).

A espécie H. courbaril apresentou aumento em Vpax com o aumento da radiagdo luminosa.
Esse resultado sugere que esta espécie foi capaz de investir no aparato enzimatico para garantir
um maior potencial para a fixagdo de carbono. Contudo, no tratamento sob maior irradiancia, H.
courbaril ndo foi capaz de manter alta eficiéncia fotossintética como evidenciado na correlagio
entre Y(II) versus DFFF. Além disso, esta espécie apresentou comprometimento do aparato
fotossintético, evidenciado na redugdo do valor do F,/Fy,. Este resultado pode ser explicado pela
baixa capacidade de protecdo contra o excesso de energia luminosa absorvida, evidenciado pelos
baixos valores do rendimento quantico da dissipacdo térmica Y(NPQ) e, possivelmente, pela
baixa eficiéncia do sistema de prote¢do contra o estresse oxidativo.

Nesse sentido, mesmo que H. courbaril tenha apresentado valores altos de Apax € Vemax €
alta correlagdo entre A e C;/C, versus DFFF, esta espécie ndo foi capaz de manter a eficiéncia
fotossintética sob altas intensidades luminosas, devido a baixa capacidade intrinseca de dissipa¢do
térmica do quenching nao-fotoquimico, como comprovado pelos baixos valores do Y(NPQ),
demonstrando susceptibilidade a fotoinibicdo, como evidenciada pela redugdo nos valores de
Fy/F, das plantas no tratamento Ijp. Silvestrini (2000) também encontrou o mesmo
comportamento em H. courbaril, com valores de F,/F, ainda menores, em torno de 0,3, em
plantas jovens cultivadas a pleno sol (2300 pmol m™ s™) e em torno de 0,8 em plantas sob
ambiente de baixa radiacdo luminosa (230 pmol m?s™).

O F,/F, representa o rendimento quantico méaximo do FSII e refere-se a eficiéncia
maxima na qual a luz absorvida pelo FSII é utilizada para reduzir o pool de Qa e induzir o
processo fotoquimico. Depressdes cronicas nos valores deste pardmetro podem ser consideradas
como forte indicativo de estresse do ambiente, em particular, de danos fotoinibitérios (Bjérkman e
Demmig, 1987; Krause & Weis, 1991).

A capacidade de dissipagdo térmica do excesso de radiagao luminosa absorvida (Y(NPQ)) ¢
um importante parametro nos estudos das espécies, principalmente daquelas a serem utilizadas na
ocupacdo de areas expostas & alta irradidncia. A eficiéncia do Y(NPQ) ¢ uma caracteristica
importante para a manutencdo do funcionamento do FSII e refere-se a dissipagdo térmica regulada
que ocorre no centro de reagdo deste fotossistema, através do ciclo das xantofilas. Esse
mecanismo de dissipacdo ¢ regulado pela luz, através do gradiente de protons na membrana do
tilacoide (Demming-Adams et al., 1996; Hendrickson et al., 2004; Klughammer & Schreiber,
2008).
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Como esperado, todas as espécies apresentaram aumento no rendimento da dissipagdo
térmica quando cultivadas sob alta irradiancia. No entanto, P. grandiflorum e, especialmente, L.
pisonis apresentaram os maiores valores do Y(NPQ) e as melhores correlagdes entre este
parametro e a irradiancia, sugerindo que estas espécies devam apresentar maior velocidade de de-
epoxidagdo do ciclo das xantofilas e maior eficiéncia na dissipa¢do térmica como mecanismo de
protegdo contra o excesso de radiagdo luminosa absorvida. Segundo Long et al. (1994), sob alta
irradidncia, at¢ 90% da energia luminosa absorvida, com potencial para ser utilizada na
fotossintese, pode ser dissipada pelo quenching néo-fotoquimico, como mecanismo de protecao
contra possiveis danos ao aparato fotossintético.

A espécie L. pisonis, entretanto, mesmo apresentando alta capacidade de protecdo contra o
excesso de radiagdo luminosa, mostrou susceptibilidade a fotoinibi¢do quando cultivada sob alta
irradiancia, evidenciada pela redugdo nos valores do Y(II) e do F,/F, nas plantas do tratamento
L100. Além disso, a correlagdo negativa entre A versus DFFF, juntamente com a correlagdo positiva
entre C/C, versus DFFF no tratamento Ijp, mostra que o fechamento estomatico foi
acompanhado por aumento na concentragdo interna de CO,. Estes resultados sugerem um
comprometimento na fixagdo do carbono, a qual foi limitada ndo somente pelo potencial do
aparato enzimatico, evidenciado pela queda em A € Vima, como também pelo
comprometimento da cadeia transportadora de elétrons, evidenciado pela redu¢do em J. A baixa
capacidade de aclimatacdo a altas irradidncias e a maior susceptibilidade & fotoinibicdo observada
em L. pisonis também foi verificada em outras espécies tolerantes a sombra, como em Fagus
sylvatica, lllicium floridanum, C. legalis e C. sanguinolentum (Einhorn, 2004; Griffin et al., 2004,
Ribeiro et al., 2005; Santos et al., 2006).

O aumento em A, em resposta ao aumento na irradidncia esta associado ao aumento no
conteudo de clorofilas nas folhas, por unidade de area (Murchie & Horton, 1998; Walters, 2005;
Lichtenthaler, 2007). Entretanto, por unidade de matéria seca, o contetido de clorofilas nas folhas
tende a diminuir com o aumento da irradiancia. Em outras palavras, folhas de sombra apresentam
maior quantidade de pigmentos, por unidade de massa, que folhas de sol. Essa relacdo ja foi
demonstrada em Hymenaea courbaril e em outras espécies, como em Guazuma ulmifolia e
Minquartia guianensis (Magalhaes et al., 2009; Portes et al., 2010).

Neste estudo, todas as espécies apresentaram maior conteudo de clorofilas nas folhas mais
sombreadas, obtidas a partir das plantas cultivadas no tratamento 5. Entre as espécies, L. pisonis
apresentou o maior contetido de clorofilas totais nos dois tratamentos sombreados (Isy € Ip). No

tratamento a pleno sol, no entanto, o contelido de clorofilas diminuiu consideravelmente em
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relacdo as outras espécies, provavelmente, devido a degradacdo oxidativa de pigmentos
ocasionada pela fotoinibigao.

A absor¢do de radiacdo luminosa acima da capacidade de utilizagdo pela fotossintese pode
levar a formagao de espécies reativas de oxigénio, em especial do oxigénio singleto. Esta espécie
reativa de oxigénio acomete preferencialmente moléculas com duplas ligacdes, como &cidos
graxos insaturados e clorofilas, danificando o sistema de membranas do cloroplasto e o aparato de
pigmentos dos complexos coletores de luz (LHCs) (Moler et al., 2007), originado o sintoma de
clorose observado nas folhas de algumas repetigdes de L. pisonis, no tratamento I;o.

Neste sentido, 0 maior indice de plasticidade para ajustes no contetido de clorofilas totais
observado na espécie L. pisonis, ¢ outro exemplo de que nem sempre a maior plasticidade
fenotipica representa uma vantagem adaptativa para a espécie. Sobretudo em condi¢des
ambientais extremas, a variabilidade em certo caractere fenotipico pode ser resultado de uma
resposta inevitavel do organismo que ndo necessariamente implica no aumento do fitness
(Valladares & Niinemets, 2008). O menor conteudo de clorofilas nas plantas de L. pisonis sob alta
irradiancia, pode ser considerado uma expressdo da plasticidade fenotipica e ter ocasionado no
aumento do indice de plasticidade. Entretanto, neste caso, a diminui¢do do conteudo de clorofila
em L. pisonis, sob alta irradiancia, deve ser interpretada muito mais como um reflexo da falta de
adaptacdo a este tipo de ambiente, do que uma vantagem adaptativa.

Em geral, folhas de sol apresentam maiores valores de Ama, em relagdo as folhas de
sombra, através de uma maior organiza¢ao bioquimica e ultraestutural dos cloroplastos.

As espécies que apresentaram maior conteido de clorofilas e as maiores razdes Chl a/b no
tratamento de maior irradiancia foram as mesmas espécies que apresentaram as maiores taxas
maximas fotossintéticas de saturacdo neste ambiente, S. terebinthifolia e P. grandiflorum,
demonstrando alta capacidade de aclimatagdo e grande plasticidade dessas espécies em regular a
rede de pigmentos em resposta ao regime luminoso e evidenciando mais uma vez a natureza
pioneira destas espécies.

A alta relagdo Chl a/b das folhas de sol representa cloroplastos com baixo contetido de
pigmentos constituintes das antenas coletoras de luz, principalmente do LHCII, e com maior
ntmero de centros de reagdo (FSII). Por outro lado, a baixa relagao Chl a/b nas folhas de sombra
representa cloroplastos com maior investimento de pigmentos nas antenas coletoras de luz e com
maior empilhamento dos tilacoides (Lichtenthaler et al., 1981; Yamashita et al., 2000; Krause et
al., 2001; Burrit & Mackenzie, 2003; Lichtenthaler et al., 2007; Gerhardt et al., 2009).

No presente estudo, a maioria das espécies apresentou aumento na razao Chl a/b nas folhas

de sol, com exce¢do de J. princeps, que apresentou aumento desta razdo com o aumento do
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sombreamento. Maiores valores na razdo Chl a/b em folhas de sombra também foram encontradas
em Drypetes standley, Quararibea asterolepis e Mycelis muralis (Osbrone et al., 1994; Krause et
al., 2001), assim como também nao foi encontrado diferenga significativa entre folhas de sol e
sombra em Lithraea molleoides e Taxus boccata (Dias et al., 2007, Wika et al., 2008). Além
disso, existem resultados que mostram aumentos na razdo Chl a/b com concomitante redu¢do no
empilhamento das membranas dos tilacdides, em folhas sob alta irradidncia (Anderson, 1986;
Anderson & Osmond, 1987).

Ainda, folhas de sol também apresentam, em geral, redugdo na razao Chls/Carot (Krause et
al., 2001; Burrit & Mackenzie, 2003; Lichtenthaler et al., 2007; Wika et al., 2008; Gerhardt et al.,
2009). A redugdo deste parametro é considerada uma conseqiiéncia do aumento no contetido de
carotenoides envolvidos no ciclo das xantofilas (Demming-Adams, 1998; Lichtenthaler et al.,
2007). Como era de se esperar, todas as espécies apresentaram redugdo na razao Chls/Carot com o
aumento da radiagdo luminosa, acompanhando o aumento observado do Y(NPQ).

Finalmente, ajustes significativos no conteudo de nitrogénio das folhas foram verificados
somente nas espécies exigentes em luz S. terebinthifolia, P. grandiflorum e J. princeps.

A espécis P. grandiflorum apresentou aumento do contetido de nitrogénio nas folhas com o
aumento da irradidncia. Este padrdo pode estar relacionado com o aumento na capacidade
fotossintética, com base no aumento de V n,x observado nesta espécie. Segundo Pooter & Evans
(1998), altas taxas fotossintéticas estdo relacionadas ao maior investimento em componentes
fotossintéticos e a maior atividade da Rubisco. Portanto, no caso da espécie P. grandiflorum, o
aumento na capacidade fotossintética em resposta ao aumento da irradiancia, pode estar
diretamente associado a habilidade de realocar mais nitrogénio para as folhas e ao aumento na
concentracdo de enzimas e proteinas envolvidas no processo fotossintético.

As espécies S. terebinthifolia e J. princeps apresentaram aumento do conteiido de
nitrogénio em resposta ao aumento do sombreamento. Neste caso o aumento no conteudo de
nitrogénio pode estar mais relacionado ao aumento na concentracdo de clorofilas, uma vez que S.
terebinthifolia e J. princeps apresentaram aumento significativo no contetido de clorofilas com o
aumento do sombreamento. Aumento do contetdo do nitrogénio foliar, em resposta ao aumento
do sombreamento, também foram verificados em outras espécies, como em Acer saccharum e
Fraxinus americana (Naidu & DeLucia, 1998) ¢ em Coffea arabica (Nunes et al.,).

A relagdo do nitrogénio tanto com a concentragdo de enzimas e proteinas fotossintéticas,
quanto com o conteido de pigmentos encontra-se bem descrita na literatura (Field & Mooney,

1986; Sage & Pearce, 1987; Evans, 1989; Durand & Goldstein, 2001; Gulias et al., 2003).
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Em resumo, os resultados deste estudo revelam diferengas fisioldgicas entre as espécies
estudadas. As espécies exigentes em luz S. terebinthifolia e P. grandiflorum demonstraram maior
plasticidade para grande parte das caracteristicas fisioldgicas analisadas, como para a regulacdo da
taxa maxima e da eficiéncia fotossintética, da rede de pigmentos. Além disso, S. terebinthifolia
apresentou alta correlagdo entre A e Y(II) versus a irradiancia e P. grandiflorum apresentou alta
correlacdo entre Y(NPQ) versus a irradiancia, caracterizando a natureza pioneira destas espécies.

Por outro lado, a espécie tolerante a sombra L. pisonis apresentou baixa plasticidade para a
capacidade fotossintética ¢ para a razdo Chl a/b. Apresentou também a maior plasticidade para
ajustes na taxa respiratoria, além de demonstrar também maior susceptibilidade a fotoinibi¢ao sob
alta irradidncia. Estes resultados caracterizam L. pisonis como uma espécie de estagios
sucessionais mais tardios, com preferéncia pelo ambiente do sub-bosque nos primeiros anos de
vida.

Os resultados caracterizaram, ainda, um terceiro grupo ecoldgico intermediario,
representado pelas espécies J. princeps e H. courbaril. Embora J. princeps seja freqiientemente
encontrada em vegetagdes de estdgios sucessionais iniciais, como capoeiras € capeirdes, esta
espécie exigente em luz apresentou baixa plasticidade fotossintética para a regulacdo da
capacidade fotossintética, contraditoriamente a hipotese inicial. H. coubaril, por outro lado,
embora tenha mostrado sensibilidade a alta radiagdo luminosa, uma caracteristica das espécies
tolerantes a sombra, contraditoriamente apresentou grande plasticidade do aparato fotossintético e
alta capacidade fotossintética em resposta aos diferentes regimes de luz.

Portanto, os resultados sugerem que a flexibilidade de ajustes em resposta as mudangas nas

condi¢des ambientais pode ndo estar necessariamente relacionada ao status sucessional da espécie.

5. CONCLUSAO

Os resultados deste estudo demonstram a existéncia de trés grupos ecologicos: dois grupos
de espécies mais especialistas e um grupo de espécies intermediarias. Os grupos das espécies
especialistas sdo compostos pelas espécies pioneiras exigentes em luz e pelas espécies tardias
tolerantes & sombra. As espécies pioneiras exigentes em luz sdo aquelas que apresentam alta
capacidade fotossintética e maior desempenho nos ambientes de alta irradidncia. As espécies
tardias tolerantes a sombra sdo aquelas que apresentam eficiéncia fotossintética suficiente para
tolerar os ambientes com pouca disponibilidade de luz e pouca plasticidade para de aclimatarem
nos locais de maior radiagdo luminosa. J& o grupo de espécies intermedidrias ¢ composto por

aquelas espécies que apresentam plasticidade para caracteristicas variadas € que as tornam
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capazes de se aclimatar a um espectro de radiagdo luminosa maior e de colonizar tanto ambientes
mais expostos quanto ambientes com menor disponibilidade de luz. Esta hipotese corrobora com
os modelos defendidos por Gandolfi et al. (1995), Whitmore (1996) e Ribeiro et al. (2005) que
sugerem um continuum de respostas ecofisioldgicas ao longo dos gradientes de luz existentes nas

florestas tropicais.
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7. ANEXOS

Figura 1 - Curso médio diario da radiagdo global (A), da radiagdo fotossinteticamente ativa (B), da
temperatura do ar (C) e da umidade relativa do ar (D), nos trés tratamentos de regimes de luz 14 (pleno
sol), 159 (50% da radiagdo plena) e I, (20% da radiagdo plena).
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Tabela 1 - Rendimento quantico maximo do FSII (F,/F,,) em cinco espécies arboreas da Floresta Atlantica,
sob trés condi¢des de luminosidade, ;o (pleno sol), Iso (50% da radiagdo plena) e I,y (20% da radiagdo
plena). Valores representam médias (n=4, s.e.). As médias seguidas das mesmas letras ndo diferem entre si,
entre tratamentos, pelo teste de Tukey (P>0,05).

N Fu/Fnn
Especie Lo I o
S. terebinthifolia 0.849° 0.842° 0.846°
J. princeps 0.825° 0.820° 0.832°
P. grandiflorum 0.826° 0.819° 0.830°
H. courbaril 0.629" 0.745° 0.817°
L. pisonis 0.761" 0.828° 0.828°
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Figura 2 — Correlagao linear entre a radiagdo luminosa, DFFF, e o rendimento quantico efetivo do fluxo
linear de elétrons do FSII, Y(II) (A,B,C) e entre a radiacdo luminosa, DFFF, e o rendimento quantico da
dissipagdo térmica de energia no FSII, Y(NPQ) (D,E,F) em cinco espécies arboreas nativas da Floresta
Atlantica, sob trés condi¢des de luminosidade, 1,4y (pleno sol), Isy (50% da radiacdo plena) e I (20% da
radiacdo plena).
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Figura 3 — Correlagdo linear entre a radiagdo luminosa, DFFF, e a taxa fotossintética, A (A,B,C) ¢ entre a
radiagdo luminosa, DFFF, e a razdo da concentragdo interna e externa de CO,, Ci/Ca (D,E,F) em cinco
espécies arboreas nativas da Floresta Atlantica, sob trés condi¢des de luminosidade, I;op (pleno sol), Is,
(50% da radiagdo plena) e I, (20% da radiacdo plena).
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Tabela 2 — Coeficientes de correlagdo linear entre a radiagdo luminosa, DFFF, ¢ o rendimento quantico
efetivo do fluxo linear de elétrons do FSII, Y(II), o rendimento quantico da dissipacdo térmica de energia
no FSII, Y(NPQ), a taxa fotossintética, A, e a razdo da concentragdo interna e externa de CO,, Ci/Ca, em
cinco espécies arboreas da Floresta Atlantica, sob trés condi¢des de luminosidade, 1,49 (pleno sol), 15y (50%
da radiagdo plena) e I,y (20% da radiacdo plena).

Coeficiente de Correlagdo

Especie Tratamento 5" "BEFF Y(NPQ) x DFFF A x PAR Ci/Ca x DFFF
S. terebinthifolia *-.0,94 *0,97 * 0,84 -0,73
P. grandiflorum -0,72 0,60 0,61 *.0,91
J. princeps Iy *.0,83 *0,77 0,50 * 0,85
H. courbaril *-0,99 *0,98 *0,95 -0,79
L. pisonis * 0,93 *(,92 0,46 -0,62
S. terebinthifolia * 0,98 *(,94 *(),88 *.0,89
P. grandiflorum *-0,89 0,80 0,27 -0,87
J. princeps Iso -0,91 0,83 0,03 -0,21
H. courbaril *.0,98 * 0,99 *0,90 -0,73
L. pisonis * 0,79 *0,89 -0,44 * 0,18
S. terebinthifolia *.0,89 * (0,88 0,15 -0,64
P. grandiflorum *.0,77 * 0,76 -0,61 -0,24
J. princeps Ti00 -0,98 0,98 -0,36 0,11
H. courbaril *.0,99 * 1,00 0,81 -0,68
L. pisonis *.0,96 * 0,96 -0.47 0,69

Valores precedidos de

3T 31

inidicam correlagdo sognificativa (p<0,05)
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Tabela 3 — Caracteristicas fisiologicas ¢ indice de plasticidade (RDPI) da folha de cinco espécies arboreas nativas da Floresta Atlantica, sob trés condi¢des de
luminosidade, ;o (pleno sol), 15, (50% da radiagdo plena) e I, (20% da radiacdo plena). As médias, na mesma linha, para cada espécie, seguidas pelas mesmas letras
ndo diferem entre si, entre os ambientes luminosos, pelo teste de identidade de modelos para A ., 0, Rd, Ve € J € pelo teste de Tukey para as demais caracteristicas
(P>0,05).

ESPECIE

PARAMETRO S. terebinthifolia P. grandiflorum J. princeps H. courbaril L. pisonis

l100 Iso lyo RDPI l100 Iso lyo RDPI l100 Iso lyo RDPI l100 Iso lyo RDPI l100 Iso lyo RDPI
Anmax 23.9° 23.0° 149° 017 256° 21.8° 186" 0.1 10.7° 10.6° 7.8° 0.10 15.0° 13.1° 93" 0.16 35° 51 61° 0.5
a 0.08° 0.09° 0.07° 0.09 0.08° 0.10° 0.08° 0.09 0.05° 0.07° 0.06° 0.11 0.05° 0.077 0.07° 0.13 0.02° 0.03° 0.05° 0.23
Rd 1.77 15 0.8 024 1.1 1.3 08 017 02° 09° 06 044 0.7° 1.2° 0.7 0.20 06° 01° 02° o0.48
Vemax 104.1° 85.7° 73.1° 0.2 173.5° 225.8° 122.7° 0.20 160.8° 209.8° 228.5° 0.12 338.6° 126.3° 1356° 0.31 30.7° 286" 76.1° 0.31
J 133.8° 101.7° 73.9° 0.19 135.8° 126.7° 107.9° 0.08 139.7° 126.4° 110.4° 0.08 167.6° 124.5a° 123.9° 0.10  49.0° 44.9° 79.2* 0.19
Chl (a+b) mg g™ 29° 28 50° 0.8 3.0° 33 37° 0.06 23 30° 33 012 1.7° 2.6° 277 015  16° 4.0° 52° 0.37
Chla/b 3.0° 28 26 0.05 3.0° 27° 26° 0.05 1.3° 15" 16" 0.05 1.9° 1.8 1.8° 0.02 16 16 15 0.01

b

Chl(a+b)/Carot 18.5° 21.7% 21.5° 0.05 54 75 7.7 012 44° 7.0 10.1* 0.27 10.0° 10.4° 13.2° 0.10 7.6° 11.3° 12.4° 0.16

b b

N(mgg”) 23.1°  26.6° 31.5° 0.10 30.1° 27.7° 225° 0.10 23.1° 33.6° 36.7° 0.16 249° 257 245° 0.07 19.5% 20.3° 24.2° 0.26
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CAPITULO?2

PLASTICIDADE MORFOANATOMICA FOLIAR DE ESPECIES ARBOREAS
TROPICAIS DE DIFERENTES GRUPOS SUCESSIONAIS SOB UM GRADIENTE DE
LUZ

RESUMO

Com o intuito de contribuir para o melhor entendimento sobre o comportamento bioldgico
das espécies arboreas nativas da Floresta Atlantica e subsidiar os programas de recuperagdo da
cobertura vegetal nativa, este estudo avaliou a plasticidade morfoanatomica das espécies exigentes
em luz, Schinus terebinthifolia Raddi., Pseudobombax grandiflorum e Joannesia princeps e das
espécies tolerantes a sombra, Hymenaea courbaril L. var. stilbocarpa e Lecythis pisonis CAMB.
As espécies foram cultivadas sob trés condi¢des de irradiancia, Ijp9 (pleno sol), Isy (50% da
radiacdo plena) e Iy (20% da radiacdo plena). As caracteristicas morfoanatdmicas foliares
avaliadas foram a area e a massa seca da folha, a area foliar especifica, a densidade estomatica, a
espessura total da lamina foliar e a porcentagem de contribuicdo dos parénquimas pali¢adico e
lacunoso para esta espessura, a razdo paligadico/lacunoso, a area da nervura central e a
porcentagem dos tecidos de sustentagdo na nervura e, finalmente, o niimero e a 4rea dos vasos
condutores do xilema. Partiu-se da premissa de que as espécies tolerantes a sombra comumente
exibem menor plasticidade fenotipica, quando cultivadas sob diferentes irradidncias, em
comparacdo com espécies exigentes em luz. No entanto, os resultados mostraram que a
flexibilidade de ajustes morfoanatdmicos em resposta as mudangas no regime de luz do ambiente
ndo estd, necessariamente, relacionada ao grupo sucessional da espécie, sugerindo a existéncia de
um terceiro grupo intermediario de espécies e corroborando com a hipotese de um continuum de

respostas ecofisiologicas ao longo dos gradientes de luz existentes nas florestas tropicais.

ABSTRACT

MORPHOANATOMICAL LEAF PLASTICITY OF TROPICAL WOOD SPECIES FROM
DIFFERENT SUCCESSIONAL GROUPS UNDER A LIGHT GRADIENT

In regard to the need of knowledge about the biological behavior of native

Atlantic Forest wood species to assist the success of native vegetation cover recovery
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programs, this study evaluated the morphoanatomical plasticity of light demanding
species, Schinus terebinthifolia Raddi., Pseudobombax grandiflorum and Joannesia princeps,
and of shade tolerant species, Hymenaea courbaril L. var. stilbocarpa e Lecythis pisonis
CAMB. These species were cultivated under three irradiance conditions, Ijp (direct
sunlight), Isy (50% direct sunlight radiation) e Iy (20% direct sunlight radiation). The leaf
morphoanatomical characteristics evaluated were leaf area and leaf dry mass, specific leaf area,
stomatal density, leaf thickness and the percentage contribution of palisade and spongy
parenchyma to leaf thickness, palisade/spongy ratio, the midrib area and the percentage of
collenchyma and sclerenchyma tissues and, finally, mean number and area of xylem vessels. The
study starting point was the hypothesis that shade tolerant species usually show less phenotypic
plasticity when cultivated under different irradiance conditions, comparing to light demanding
species. However, the results of this study showed that the morphoanatomical adjustment
flexibility in response to light regime changes is not necessarily related to species
successional group, suggesting the existence of a third intermediary group of species
and corroborating to the hypothesis of a physiological response continuum through the

light gradients of tropical forests.

1. INTRODUCAO

A Floresta Atlantica esta entre os cinco ecossistemas terrestres mais ameacados do mundo e
que apresentam maior porcentagem de diversidade e endemismo (Mittermeyer et al., 2000).
Portanto, existe a prioridade para a conservacdo dos fragmentos remanescentes deste ecossistema,
como também para a recuperagdo das regides degradadas que ndo possuem grau de resiliéncia
suficiente para auto-regeneragdo (Mittermeyer et al., 2000; Carpanezzi, 2005). No entanto, tem
sido observado que o sucesso de muitos programas de recuperacdo da cobertura florestal nativa da
Floresta Atlantica tem sido comprometido devido ao reduzido conhecimento sobre o
comportamento biologico das espécies vegetais (Toy et al., 1989; Dias & Griffith, 1998,
Kageyama & Gandara, 2005; Barbosa, 2006).

Nas florestas tropicais, a luz ¢ um fator ambiental bastante heterogéneo, capaz de
influenciar o crescimento, a sobrevivéncia e as interagdes competitivas da comunidade vegetal
(Chazdon et al., 1996; Strauss-Debenedetti & Bazzaz, 1996; Naidu & DeLucia, 1998). Gradientes
contrastantes de luz ocorrem entre as folhagens da copa de um individuo e entre as copas de
varios individuos, de maneira que todas as plantas sdo expostas a certo grau de sombreamento ao

longo de sua vida. Por outro lado, as plantas que crescem no interior de uma floresta tropical
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estdo sujeitas a freqiientes aumentos na intensidade da radiagdo luminosa devido aos breves
fachos de luz direta que atravessam constantemente as lacunas do dossel e devido a abertura de
clareiras causadas eventualmente pela queda de galhos ou de outras plantas (Gandolfi, 2003).
Embora a luz seja um recurso essencial para as plantas, tanto a baixa disponibilidade quanto o
excesso, podem limitar o desempenho fotossintético (Givnish, 1988; Strauss-Debenedetti &
Bazzaz, 1996; Gandolfi, 2003). Em resposta, as espécies arboreas desenvolvem “folhas de sol” e
“folhas de sombra” como uma maneira de se ajustarem as diferentes condi¢des de radiacdo
luminosa.

O processo pelo qual as plantas sdo capazes de se ajustar as novas condi¢des impostas pelo
ambiente é chamado de aclimatagdo (Chazdon, 1996; Strauss-Debenedetti & Bazzaz, 1996). A
aclimatacdo ¢ um processo que envolve um conjunto complexo de mudangas fisiologicas,
bioquimicas e estruturais nas folhas e nos cloroplastos (Murchie & Horton, 1997; Yano &
Terashima, 2001). A flexibilidade com que as plantas sdo capazes de induzir este processo de
ajustes e de expressar diferentes fenotipos, de acordo as diferentes condigdes ambientais, depende
do seu genotipo. Esta flexibilidade de resposta ¢ chamada de plasticidade fenotipica (Chazdon,
1996; Krause et al., 2001; Valladares et al., 2006).

Anatomicamente, as folhas de sol apresentam como resposta ao ambiente de maior
irradidncia maior espessura foliar, com parénquima pali¢adico mais desenvolvido e mesofilo com
maior area de superficie em contato com o espaco intercelular (Ogushi et al., 2005; 2006). As
folhas de sol apresentam, também, aumento da relagdo massa foliar/area foliar e maior densidade
estomatica (Esau, 1977; Bjorkman, 1981; Givnish, 1988). Além disso, folhas de sol apresentam
comumente menor empilhamento dos tilacoides, enquanto folhas de sombra possuem cloroplastos
quase que completamente preenchidos por membranas com pilhas granais de grandes proporgdes,
com mais de 100 tilacoides por granum (Bjorkman, 1981; Anderson, 1986; Anderson & Osmond,
1987).

A producdo de novas folhas com caracteristicas estruturais diferentes ¢ uma das estratégias
primarias que as plantas apresentam em resposta as mudangas nas condi¢des luminosas do
ambiente. Variagdes na estrutura foliar podem afetar a funcdo da planta em pelo menos trés
maneiras diferentes. Primeiro, a anatomia foliar, particularmente a densidade estomética e o
formato e a extensdo dos espagos intercelulares do mesofilo, pode afetar a resisténcia as trocas
gasosas, limitando conseqiientemente a assimilacdo fotossintética. Segundo, o tamanho da folha
pode influenciar o conteudo e a distribuicdo de pigmentos, por unidade de area, e determinar a
eficiéncia da captura da luz pelas folhas e da fotossintese. Finalmente, a rigidez das folhas pode

reduzir a susceptibilidade da planta ao ataque de herbivoros, aumentando a longevidade e o
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balango de carbono da planta (Lee et al., 2000). Neste sentido, estudos sobre as contribui¢oes da
estrutura morfoanatomica das folhas para a fotossintese e para o crescimento das plantas podem
ajudar na compreensao dos diferentes padroes de resposta observados entre as espécies vegetais e
no melhor entendimento sobre os grupos ecologicos.

Os ajustes envolvidos no processo de aclimatagdo aos diferentes regimes de luz sdo
desencadeados por mecanismos de sinalizagdo a partir da percepcdo da planta & variagdo da
radiagdo luminosa no ambiente. Varios mecanismos sensoriais a luz ja foram descritos até hoje,
como os fitocromos, o estado redox do pool de plastoquinona nas membranas do tilacoide € a
concentracdo de fotoassimilados. Entretanto, os mecanismos responsaveis pela regulacdo da
diferenciacdo entre folhas de sol e de sombra ainda ndo foram totalmente esclarecidos (Yano &
Terashima, 2001).

Estudos j& mostraram que tanto a intensidade da radiacdo luminosa quanto a concentragao
de CO; ao redor das folhas completamente expandidas e maduras, sdo capazes de influenciar, da
mesma maneira, o desenvolvimento do parénquima paligadico e a densidade estomatica das folhas
ainda em desenvolvimento (Thomas & Harvey, 1983; Leadley et al., 1987; Lake et al., 2001).
Essas observagdes suscitam a hipotese de que a concentragdo de fotoassimilados seja o provavel
fator desencadeador do sinal para a diferenciacdo entre folhas de sol e de sombra nas folhas em
desenvolvimento.

Yano e Terashima (2001) demonstraram que a anatomia das folhas em desenvolvimento de
Chenopodium album ¢ regulada por sinais transduzidos das folhas ja maduras em resposta ao
regime de luz vivenciado por estas, e ndo, pelo regime luminoso vivenciado pelas folhas em
desenvolvimento. Neste estudo foi demonstrado que além do desenvolvimento das folhas novas, a
direcdo da divisdo celular também ¢ definida pelo ambiente luminoso vivenciado pelas folhas
maduras. Por outro lado, o desenvolvimento dos cloroplastos parece ser independente da
diferenciacdo anatomica e regulado por sinais desencadeados diretamente por fatores do ambiente,
como o regime luminoso local ao redor da lamina foliar, podendo ocorrer tanto nas folhas em
desenvolvimento quanto, mais restritamente, nas folhas maduras (Yano & Terashima, 2001;
Oguchi, 2003; Walter, 2005).

O sucesso da aclimatacdo aos novos regimes de luz depende da complementacdo entre os
ajustes fisiologicos e anatomicos da folha (Givnish, 1988; Chazdon et al., 1996). No entanto,
mudancas anatdmicas em resposta as mudangas na irradiancia, normalmente, requerem produgao
de novos tecidos. Portanto, apés as folhas terem expandido completamente, as modificacdes
anatomicas sdo possiveis somente nas proximas folhas novas ou mesmo na proxima estacdo de

crescimento. Em folhas completamente maduras, mudangas sdo possiveis, somente na alocagdo de
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nitrogénio, no contetdo de proteinas e pigmentos e na organiza¢do interna dos cloroplastos
(Wyka et al., 2008). A aclimatagdo de folhas maduras a mudanca no regime de luz se baseia
principalmente em ajustes bioquimicos e fisiologicos (Bazzaz, 1996; Naidu & DeLucia, 1998;
Guo et al. 2006). Entretanto, ja ¢ questionavel se ¢ possivel ocorrer a completa expressdo da
aclimatagdo luminosa na auséncia de ajustes anatomicos (Ogushi, 2003; Frak et al., 2001).

A amplitude dos ajustes em resposta as mudangas no ambiente ¢ chamada de plasticidade
fenotipica (Valladares & Niinemets, 2008). A plasticidade fenotipica depende dos limites
genéticos inerentes a cada espécie para alterar o fen6tipo e das condigdes ambientais disponiveis
para custear os gastos energéticos envolvidos nesta alteragdo (Chambel et al., 2005).

As espécies tolerantes & sombra, que colonizam permanentemente os ambientes do sub-
bosque, onde o fluxo de recursos costuma ser baixo e constante, apresentam em geral, uma
estratégia mais conservativa, com maior investimento na estocagem de energia, baixa plasticidade
fenotipica e padrdo de crescimento mais lento (Chambel et al., 2005; Valladres & Niinemets,
2008). Ja as espécies exigentes em luz, que colonizam regides de clareira e bordas da floresta,
onde as condi¢cdes ambientais prevalecentes sdo mais heterogéneas e instdveis, apresentam
comumente um espectro de respostas mais amplo e se aclimatam mais rapidamente as mudangas
no ambiente (Bazzaz & Picket, 1980; Strauss-Debenedetti & Bazzaz, 1996). Portanto, espécies
tolerantes a sombra comumente exibem menor plasticidade fenotipica, quando cultivadas sob
diferentes irradidncias, em comparagdo com espécies exigentes em luz (Strauss-Debenedetti &
Bazzaz, 1996; Valladares et al., 2005). Segundo Bazzaz & Picket (1980), a plasticidade e o
potencial de aclimatagdo de uma dada espécie, a diferentes ambientes luminosos, estdo
relacionados com o padrdo de variabilidade das condigdes ambientais em seu habitat natural e
intimamente relacionados ao grupo sucessional ao qual a espécie pertence.

Entretanto, evidéncias crescentes indicam que as espécies exigentes em luz, como espécies
tolerantes & sombra, sdo capazes de exibir grande plasticidade morfoanatdmica, sugerindo que a
flexibilidade de ajustes em resposta a novas condigdes ambientais, ndo estd necessariamente
relacionada ao status sucessional da espécie (Popma, 1992; Rozendaal et al., 2006; Souza et al.,
2009).

Nesse sentido, o objetivo deste estudo foi o de avaliar a plasticidade morfoanatomica de
espécies arboreas tropicais da Floresta Atlantica, pertencentes a grupos sucessionais distintos, em
reposta a um gradiente de luz. Como hipdtese inicial, esperou-se que as espécies exigentes em luz

apresentassem maior plasticidade fotossintética em comparagdo as espécies tolerantes a sombra.
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MATERIAL E METODOS

2.1. Area de estudo, material vegetal e delineamento experimental

O estudo foi conduzido na Unidade de Crescimento de Plantas (UCP), do Departamento de
Biologia Vegetal da Universidade Federal de Vigosa (UFV), Vigosa, Minas Gerais, Brasil, entre o
periodo de janeiro a junho de 2009.

Foram escolhidas cinco espécies arboreas da Floresta Atlantica, de estagios sucessionais
diferentes ¢ comuns no Estado de Minas Gerais ¢ nas formagdes Florestais Estacionais
Semideciduais Montana e Submontana (Veloso et al., 1991), predominante na regido onde foi
conduzido o experimento. A escolha das espécies foi determinada entre aquelas mais utilizadas
nos programas de recuperacdo de areas degradadas e que tém apresentado maior sucesso nos
projetos de recuperagdo do Centro de Pesquisa e Conservagdo do Quadrilatero Ferrifero da
Companhia Vale do Rio Doce, fornecerdor das mudas. A classificagdo ecologica das espécies
escolhidas foi feita com base na literatura (Lorenzi, 2000; Carvalho, 2006) e no conhecimento
empirico popular.

Dentre as espécies escolhidas, trés sdo espécies exigentes em luz, Schinus terebinthifolia
Raddi. (Anacardiaceae), Pseudobombax grandiflorum (Malvaceae) e Joannesia princeps
(Euphorbiaceae) e duas sdo espécies tolerantes a sombra, Hymenaea courbaril L. var. stilbocarpa
(Leguminosae Caesalpinoideae) e Lecythis pisonis CAMB (Lecythidaceae).

As espécies S. terebinthifolia, P. grandiflorum e J. princeps sio comumente encontradas
nas vegetagdes pioneiras e secundarias iniciais de uma variedade de formagdes, como Floresta
Ombrofila Densa, Floresta Estacional Semidecidual, Cerrado, Restinga e até em Manguezais,
como ¢ o caso de S. terebinthifolia. As trés espécies sdo comumente recomendadas na
recuperacdo de 4reas degradadas, pois apresentam, em geral, crescimento rdpido no campo,
grande producdo de folhas de facil decomposi¢ao, além de possuirem atrativos para a fauna, como
flores meliferas e frutos que sdo muito procurados por passaros € mamiferos, que comem a polpa
dos frutos e dispersam as sementes (Barros & Brandi, 1975; Carneiro et al., 1996; Lorenzzi, 2000,
Carvalho, 20006).

As espécies H. courbaril e L. pisonis sdo encontradas mais restritamente nas vegetagoes em
estagios sucessionais tardios das formagdes da Floresta Ombrofila Densa e da Floresta Estacional
Semidecidual. Ambas as espécies possuem valor econdmico, pois fornecem madeira de Otima
qualidade e frutos e sementes comestiveis, muito procurados pela fauna silvestre (Lorenzi, 2000;

Carvalho, 2006).
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Individuos com idade média de dois meses foram transplantados para vasos plasticos
contendo cinco litros de solo e estabelecidos nos tratamentos. O delineamento experimental
utilizado foi o inteiramente casualizado, com trés tratamentos, ;o9 (pleno sol), Isp (50% da
radiacdo plena) e I (20% da radiagdo plena) e com quatro repeti¢des por espécie.

O sombreamento artificial foi proporcionado por cobertura com tela sombrite. Todas as
plantas receberam, ao longo de todo o experimento, suprimento nutricional e irrigagdo até a
saturacdo do solo. As condigdes microclimaticas, ao longo de todo o experimento, foram
monitoradas por sensores de radiacdo luminosa global e fotossinteticamente ativa, sensores de
temperatura do ar e de umidade relativa do ar, nos trés tratamentos de luminosidade.

Em todas as unidades experimentais, as avaliagdes foram iniciadas somente apds quatro
meses de exposicdo do material vegetal as condicdes ambientais dos tratamentos, quando foi
observado o aparecimento de, pelo menos, um par de folhas novas ¢ completamente expandidas

nas condi¢des de luminosidade experimental.

2.2. Caracteristicas avaliadas

O material vegetal utilizado na avaliagdo da plasticidade morfoanatomica foi coletado a
partir de folhas completamente expandidas, situadas no ter¢o médio das plantas e que ndo

apresentavam sinais de herbivoria e ataque de patdgenos ou sinais de senescéncia.

2.2.1. Area foliar, massa seca e area foliar especifica
A érea foliar foi calculada com o auxilio do equipamento “Area Meter MK2” acoplado ao
“Delta T” (Durwell, Cambridge, England). A massa seca foi obtida a partir da desidratagdo das
folhas ou foliolos, em estufa & 75°C, por 72 horas e pesagem em balanga de precisdo apds a
completa secagem do material vegetal. A 4rea foliar especifica (SLA) foi, entdo, calculada a partir

da razdo entre a area foliar e a massa seca das mesmas folhas, ou foliolos.

2.2.2. Anatomia quantitativa foliar
As folhas coletadas foram fixadas em FAAs, por 48 horas e, posteriormente, estocadas em
etanol 70%, segundo Johansen (1940). De cada folha, foi retirada uma amostra (25 mm?) da
regido mediana, compreendendo a nervura central, e incluida em metacrilato (Historesin - Leica),
de acordo com as recomendacdes do fabricante. O material incluido foi seccionado

transversalmente com 5 um de espessura em micrétomo rotativo de avango automatico modelo
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RM-2155 (Leica Microsystems Inc, Deerfield, USA). As se¢des transversais foram coradas com
azul de toluidina (O’Brien et al., 1964) e montadas sob laminula com resina sintética (Permount).

Para a analise da superficie foliar, foi utilizada a técnica de impressdo da epiderme com
adesivo instantaneo (éster de metacrilato/Super-Bonder®).

Os materiais foram fotografados em fotomicroscopio, modelo AX-70 TRF (Olympus
Optical, Tokyo, Japan), equipado com sistema U-Photo, ¢ as imagens digitalizadas foram
analisadas com o auxilio do software Image Pro-Plus 4.5 (Media Cybernetics, Inc., USA).

Foram medidas as seguintes caracteristicas:

a) Em se¢do transversal da regido intervenal foram medidos a espessura total do limbo
foliar, a espessura das epidermes adaxial ¢ abaxial, da hipoderme quando presente e a
espessura dos parénquimas palicddico e lacunoso. Com os valores obtidos foram
calculados a contribuicdo, em porcentagem, dos parénquimas palicadico e lacunoso,
para a espessura total da lamina foliar e a razdo entre estes dois parénquimas
(Pali¢adico/Lacunoso).

b) Em secgdo transversal da nervura principal, foram medidas a area total da nervura e a
area ocupada pelos tecidos de sustentacdo, esclerénquima e colénquima. Com os
resultados, foi calculada a porcentagem dos tecidos de sustentagdo, em relagdo a area
total da nervura. Além disso, foi contado o niimero de vasos condutores do xilema e
calculada a drea média do limen dos vasos condutores.

c) Em superficie, foi contado o niimero de estomatos de dez campos de observagdo e a
média foi divida pela 4rea do campo de observagdo para o cdlculo da densidade

estomatica.

2.3. Indice de plasticidade

O indice de plasticidade (IP), associado as caracteristicas morfoanatdmicas analisadas, foi
calculado de acordo com Valladares et al. (2006) (Eq. 7). Este indice, varia de 0 a 1 e é baseado

na distancia relativa (IR) entre os valores dos tratamentos (RDPI).

RDPI=X(dij— /(i %i))/n (Eq.7)

Em que i refere-se aos tratamentos, j as repeticdes e n ao tamanho da populagdo. dij—j € a
distancia relativa entre os tratamentos com os valores das repeticdes tomados aos pares, com i

diferentes de 1’ e valor absoluto obtido pela diferenga x;j-x;;. Portanto, a distancia relativa djj—;;
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¢ definida como djj—y;/(Xi+X;j) para todos os pares de repeticdes dos tratamentos associados aos

diferentes niveis de irradidncia.

2.4. Analise estatistica

Os dados obtidos na determina¢do do conteudo de pigmentos foram submetidos a andlise
de variancia e a comparacdo das médias foi realizada pelo teste de Tukey (5% de probabilidade
para o erro tipo I).

As andlises estatisticas foram realizadas empregando os programas Microsoft Office Excel,
(Microsoft, 2007) e SAS System v 9.0 (SAS Institute Inc., licenciado para a Universidade Federal
de Vigosa no ano de 2010).

2. RESULTADOS

3.1. Plasticidade morfologica

3.1.1. Area foliar, matéria seca e area foliar especifica

Ajustes na area foliar foram observados nas espécies H. courabril ¢ L. pisonis, sendo essa
ultima a espécie que apresentou maior plasticidade para esta caracteristica (RDPI 0,32), com
reducdo de 1,3 a 2,6 vezes na area foliar com o aumento da irradiancia (Tabela 2).

As maiores areas foliares foram obtidas em P. grandiflorum e J. princeps, em todos os
tratamentos. Porém, nestas espécies, ndo foram observadas diferencas significativas no tamanho
das folhas entre os ambientes luminosos.

Na maioria das espécies foi observada reducdo da area foliar especifica (SLA) em resposta
ao aumento da irradiancia, com exce¢do da espécie L. pisonis, a qual ndo apresentou diferenga
significativa para este parametro entre os ambientes luminosos.

S. terebinthifolia apresentou a maior plasticidade de ajuste em SLA em resposta a variagao
no regime de luz (RDPI 0,40), com redugdo de 1,3 a 3,6 vezes deste pardmetro com o aumento da
irradiancia. A redugdo em SLA na espécie S. terebinthifolia foi acompanhada pela redugio da
area foliar (de 1,1 a 1,4 vezes) e, principalmente, pelo incremento na massa seca das folhas (de 2,0

a 2,6 vezes).
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3.2. Plasticidade anatomica

3.2.1. Regido intervenal

Todas as espécies apresentaram estomatos somente na face abaxial da folha. Além disso, na
maioria delas, com excecdo da espécie J. princeps, foi observado o aumento da densidade
estomatica, em resposta ao aumento da irradiancia. A espécie L. piSOnis que apresentou a maior
plasticidade para a area foliar, também apresentou a maior plasticidade para a densidade
estomatica (RDPI 0,21), com redugdo de 1,6 a 1,9 vezes.

A superficie foliar das cinco espécies arbOreas nativas, sob as trés condigdes de
luminosidade (I}, Iso € L), estdo representadas na Figura 1.

As secgdes transversais da folha das cinco espécies arboreas nativas, sob as trés condigdes
de luminosidade (I, Iso € L) estdo representadas na Figura 2.

As camadas epidérmicas adaxial e abaxial, das cinco espécies estudadas, apresentaram-se
unisseriadas e ndo apresentaram diferenca significativa quanto a espessura em relagdo aos
diferentes ambientes luminosos. Na espécie S. terebinthifolia, foi observada uma camada de
células hipodérmicas logo abaixo da epiderme adaxial, mas esta também ndo apresentou diferenca
em espessura em relagdo aos tratamentos de intensidade de luz. A presenca de hipoderme também
ja foi observada em outros géneros na familia Anacadiaceae, como em Mangifera, Melanorrhoea
¢ em Protorhus (Metcalf & Chalk, 1979).

Nas folhas de sol das espécies S. terebinthifolia e H. courbaril, obtidas a partir das plantas
cultivadas sob maior irradiancia (I;g), a 1dmina foliar apresentou maior espessura € maior razao
palicadico/lacunoso que nas folhas de sombra, obtidas das plantas dos dois tratamentos
sombreados (Isy € Iy9) (Tabela 2). Os aumentos na espessura da 1amina foliar e a maior razdo
pali¢adico/lacunoso, observados com o aumento da irradiancia, foram acompanhados do aumento
na espessura do parénquima pali¢adico e da reducdo na espessura do parénquima lacunoso. A
espécie S. terebinthifolia apresentou os maiores acréscimos na espessura da lamina foliar (de 1,5 a
2,9 vezes) e na razdo palicadico/lacunoso (de 1,25 a 3,77 vezes), em decorréncia do maior
aumento do parénquima palicadico (de 40,1% a 71,3%) e da marcante reducdo do parénquima
lacunoso (de 2,42% a 120,4%).

O parénquima palicadico na maioria das espécies apresentou-se como dorsiventral, exceto
em S. terebinthifolia, o qual se apresentou como dorsiventral e com 1 a 2 camadas de células nos
tratamentos Isy € Iy € como isobilateral no tratamento 1,9, com 2 a 3 camadas de células na face
abaxial e com 1 a 2 camadas na face adaxial. O aumento do niimero de camadas de células

pali¢adicas também foi observado em J. princeps, no tratamento I;¢o.
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S. terebinthifolia também apresentou o maior indice de plasticidade para ajustes na
espessura da folha (RDPI 0,13) e do mesofilo (RDPI 0,40), este, medido pela razdo pali¢/lacun. A
espécie L. pisonis, por outro lado, apresentou o menor indice de plasticidade anatomica para estas

mesmas caracteristicas (RDPI de 0,06 e 0,13, respectivamente).

3.2.2. Nervura principal

O padrio de ajustes no tamanho da nervura principal, em resposta aos ambientes
luminosos, apresentou variagao entre as espécies. As fotografias de microscopia Optica das se¢oes
transversais da nervura principal de folhas das cinco espécies arboreas nativas, sob as trés
condi¢des de luminosidade (g0, Iso € 1), estdo representadas na Figura 3.

Na espécie L. pisonis, as folhas submetidas ao nivel intermediario de intensidade luminosa
(Isp) apresentaram as maiores nervuras principais, em termos de area (P=0,03). Ja na espécie J.
princeps as maiores nervuras principais foram observadas nas folhas mais sombreadas, no
tratamento 5o (P=0,02). Nas espécies S. terebinthifolia, P. grandiflorum ¢ H. courbaril ndo foram
observadas alteragdes significativas na drea total das nervuras principais entre os ambientes
(Tabela 2).

Em todos os casos, 0 aumento no tamanho da nervura principal foi acompanhado pelo
aumento da area média dos vasos condutores do xilema. Em alguns casos, como no das espécies
P. grandiflorum, H. courbaril e L. pisonis, o aumento do calibre dos vasos também foi
acompanhado pelo aumento do nimero de vasos condutores. Por outro lado, nas espécies S.
terebinthifolia e J. princeps, o numero e a area dos vasos condutores apresentaram uma relagao
inversa. As folhas mais sombreadas apresentaram um nimero menor de vasos condutores, porém
com calibre maior, enquanto que as folhas submetidas & maior irradidncia apresentaram maior
niimero de vasos com calibre médio menor.

Nas espécies P. grandiflorum, J. princeps e L. pisonis, o aumento da nervura principal
ocorreu devido principalmente ao aumento na 4rea dos vasos condutores, enquanto que nas
espécies S. terebinthifolia e H. courbaril o aumento ocorreu devido principalmente ao aumento do
niimero de vasos condutores.

Nas espécies P. grandiflorum e H. courbaril o aumento da nervura principal também pode
ser explicada, em parte, pelo aumento dos tecidos de sustentagdo. Em P. grandiflorum o aumento
da nervura central foi acompanhado pelo aumento na porcentagem de colénquima (1,2 vezes) e na
porcentagem de fibras ao redor do floema (1,1 vezes). Em H. courbaril o aumento na nervura

principal foi acompanhado somente pelo aumento na porcentagem de colénquima (1,1 vezes). As
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espécies S. terebinthifolia e J. princeps nao apresentaram fibras ao redor do floema na nervura
principal.

As espécies J. princeps, H. courbaril e L. pisonis apresentaram os maiores indices de
plasticidade para ajustes na area da nervura principal (RDPI 0,25; 0,22 e 0,20, respectivamente).

Na nervura principal da maioria das espécies também foi observado a presenca de
compostos secundarios. Em S. terebinthifolia foi observado canais resiniferos no floema, uma
caracteristica aparentemente comum entre as espécies da familia Anacardiaceae. Na espécie P.
grandiflorum foram observados células secretoras de mucilagem no parénquima de
preenchimento e no parénquima clorofiliano, proximo as epidermes, outra caracteristica também
muito comum da familia Malvaceae, a qual esta espécie pertence. A espécie J. princeps
apresentou células laticiferas no cortex da nervura principal, assim como também foi observado o
acumulo de latex preenchendo o limen dos vasos condutores. Células laticiferas também ja foram
identificadas em uma variedade de géneros da familia Euphorbiaceae. Em H. courbaril foram
observadas cavidades secretoras delimitadas por um epitélio distinto. Essas cavidades geralmente
contém material resinifero de coloragdo amarelada, responsavel pelos pontos transparentes
observados nas folhas, e ja foram descritos para o género Hymenaea, assim como para outros
géneros da familia Leguminosae Caesalpiniaceae, como Copaifera, Eperua, Peltogyne, Prioria e
Trachylobium (Metcalf & Chalk, 1979).

4. DISCUSSAO

A area foliar especifica representa a relagdo entre a drea e a massa seca da folha e ¢
inversamente proporcional a espessura da lamina foliar. Esta adaptagdo morfoldgica ¢ de grande
importancia, pois permite que a planta seja capaz de regular a penetragdo da luz no mesofilo
(Endres et al., 2010). O aumento da area foliar especifica (SLA) em ambientes com pouca
disponibilidade de luz, por exemplo, pode maximizar a intercepcdo da luz, promovendo maior
area de superficie para absor¢do da radiacdo luminosa ao custo da espessura da folha. O aumento
em SLA com ao aumento do sombreamento, ou a reducdo deste pardmetro com o aumento da
irradiancia, foi observado na maioria das espécies estudadas, com exce¢do de L. pisonis que,
embora tenha apresentado o maior indice de plasticidade para ajustes da area foliar, ndo
apresentou diferenca significativa em SLA, entre os ambientes de luz (Tabela 2).

A espécie S. terebinthifolia apresentou a maior diferenga nos valores de SLA entre os
ambientes luminosos e o maior indice de plasticidade para este pardmetro, evidenciando o

comportamento pioneiro desta espécie dependente de luz. A maior plasticidade para regular a area
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foliar especifica, em resposta as mudangas no regime de luz, ¢ uma caracteristica atribuida
tipicamente as espécies heliofitas, e geralmente, associada a rapida taxa de crescimento e de
renovacdo das folhas, caracteristica apresentada pelo grupo das espécies comuns de estagios
inicias de sucessdo (Reich et al., 1998; Hanba et al., 2002; Endres et al., 2010). Alteragdes em
SLA em resposta a mudangas no regime de luz também foi observado em outras espécies nativas
da Floresta Atlantica, de diferentes estagios sucessionais, como em Cecropia glaziovii, Cedrela
fissilis, Bathysa australis, Tabebuia chrysotricha e Trema micrantha (Fonseca et al., 2002; Duz et
al. 2004; Endres et al., 2010). O mesmo comportamento também foi observado em outras
espécies amazonicas, como em Swietenia macrophylla, Dipterix odorata (Gongalves et al., 2005),
e em espécie de outros biomas, como em Fraxinus americana, Liriodendron tulipifera, llex
aquifolium e Dactylis glomerata (Naidu & Delucia, 1998; Valladares et al., 2005; Peri et al.,
2007).

Como ja documentado em alguns estudos (Naidu & DeLucia, 1998; Avramov & Ticic,
2006; Oguchi et al., 2006; Peri et al., 2007), a redugdo em SLA, em resposta ao aumento da
irradiancia, pode estar associada ao aumento na espessura da folha. No entanto, em P.
grandiflorum ¢ em J. princeps, a redugdo em SLA nas folhas submetidas a alta irradiancia ndo foi
acompanhada do aumento na espessura total da ldmina foliar, a qual permaneceu
significativamente constante entre os ambientes luminosos. Neste caso, a redugdo em SLA
poderia estar mais fortemente associada ao aumento da matéria seca devido ao maior acumulo de
fotoassimilados e de proteinas nas folhas, como resultado da maior taxa fotossintética sob alta
irradiancia, como foi observado nas folhas novas de Acer saccharum e Quercus rubra apos a
transferéncia das plantas de um ambiente sombreado para a clareira (Naidu & Delucia, 1998).

As plantas que crescem sob alta irradidncia também estdo sujeitas a uma condi¢do de
temperaturas mais altas. Como conseqiiéncia, as espécies tendem a aumentar a capacidade
fotossintética, a restringir a taxa transpiratoria e a apresentar maior investimento de biomassa para
as raizes, em busca de 4gua no solo. Os dois primeiros mecanismos podem ser regulados através
do aumento da concentracdo de proteinas envolvidas no processo fotossintético e da reducdo da
area foliar, o que resulta em folhas mais espessas e menores e na reducdo da area foliar especifica
(Lee et al., 1996; Pooter, 1999). A redugdo em SLA nas folhas de sol pode contribuir para o
decréscimo na demanda de 4gua, pois a redugdo do tamanho da folha diminui a camada adjacente
entre a atmosfera ¢ a folha, permitindo maior perda de calor por convec¢do para o ambiente,
sendo necessaria, desta maneira, menor transpiragdo para resfriar a folha (Pooter, 1999; Sack et

al., 2003).
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Por outro lado, as plantas que colonizam ambientes com baixa disponibilidade de luz
tendem a aumentar a eficiéncia na fixacdo de carbono e na absorgdo de luz, alocando mais
biomassa para as folhas, do que para as raizes e aumentando a area foliar, o que resulta em folhas
mais finas e maiores (Pooter, 1999). A maior redugdo em SLA sob baixa irradiancia ¢ geralmente
associada a uma caracteristica das espécies tolerantes & sombra que apresentam estratégia mais
conservadora de uso dos recursos. Menores valores em SLA representam menor custo de
construcao e manutencao da folha, por unidade de area, o que requer menores taxas respiratorias e
promove maior eficiéncia fotossintética no ganho de carbono, sob baixa disponibilidade de luz
(Givnish, 1988; Lusk et al., 2008). No entanto, esta diferenga entre as espécies ndo foi observada
no presente estudo, pois as espécies tolerantes a sombra apresentaram valores em SLA
semelhantes aos apresentados pelas espécies exigentes em luz, com destaque apenas para S.
terebinthifolia que apresentou maior decréscimo deste parametro sob alta irradiancia, como ja
mensionado anteriormente.

Segundo Grubb (1998), muitas espécies arboreas apresentam maior flexibilidade em SLA
em resposta ao regime luminoso somente no estdgio adulto e pouca plasticidade para este
parametro no estagio juvenil.

A densidade estomatica e o funcionamento dos estdmatos também podem ser fortemente
influenciados pelas condigdes ambientais durante o desenvolvimento da folha (Lee et al., 1997).
Maiores densidades estomdticas e estdmatos com tamanhos menores tém sido associados a
aclimatagdo em ambientes xéricos e com alta irradiancia (Pearce et al., 2005). A maioria das
espécies estudadas apresentou habilidade para aumentar a densidade estomatica com o aumento
da irradiancia, com exce¢do de J. princeps que ndo apresentou diferenga significativa na
densidade estomatica entre os diferentes ambientes de luz. O aumento da densidade estomatica
com o aumento da irradidncia, provavelmente possui uma relagdo com o menor tamanho das
folhas de sol. Mudangas semelhantes na densidade estomatica foram observadas em diversas
espécies, como nas espécies nativas da Floresta Atlantica Cecropia glaziovii, Cedrela fissilis,
Bathysa australis, Alchornea triplinervia (Rogas et al., 1997; Duz et al., 2004)e nas espécies
exoticas Lindera melissifolia, Populus deltoides e Populus agustifolia (Aleric & Kirkman, 2005;
Pearce et al., 2005).

A maior densidade estomatica € o menor tamanho dos estomatos nas folhas de sol,
desenvolvidas em ambientes de alta irradiancia, podem ser considerados como caracteristicas
adaptativas, pois podem resultar tanto em um aumento na absor¢do de CO,, quanto em uma
diminuigdo na transpiragdo, maximizando a fotossintese liquida (Abrans et al., 1992). A redugio

da transpiracdo ocorre devido a sobreposicao da area de difusdo do vapor d’agua em virtude da
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maior proximidade dos estomatos e ao maior controle da abertura e fechamento de poros
estomaticos mais estreitos (Pearce et al., 2005; Lichtenthaler et al., 2007).

Segundo Vogelman & Martin (1993), as folhas de sol expostas a condi¢do de alta
irradiancia, em geral, desenvolvem parénquima palicadico mais espesso e bem definido, enquanto
que as folhas de sombra, que se desenvolvem sob condi¢des de baixa irradiancia sdo mais finas e
apresentam camadas pali¢adicas menos definidas. Essa relagdo direta entre a radiagdo luminosa e
a espessura do mesofilo ¢ observada em varios estudos (Ashton & Berlyn, 1992; Rogas et al.,
1997, Klich, 2000; Lee et al., 2000; Paiva et al., 2003; Oguchi et al., 2003, 2005; Osborne et al.,
2005; Pereira et al., 2009).

No presente estudo, as espécies S. terebinthifolia, J. princeps e H. courbaril apresentaram
aumentos significativos na espessura do parénquima palicadico, com o aumento da irradiancia. A
espécie S. terebinthifolia, que ja apresentou um parénquima paligadico espesso com duas camadas
de células no tratamento mais sombreado (1), passou a apresentar parénquima com duas a trés
camadas de células, além de células paligadicas mais alongadas logo a partir do tratamento Is.
Ainda, esta espécie apresentou mais uma camada de células pali¢adicas na face abaxial, nas folhas
do tratamento Iy, indicando alta plasticidade para regulacdo no parénquima palicddico. Um
parénquima palicddico mais espesso remete a uma maior capacidade fotossintética, devido a
maior quantidade de células fotossintetizantes por unidade de area foliar (Bazzaz, 1996).

J. princeps, no entanto, apresentou somente uma camada de células pali¢adicas na maioria
das folhas dos dois tratamentos sombreado (I59) € (Isg). Contudo, nas folhas de sol do tratamento
sob alta irradiancia (I;99) passou a apresentar parénquima palicddico com duas camadas celulares,
além de células também mais alongadas.

Ja a espécie H. courbaril ndo apresentou a mesma habilidade para aumentar o nimero de
camadas de células do parénquima paligadico e, neste caso, o aumento observado na espessura do
parénquima pali¢ddico, em resposta ao aumento da irradiancia, foi resultado da mudanga no
formato das células, as quais se tornaram mais alongadas. O mesmo comportamento foi observado
em L. pisonis, que embora ndo tenha apresentado diferenga significativa na espessura do
parénquima pali¢adico entre os ambientes, apresentou células palicddicas mais alongadas nas
folhas do tratamento 1.

Células paligadicas com formato mais alongado, além da contribuicdo na troca de CO,,
pode ter um papel optico importante. Segundo Vogleman & Martin (1993), o formato colunar das
células do parénquima pali¢adico parece facilitar a penetracdo da luz direta no mesofilo, mas ndo
da luz difusa. Esta ¢ uma caracteristica adaptativa importante para as folhas expostas a luz solar

direta, cuja radiacdo luminosa ¢ bastante colimada.
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As espécies S. terebinthifolia e J. princeps também apresentaram diferengas significativas
na espessura do parénquima lacunoso, sendo esta diferenga muito mais pronunciada em S.
terebinthifolia. A maior plasticidade para ajustes na espessura do parénquima lacunoso observada
nesta espécie resultou, provavelmente, do aparecimento da nova camada de células pali¢édicas na
face adaxial da lamina foliar, no tratamento I;o. A maior plasticidade para a regulagdo da
espessura do mesofilo, tanto para ajuste no parénquima pali¢addico quanto no lacunoso, ¢ uma
caracteristica atribuida as espécies consideradas mais generalistas, o que condiz com a natureza
ecologica da espécie S. terebinthifolia, a qual é encontrada em varias formagdes vegetacionais,
desde florestas pluviais e semideciduas a restingas e manguezais (Lorenzi, 2000; Carvalho, 2006).

Na espécie J. princeps, a diferenga observada na espessura do parénquima lacunoso, entre
os ambientes pode estar relacionada ao aumento do espaco intercelular, observado com o aumento
do sombreamento. Embora este parametro nao tenha sido quantificado, foi possivel visualizar
maior espago entre as células do parénquima lacunoso nas folhas mais sombreadas (Figura 3). O
mesmo comportamento foi observado na espécie P. grandiflorum. A maior quantidade de espagos
intercelulares, assim como também o formato irregular das células do parénquima lacunoso, pode
causar maior reflexao e refragdo da luz, redirecionando e espalhando os raios luminosos dentro do
mesofilo e aumentando o aproveitamento da luz, um fendmeno importante para as plantas sob
baixa irradiancia (Paiva et al., 2003).

A secdo transversal da nervura principal das folhas mostrou feixes colaterais em todas as
espécies, com fibras perivasculares nas folhas das espécies P. grandiflorum, H. courbaril e L.
pisonis, em todos os ambientes luminosos. As espécies H. courbaril e L. pisonis sio comumente
encontradas em vegetacdes secundarias tardias e sdo restritas as formagdes das Florestas
Ombrofila Densa e Estacional Semidecidual, onde passam grande parte da vida no ambiente
sombrio do sub-bosque até, eventualmente, ocuparem o estrato dominante do dossel (Rizzini,
1971; Lorenzi, 2000). As espécies tolerantes a sombra apresentam, em geral, crescimento mais
lento e folhas de longa duragdo, em comparagdo com as espécies exigentes em luz (Willians et al.,
1989; Pooter & Bongers, 2006; Lusk et al., 2008). Folhas com vida de longa duragéo requerem
maior resisténcia contra danos causados por estresses fisicos e ataque de herbivoros, fato
associado a presenca de maior quantidade de componentes estruturais, como tecido
esclerenquimatico, freqiientemente encontrado nas folhas deste grupo de espécies. Além disso, o
maior investimento em componentes estruturais representa menor custo energético de
manutencdo, o que significa uma vantagem para as espécies que habitam ambientes com pouca

disponibilidade de luz (Givnish, 1988; Lusk et al., 2008).
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A propor¢do de componentes estruturais (parede celular) e componentes simplasticos
(contetdo celular, como proteinas, eletrolitos e carboidratos ndo estruturais) presentes nas folhas
variam entre as espécies. Um mesofilo mais espesso significa relativamente grande quantidade de
componentes simplasticos, uma vez que as células do parénquima mesofilico apresentam parede
celular mais delgada em relacdo ao seu volume. Por outro lado, uma abundancia de fibras
aumenta a fracdo estrutural da folha, uma vez que essas células possuem parede celular espessa e
se encontram normalmente mortas. Portanto, a produ¢do de folhas de longa duragdo, com menor
contetido de componentes simplasticos € maior investimento em componentes estruturais, reflete
a estratégia conservadora de uso dos recursos apresentado pelas espécies tolerantes, pois reduz os
custos respiratorios de manutengdo, além de garantir maior prote¢do contra danos provocados por
estresses fisicos e ataque de herbivoros (Givnish, 1988; Lusk et al., 2008).

Ademais, a presenca de compostos secunddrios, como resina, mucilagem e latex, foram
observados com mais freqiiéncia nas folhas mais sombreadas, embora métodos quantitativos ndo
tenham sido desempenhados. Esta observagdo estd em consenso com a teoria de que maiores
quantidades de esclerénquima e compostos secundarios oferecem maior suporte mecanico e
protegdo contra herbivoros, respectivamente (Esau, 1977, Rogas et al., 1997, Mantuano et al.,
20006).

Nas folhas da espécie P. grandiflorum, também foi observada presenca de fibras
perivasculares. No entanto, esta ¢ uma espécie dependente de luz, encontrada comumente nas
vegetagdes pioneira a secunddria inicial, de uma variedade de formagdes, como florestas
ombrofilas, restingas e cerrado stricto sensu (Lorenzi, 2000; Carvalho, 2006). Além disso, P.
grandiflorum, assim como S. terebinthifolia e J. princeps, apresentaram grande rotatividade das
folhas de curta duragdo, além de estiolamento do caule no tratamento mais sombreado (I), uma
estratégia de busca da luz freqlientemente observada nas espécies exigentes em luz, ou
intolerantes & sombra, quando em ambientes com pouca disponibilidade luminosa Aleric &
Kirkman, 2005). Portanto, a presenca de fibras nas folhas desta espécie pode estar muito mais
associada a uma fungdo de sustentagdo da folha, uma vez que P. grandiflorum foi a espécie que
aprestou a maior area foliar, em todos os tratamentos.

A secdo da nervura central também mostrou a ocorréncia de colénquima angular em ambas
as faces, abaxial e adaxial, em todas as espécies estudadas, nos trés ambientes de intensidade
luminosa. A porcentagem de colénquima na nervura principal tendeu a aumentar em resposta ao
aumento da irradiancia. Este fendmeno também foi observado nas folhas das espécies nativas

Andira legalis e Alchornea triplinervia, coletadas em diferentes ambientes luminosos no campo
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(Rogas et al., 1997; Pereira et al., 2009) e em folhas de diferentes estratos da mesma arvore da
espécie Elaeagnus angustifolia (Klich, 2000).

Grande propor¢ao de colénquima esta correlacionada com forte desenvolvimento de
protecdo mecanica em habitats aridos e com alta irradiancia (Pyykko, 1996). No presente estudo,
as espécies que apresentaram maior plasticidade para mudangas na porcentagem de colénquima
foram S. terebinthifolia e J. princeps, ambas consideradas espécies comuns de vegetacdo pioneira
(Lorenzi, 2000; Carvalho, 2006), onde as condigdes ambientais prevalecentes sao umidade mais
baixa e temperatura e radiagdo luminosa mais intensas.

As caracteristicas hidrdulicas do xilema também s3o fortemente influenciadas pelas
condigdes ambientais e podem atuar como elementos-chave na relagdo agua-planta e no
desempenho final da planta (Tyree & Ewers, 1991). Na espécie S. terebinthifolia, o aumento da
radiagdo luminosa provocou o aumento no niimero dos vasos condutores do xilema, assim como a
reducdo do calibre desses vasos, como observado nos feixes vasculares da nervura principal das
folhas submetidas as trés intensidades de radiagdo luminosa (Ij, Iso € I»). O aumento da
irradiancia também provocou alteragdes nas caracteristicas do xilema das espécies J. princeps e
H. courbaril, influenciando na redugio da area dos vasos condutores € no aumento do niimero dos
vasos, respectivamente. Ja as espécies P. grandiflorum e L. pisonis, embora as folhas do
tratamento Is, tenham apresentado aumento na area dos vasos em relagdo as folhas do tratamento
I, houve uma redugdo significativa deste pardmetro nas folhas do tratamento Iy, submetidas a
maior intensidade de irradiancia.

Além disso, as espécies S. terebinthifolia, H. courbaril e L. pisonis apresentram redugéao da
area foliar com o aumento da irradiancia, auxiliando na regulacdo da transpiracdo e na
manutengdo da condutancia hidraulica. Por outro lado, P. grandiflorum e J. princeps parecem ter
regulado o uso da d4gua somente no nivel de ajustes do xilema.

Estudos de populagdes naturais fornecem evidéncias de que condigdes mais aridas podem
influenciar a estrutura do xilema de uma espécie, causando reducdo do didmetro e aumento da
densidade dos vasos condutores (Sperry, 1994; Villar-Salvador et al., 1997; Nardini et al., 2005).
Nestes estudos, foi verificado que o menor consumo de dgua geralmente estd associado ao
aumento na seguranga hidraulica do xilema (Villar-Salvador et al., 1997) e nesse contexto, a
vulnerabilidade dos vasos condutores e a resisténcia do fluxo da 4dgua estdo diretamente ligados a
anatomia do xilema. Vasos condutores largos sdo capazes de transportar grande quantidade de
agua, em comparagdo a vasos condutores de menor calibre. Porém, em ambientes com alta
irradiancia, temperatura mais alta e umidade mais baixa, as plantas tendem a reduzir a taxa

transpiratoria, diminuindo a condutincia hidraulica e o consumo de 4gua. Nesse sentido, vasos
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condutores mais estreitos poderiam reduzir o consumo de 4gua e a propensdo a disfun¢des no
xilema induzidas pela ocorréncia de embolismo (Sperry et al., 1994; Tyree et al., 1994). Ainda, o
aumento na densidade dos vasos poderia ajudar a reduzir o impacto do embolismo, gerando
caminhos alternativos para o transporte da agua no xilema e provocando menor perda na
condutancia hidraulica, na ocorréncia de cavitagao de alguns vasos (Sperry et al., 1994).

Em resumo, todas as espécies apresentaram alteragdes nas caracteristicas morfoanatomicas
em resposta a variagdo no regime luminoso. Por exemplo, a espécie S. terebinthifolia apresentou
mudancgas em todas as caracteristicas morfoanatomicas avaliadas, além de mostrar-se como a
espécie mais plastica para a maioria dessas caracteristicas, o que condiz a estratégia ecologica
desta espécie. A caracteristica invasiva de S. terebinthifolia baseia-se, pelo menos em parte, na
sua plasticidade foliar para superar os gradientes ambientais e a competicdo com outras espécies
em uma heterogeneidade de ambientes nos quais esta espécie ocorre. As espécies J. princeps e H.
courbaril também apresentaram alteragdes em varias caracteristicas morfoanatomicas avaliadas,
como na regulagdo da espessura do mesofilo ¢ das caracteristicas hidraulicas do xilema e na
quantidade de tecidos de sustentacdo e protecdo na nervura principal. Estas espécies sao
consideradas como exigentes em luz e tolerantes & sombra, respectivamente, mas os resultados
demonstram que estas espécies possuem plasticidade morfoanatdmica foliar suficiente para se
aclimatar e colonizar uma variedade de ambientes. As espécies P. grandiflorum e L. pisonis
apresentaram menor niimero de alteragdes nas caracteristicas avaliadas, sugerindo uma estratégia
mais especialista. No entanto, a espécie P. grandiflorum apresentou maior plasticidade para
caracteristicas como area especifica foliar e regulagdo na espessura do mesofilo, confirmando sua
natureza mais pioneira, enquanto que L. pisonis foi a espécie que apresentou menor plasticidade
para as caracteristicas avaliadas, mostrando uma estratégia energética mais conservadora,

confirmando sua natureza de espécie climacica, tolerante & sombra.

5. CONCLUSAO

Os resultados deste estudo demonstram que a flexibilidade de ajustes morfoanatomicos em
resposta as mudangas no regime de luz do ambiente ndo estd, necessariamente, relacionada ao
status sucessional da espécie. Embora a espécie exigente em luz S. terebinthifolia tenha
apresentado a maior plasticidade para as caracteristicas morfoanatomicas avaliadas e a espécie
tolerante a sombra L. pisonis tenha apresentado a menor plasticidade, os resultados mostraram que
esta mesma regra ndo se aplicou para as outras espécies estudadas. Os resultados deste estudo

sugerem, portanto, a existéncia de um terceiro grupo intermedidrio, o qual seria composto por
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aquelas espécies que apresentam plasticidade para caracteristicas variadas e que as tornam
capazes de se aclimatar a um espectro variado de radiacdo luminosa e de colonizar tanto
ambientes mais expostos quanto ambientes com menor disponibilidade de luz. Esta hipdtese
corrobora com os modelos defendidos por Gandolfi et al. (1995), Whitmore (1996) ¢ Ribeiro et
al. (2005) que sugerem um continuum de respostas ecofisiologicas ao longo dos gradientes de luz

existentes nas florestas tropicais.
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7. ANEXOS

Tabela 1 — Média diaria da radiagio luminosa global (DFF, pumol m™® s'), da radiagdo luminosa
fotossinteticamente ativa (DFFF, umol m” s™), da temperatura do ar (°C) ¢ da umidade relativa do ar
(%),trés condicdes de luminosidade, 1,4y (pleno sol), Isy (50% da radiacdo plena) e I,y (20% da radiagdo
plena).

Tratamento DFF (umol m”s™) DFFF (umol m”s") Temp (°C)  Umid %

Lo 919,7 £64,48 757,8 £88,68 25,5+0,40 72,8 £1,05
Lso 381,7£38,49 320,9 £38,08 24,8 0,34 75,8 +0,73
Ly 172,8 £16,09 137,3 £21,95 24,2 40,38 76,8 +£1,35
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Tabela 2 — Caracteristicas morfoanatomicas e indice de plasticidade da folha de cinco espécies arboreas nativas da Floresta Atlantica, sob trés condi¢des de
luminosidade, I,y (pleno sol), L5, (50% da radiagdo plena) e I, (20% da radiagdo plena). As médias, na mesma linha, para cada espécie, seguidas pelas mesmas letras ndo
diferem entre si, entre os ambientes luminosos, pelo teste de Tukey (P>0,05).

ESPECIE
PARAMETRO S. terebinthifolia P. grandiflorum J. princeps H. courbaril L. pisonis

f\cr:]?)m"ar 485° 62.9° 6897 012  690.77 890.2° 927.3 0.9  629.8° 639.4° 8529° 0.8  73.8° 109.6 99.2° 0.3  246° 49.6° 62.8° 0.32
?gfssa seca 08 04° 03" 032 48 58  42° 0418 46° 337 38 014 07° 1.0° 06" 0.8 02° 03 03 034
Area FOIiar b a a b b a c b a b b a a a a

© ) 4 62.6° 172.4° 2258 0.40  142.4° 1659° 222.8° 021  1359° 192.0° 225.0° 0.6  105.0° 106.9° 166.3° 0.16  206.2° 180.5° 227.1° 0.18
Especifica (cm”“g™)
DenSidade b b a a a b a a a a b b a b b

ade -, 472.3° 367.3° 360.2° 0.0  332.2° 323.9° 228.6° 0.14  388.4° 382.2° 3289° 0.09  490.3° 328.6° 282.1° 0.18  479.3° 306.7° 253.1° 0.21
Estomadtica (n" mm™)
ESPESSUI’a b a c a a a a a a a b c a a a
Lamina fum] 2463° 265.7° 182.5° 0.3  195.1° 188.3° 204.9° 0.06  168.3° 164.3° 1619° 0.03  185.7° 174.7° 149.8° 0.09  137.8° 128.0° 138.0° 0.06
Ff’aﬁzafzz‘c‘lu'ma 68.0° 485° 397° 0.8  39.3° 340° 300° 012 383 30.2° 27.8° 0.1  41.1° 39.0° 287 013  47.77 454 444 0.07
L/‘; Ej;zrs‘g“'ma 163° 350° 359° 026  350° 40.1° 403° 010 394° 457 464 0.06  450° 462° 544° 008 348 37.77 392° 0.07
Razdo 41° 14 11° 040 11 09 07 o021 10° 07° 06" 0.6 09° 09 05 020 14 12 13 013
Paligadico/Lacunoso
Area da Nervura 05 05 05 0.3 02° 04 03 017 03° 04> 06 025 0.7 05 04 022 02° 04 03 020
Central (mm?)
N° de vasos a b c a a a a a a a b b a a a
oo 235.8° 170.2° 138.8° 0.22  273.5° 383.3° 3825° 0.3  183.8° 147.3 1595 0.3  292.3° 1905° 1833° 020  173.0° 212.5° 189.5° 0.09
Area dos vasos | 68.7° 923" 104.6° 0.09  198.1° 311.8° 287.0° 0.17  276.8° 358.7° 433.4° 0.6 1464° 143.1° 1104 0.14  92.3° 203.3° 122.5° 0.27
condutores (um®)
% Colénquima 06° 20° 30° 045 26 29° 23 013 62° 45° 28 027 08 07° 07 017 48 35 33 019
% Esclerénquima ; ; ; - 63° 69° 64> 017 ; - - - 63° 61° 13.1° 0.29 290 210 277 022
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Figura 1 — Superficie foliar de espécies arboreas nativas da Floresta Atlantica, de diferentes grupos
sucessionais, sob trés condi¢oes de luminosidade, Iy (pleno sol), 15y (50% da radiagdo plena) e I, (20% da
radiacdo plena). A-C: Schinus terebenthifolia. D-F: Pseudobombax grandiflorum. G-I: Joannesia princeps.
J-L: Hymenaea courbaril. M-O: Lecythis pisonis. A, D, G,J, M: I;p0. B, E, H, K, N: Is,. C, F, I, L, O: I,
Barra =100 um.

71



- .-"h“ 'y
il
l"'

L I s
g -
.

b ot Ry s

Figura 2 — Segéo transversal da folha de espécies arboreas nativas da Floresta Atlantica, de diferentes
grupos sucessionais, sob trés condi¢des de luminosidade, I, (pleno sol), Isy (50% da radiagdo plena) e Iy,
(20% da radiagdo plena). A-C: Schinus terebenthifolia. D-F: Pseudobombax grandiflorum. G-I: Joannesia
princeps. J-L: Hymenaea courbaril. M-O: Lecythis pisonis. A, D, G, J, M: T;. B, E, H, K, N: I5.. C, F, I,
L, O: Iy Barra = 150 pum.
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Figura 3 — Sec¢do transversal da nervura principal da folha de espécies arboreas nativas da Floresta
Atlantica, de diferentes grupos sucessionais, sob trés condi¢oes de luminosidade, I;g (pleno sol), Isy (50%
da radiacdo plena) e Iy (20% da radiagdo plena). A-C: Schinus terebenthifolia. D-F: Pseudobombax
grandiflorum. G-I: Joannesia princeps. J-L: Hymenaea courbaril. M-O: Lecythis pisonis. A, D, G, J, M:
11()(). B, E, H, K, N: 150. C, F, I, L, O: Izo. Barra =400 um.
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Figura 4 — Detalhes do feixe vascular em segdo transversal da nervura principal da folha de espécies
arboreas nativas da Floresta Atlantica, de diferentes grupos sucessionais, sob trés condi¢des de
luminosidade, ;99 (pleno sol), Isy (50% da radiagdo plena) e Iy (20% da radiagdo plena). A-C: Schinus
terebenthifolia. D-F: Pseudobombax grandiflorum. G-I: Joannesia princeps. J-L: Hymenaea courbaril. M-
O: Lecythis pisonis. A, D, G, J, M: 20% de irradiancia. A, D, G, J, M: I;. B, E, H, K, N: I5,. C, F, I, L, O:
I. Barra =100 pm.
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CAPITULO 3

FOTOINIBICAO E ACLIMATAGCAO LUMINOSA EM ESPECIES ARBOREAS
NATIVAS DA FLORESTA ATLANTICA

RESUMO

Com o intuito de contribuir para o melhor entendimento sobre o comportamento biologico
das espécies arboreas nativas da Floresta Atlantica e subsidiar os programas de recuperagdo da
cobertura vegetal nativa, este estudo teve por objetivo avaliar a capacidade de aclimatagdo e a
susceptibilidade a fotoinibigdo das espécies exigentes em luz, Schinus terebinthifolia Raddi.,
Pseudobombax grandiflorum (Cav.) A. Robyns ¢ Joannesia princeps Vell. ¢ das espécies
tolerantes a sombra, Hymenaea courbaril L. var. stilbocarpa e Lecythis pisonis CAMB. As
espécies foram cultivadas inicialmente sob duas condi¢des de irradiancia, Iy (20% da radiagdo
plena) e 11 (pleno sol). Posteriormente, as plantas foram transferidas do tratamento Iy para Ijpo e
os efeitos ocasionados pelo incremento subito de radiagdo luminosa sobre a atividade
fotossintética foram acompanhados por meio da anélise das imagens da fluorescéncia da clorofila
a e do contetido de xantofilas ¢ de MDA acumulado. Os resultados mostraram que as espécies
exigentes em luz apresentaram maior capacidade de aclimatagdo a alta irradidncia em relagdo as
espécies tolerantes a sombra e que o pool de xantofilas e o estado de de-epoxidagdo do ciclo das
xantofilas apresentam papel fundamental na protecdo do maquindrio fotossintético contra o
excesso de radiacdo luminosa e na susceptibilidade ao estresse oxidativo causado pela

fotoinibicao.

ABSTRACT

PHOTOINHIBITION AND LIGHT ACCLIMATION IN NATIVE ATLANTIC FOREST
WOOD SPECIES

In regard to the need of knowledge about the biological behavior of native Atlantic Forest
wood species to assist the success of native vegetation cover recovery programs, this study
evaluated the susceptibility to photoinhibition and the acclimation capacity of light demanding
species, Schinus terebinthifolia Raddi., Pseudobombax grandiflorum (Cav.) A. Robyns and
Joannesia princeps Vell. and of shade tolerant species, Hymenaea courbaril L. var. stilbocarpa e

Lecythis pisonis CAMB. These species were cultivated, initially, under two irradiance conditions,
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Lo (20% direct sunlight radiation) and 1oy (direct sunlight). Lately, the plants were transferred
from I to ;99 and the effects caused by the increase in light intensity over photosynthetic activity
were evaluated through chlorophyll fluorescence imaging and xanthophylls and MDA
measurements. The results showed that light demanding species presented higher acclimation
capacity than shade tolerant species and that the xanthophylls pool and the de-epoxidation state of
xanthophylls cycle have fundamental role on the protection of photosynthetic apparatus against

excess of excitation energy and susceptibility to oxidative stress caused by photoinhibition.

1. INTRODUCAO

A Floresta Atlantica esta entre os cinco ecossistemas terrestres mais ameagados do mundo e
que apresentam maior porcentagem de diversidade e endemismo (Mittermeyer et al., 2000). Nesse
sentido, ¢ eminente a prioridade para a conservagdo dos fragmentos remanescentes deste
ecossistema, assim como para a recuperagdo das regides degradadas que ndo possuem grau de
resiliéncia suficiente para auto-regeneragdo (Mittermeyer et al., 2000; Carpanezzi, 2005). No
entanto, tem sido observado que o sucesso de muitos programas de recuperacdo da cobertura
florestal nativa da Floresta Atlantica tem sido comprometido devido ao reduzido conhecimento
sobre 0 comportamento biologico das espécies vegetais (Toy et al., 1989; Dias & Griffith, 1998;
Kageyama & Gandara, 2005; Barbosa, 2006).

Nas florestas tropicais, a luz ¢ um fator ambiental heterogéneo capaz de influenciar o
crescimento, a sobrevivéncia e as interagdes competitivas na comunidade vegetal (Chazdon et al.,
1996; Strauss-Debenedetti & Bazzaz, 1996; Naidu & DeLucia, 1998). A abertura de clareiras no
dossel, causada pela queda de galhos ou de outras plantas, ¢ um evento freqiiente nas florestas
tropicais e ocasiona mudangas nas condi¢des fisicas do ambiente, como o subito incremento da
radiacdo solar direta sobre o estrato inferior da floresta (Brokaw, 1987). Esta nova condi¢do pode
criar oportunidade para a germinacdo e o estabelecimento de uma nova geracdo de espécies
arboreas (Strauss-Debenedetti & Bazzaz, 1996; Gandolfi, 2003). Entretanto, o aumento da
radia¢do luminosa, acima da capacidade de aproveitamento pelo aparato fotossintético da planta,
pode resultar em uma condi¢@o de estresse para a vegetagao do sub-bosque, aclimatada a baixos
niveis de luminosidade (Mulkey & Pearce, 1992; Strauss-Debenedetti & Bazzaz, 1996; Walters,
2005). Essa condigao de estresse luminoso € conhecida como fotoinibigao.

A fotoinibi¢do pode causar efeitos prejudiciais as plantas do sub-bosque, como danos no
maquindrio fotossintético e redugdo da eficiéncia e da capacidade fotoquimica (Givnish, 1988;

Nyogi, 1999; Walters, 2005). Estes danos levam a reducdo da produtividade e, conseqiientemente,
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a menor capacidade competitiva do individuo com as plantas adjacentes (Gandolfi, 2003). Como
resposta & mudanca no regime luminoso, as plantas apresentam uma série de alteragdes
fisioldgicas, bioquimicas e estruturais no aparato fotossintético, com o objetivo de aumentar o
aproveitamento da radiagdo luminosa. Este processo de mudangas ¢ conhecido como aclimatacdo
(Chazdon, 1996; Strauss-Debenedetti & Bazzaz, 1996; Valladares et al., 2005). Assim, o grau de
susceptibilidade e a capacidade de aclimatacdo as mudangas no regime de luz pode se tornar o
principal fator determinante na competicdo por espago entre as espécies, influenciando na
composi¢do, na estrutura e na dindmica das populagoes (Walters, 2005).

De maneira semelhante, nos plantios em areas degradadas, o grau de susceptibilidade ¢ a
capacidade de aclimatacdo das espécies também podem apresentar um impacto significativo no
desempenho das mudas no campo e no sucesso do plantio (Kitao et al., 2006).

Acredita-se que o grau de susceptibilidade a fotoinibicdo e a capacidade de aclimatagdo a
mudangas no regime luminoso estejam diretamente relacionados com o grupo ecoldgico da
espécie (Lovelock et al., 1994; Strauss-Debenedetti & Bazzaz, 1996; Naidu & DeLucia, 1997).
Desta maneira, as espécies exigentes em luz sdo capazes de aclimatar mais rapidamente e de
forma mais eficiente ao aumento subito da radiagdo luminosa, em compara¢do com as espécies
tolerantes a sombra (Valladares, 2000; Ribeiro et al., 2005). Entretanto, evidéncias crescentes
indicam que tanto espécies exigentes em luz quanto espécies tolerantes a sombra sdo capazes de
aclimatar de maneira semelhante ao aumento da radiacdo luminosa, sugerindo que o grau de
ajustes em resposta a novas condi¢des do ambiente ndo estd necessariamente relacionado ao grupo
sucessional da espécie (Popma, 1991; Rozendaal et al., 2006; Souza et al., 2009).

A capacidade de aclimatar ao aumento da radiagdo luminosa e de minimizar os danos
causados ao aparato fotossintético pela fotoinibi¢do depende da aptiddo da planta em maximizar a
eficiéncia da fotossintese e dos mecanismos de protecdo contra os danos causados pelo excesso de
energia de excitacdo (Demming-Adams & Adams, 1996; Horton & Ruban, 2004; Walters, 2005;
Ivanov et al., 2008).

As plantas apresentam diversos mecanismos de protecdo para evitar os danos causados pelo
excesso de radiacdo luminosa, como modificagdes anatdmicas da folha que diminuem a absorgdo
de luz (Bjoérkman, 1981; Givnish, 1988; Murchie & Horton, 1998; Yano & Terashima, 2001),
degradacdo de espécies reativas de oxigénio que resultam da super-excitagdo do aparato
fotossintético (Foyer et al., 1994; Asada, 1999; Niyogi, 1999; Arora et al., 2002; Edreva, 2005,
Moler et al., 2007) e dissipagao térmica do excesso de energia luminosa absorvida (Demming-

Adams & Adams, 1996; Niyogi, 1999; Horton & Ruban, 2004).
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Os mecanismos envolvidos no processo de dissipacdo térmica do excesso de energia
luminosa absorvida, ainda ndo foram completamente esclarecidos, mas sabe-se que em grande
parte, eles sdo modulados pelo ciclo das xantofilas (Demming-Adams & Adams, 1996; Esteban et
al., 2008). A dissipagdo térmica pelo ciclo das xantofilas ¢ um mecanismo de prote¢do de rapida
ativagdo e que pode corresponder a 80% da dissipagdo térmica do quenching nao-fotoquimico e
ser responsavel pela dissipagdo de até 90% da energia de excitagdo que seria direcionada para o
processo fotoquimico (Alves et al., 2002). Neste ciclo, a de-epoxida¢do da violaxantina em
zeaxantina, via o intermediario anteraxantina, ¢ regulada pelo gradiente de protons na membrana
do tilacdide. O papel protetor deste mecanismo ocorre através da transferéncia da energia de
excitacdo das moléculas de clorofilas para a molécula de zeaxantina, a qual possui a capacidade
de dissipar a energia na forma de calor (Demming-Adams & Adams, 1996). Essa transferéncia de
energia pode ocorrer por via direta (Holt et al., 2004) ou, em maior quantidade, por via indireta,
através da modificagdo alostérica de proteinas nos complexos coletores de luz (LHCs), que
convertem a conformagdo dimensinal da posicdo de coletores eficientes de luz para centros de
dissipagdo de energia (Anderson & Osmond, 1987; Horton et al., 2005). Além disso, o ciclo das
xantofilas, em especial a zeaxantina, também pode proteger os cloroplastos através de outros
mecanismos, como pela estabilizagdo de membranas e pela atividade antioxidativa (Havaux,
1998; Havaux & Nyiogi, 1999; Horton et al., 2005).

Caso o mecanismo de rapida ativa¢do da dissipagdo térmica do quenching nao-fotoquimico
seja insuficiente, as plantas podem, ainda, apresentar outros mecanismos de acdo mais
prolongada, como a retencdo de zeaxantina nas antenas (Demming-Adams & Adams, 2006), a
substituicdo de proteinas D1, dos fotossistema II (FSII), danificadas (Niyogi, 1999; Walters,
2005) ou a retencdo de FSIIs ndo-funcionais que podem agir como dissipadores de energia
(Oquist et al., 1992b). A permanéncia destes mecanismos de longa duracdo por varios dias é
chamada de fotoinibi¢do cronica (Walters, 2005; Demming-Adams & Adams, 2006).

A fluorescéncia da clorofila € um método ndo-invasivo, pratico e que tem sido amplamente
utilizado para investigar as respostas do FSII as mudangas do ambiente e para a detecgdo inicial
de estresses em plantas (Oxborough & Baker, 1997; Nedbal et al., 2001; Lichtenthaler et al.,
2005b). Os parametros da fluorescéncia podem auxiliar na inferéncia, por exemplo, do processo
de aclimatacdo das plantas a variagdo na intensidade de luz em seus ambientes de crescimento
(Einhorn et al., 2004).

No entanto, a maior parte dos estudos que utilizam esta técnica sdo baseados em
metodologias que restringem a drea de anélise a uma porg¢ao limitada da folha. Isto significa que,

em cada medida realizada, a fluorescéncia de apenas um pequeno ponto da folha ¢ captada. Esta
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pequena area de andlise fornece informagdes limitadas, uma vez que um pequeno ponto da folha,
em geral, ndo ¢ representativo da atividade fotossintética da folha inteira (Lichtenthaler et al.,
2005a). Além disso, a técnica da fluorescéncia pontual ndo permite conhecer o padrao do estresse,
se este se distribui por igual ou de forma heterogénea, de modo aleatério ou de maneira
especifica, ao longo da area foliar. Este tipo de informacgdo acaba contribuindo para uma série de
generalizagdes ¢ comprometendo a compreensdo sobre as respostas fisiologicas das espécies
(Lichtenthaler et al., 2007a).

Por esta razdo, recentemente foi desenvolvida a técnica ndo-invasiva de obtencdo da
imagem multicolor de alta resolu¢do da fluorescéncia da clorofila a. Esta técnica permite capturar
a imagem da fluorescéncia da folha, ou de uma grande por¢ao da folha, e tem sido sugerida como
um método promissor na deteccdo inicial de estresses em plantas. O potencial deste método estd
no poder de capturar a heterogeneidade da atividade fotossintética ao longo da folha, além do fato
de a imagem sempre fornecer informagoes Uteis ¢ auxiliarem na interpretagdo e na compreensao
dos dados (Govindjee, 2000; Oxborough, 2004; Calatayud et al., 2006).

Alguns estudos tém sido realizados utilizando esta técnica, como na detec¢do de infecgdo
por virus (Balachandran et al, 1994; Scholes & Rolfe, 2009), no estudo do estresse hidrico
(Calatayud et al., 2006; Massacci et al., 2008; Woo et al., 2008) e da aclimatagdo ao frio (Gray et
al., 2003; Ehlert & Hincha, 2008). Entretanto, pouco se tem visto no sentido da utilizagdo desta
técnica no estudo do estresse luminoso. Alguns trabalhos foram feitos com o intuito de comparar
folhas de sol e de sombra de espécies de clima temperado (Lichtenthaler et al., 2007a; 2007b).
Mas, até a presente data, nenhuma publicacdo foi encontrada na literatura, em que fosse utilizado
o método da imagem da fluorescéncia, aliada a outras técnicas, com o objetivo de estudar o
estresse luminoso e o processo de aclimatacdo a alta irradidncia, em espécies arboreas tropicais,
de diferentes grupos sucessionais.

Neste sentido, o objetivo deste estudo foi o de avaliar os efeitos do incremento stuibito de
radiagdo luminosa sobre a atividade fotossintética e a capacidade de aclimatagdo de espécies
arboreas nativas, pertencentes a diferentes grupos sucessionais. Procurou-se responder as
seguintes questdes: (1) A capacidade de aclimatagdo e a susceptibilidade a fotoinibicdo diferem
entre as espécies exigentes em luz e as espécies tolerantes a sombra? (2) Caso afirmativo, essas
diferengas implicam na menor eficiéncia da dissipagéo térmica do quenching nao-fotoquimico e
na maior susceptibilidade aos danos oxidativos no aparato fotossintético, nas plantas mais

susceptiveis a fotoinibicao?
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2. MATERIAL E METODOS

2.1. Area de estudo, material vegetal e delineamento experimental

O estudo foi conduzido na Unidade de Crescimento de Plantas (UCP), do Departamento de
Biologia Vegetal da Universidade Federal de Vigosa (UFV), Minas Gerais, Brasil, entre o periodo
de abril de 2009 a junho de 2010.

As plantas foram fornecidas pelo viveiro do Centro de Pesquisa e Conservagdo do
Quadrilatero Ferrifero da Companhia Vale do Rio Doce - Sabara, MG.

A escolha das espécies foi feita entre aquelas mais utilizadas e que apresentavam maior
sucesso nos programas de recuperagdo de éareas degradadas deste Centro de Pesquisa. A
classificacdo das espécies escolhidas foi realizada com base na literatura (Lorenzzi, 2000;
Carvalho, 2006) e na experiéncia empirica de campo.

Foram escolhidas cinco espécies arboreas nativas da Floresta Atlantica, de grupos
sucessionais diferentes, dentre as quais trés sdo espécies exigentes em luz, Schinus terebinthifolia
Raddi. (Anacardiaceae), Pseudobombax grandiflorum (Cav.) A. Robyns (Malvaceae) ¢ Joannesia
princeps Vell. (Euphorbiaceae) e duas sdo espécies tolerantes a sombra, Hymenaea courbaril L.
var. stilbocarpa (Hayne) Y. T. Lee et Langenh (Leguminosae Caesalpinoideae) e Lecythis pisonis
CAMB (Lecythidaceae).

As espécies S. terebinthifolia, P. grandiflorum e J. princeps sdo comumente encontradas
nas vegetagdes pioneiras e secundarias iniciais de uma variedade de formagdes, como Floresta
Ombrofila Densa, Floresta Estacional Semidecidual, Cerrado, Restinga e até Manguezais, como
no caso de S. terebinthifolia. As trés espécies sdo freqiientemente recomendadas na recuperagio
de areas degradadas, apresentando, em geral, crescimento rapido no campo, grande producdo de
folhas de facil decomposi¢do, além de possuirem atrativos para a fauna, como flores meliferas e
frutos que sdo muito procurados por passaros e mamiferos, que comem a polpa dos frutos e
ajudam na dispersdo das sementes. (Barros & Brandi, 1975; Carneiro et al., 1996; Lorenzzi, 2000,
Carvalho, 20006).

As espécies H. courbaril e L. pisonis sdo comumente encontradas nas vegetagdes em
estagios sucessionais mais avancados e sdo restritas as formagoes da Floresta Ombrofila Densa e
da Floresta Estacional Semidecidual. Ambas as espécies possuem valor econdmico, pois fornecem

madeira de otima qualidade e frutos e sementes comestiveis, muito procurados pela fauna

silvestre (Lorenzi, 2000; Carvalho, 2006).
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Individuos com idade média de dois meses, de cada espécie, foram transplantados para
vasos plasticos contento cinco litros de substrato. O substrato foi preparado a partir da mistura de
solo, areia e hiimus, na propor¢do 1:1:1 e com correcdo da acidez e da fertilidade, segundo a
quinta aproximagdo (Ribeiro et al., 1999).

Os vasos foram estabelecidos, inicialmente, em dois tratamentos de luminosidade. O
primeiro deles consistiu de um tratamento a pleno sol, sob 100% da radiagdo solar incidente (1),
onde o valor médio didrio da radiacdo global foi de 919,7 umol m? s +64,48, o da radiacdo
fotossinteticamente ativa foi de 757,8 umol m?2s’! +88,68, 0 da temperatura foi de 25,5°C £0,40 ¢
da umidade relativa do ar de 72,8% +1,05.

O segundo consistiu de um tratamento de sombreamento artificial, proporcionado por
cobertura com tela sombrite, com 20% da radiagdo solar incidente (I,9), onde o valor médio didrio
da radiacdo global foi de 172,8 pmol m?s! £16,09, o da radiacdo fotossinteticamente ativa foi de
137,3 umol m? ! £21,95, 0 da temperatura foi de 24,2°C +0,38 e da umidade relativa do ar de
76,8% +1,35.

Todas as plantas receberam, ao longo de todo o experimento, irrigagdo até a saturacdo do
solo e adubagdo de manuten¢do de nitrogénio e potassio, segundo a quinta aproximacdo (Ribeiro
etal., 1999).

Apdés um periodo de seis meses de cultivo, cinco individuos de cada espécie foram
transferidos do tratamento Iy para o tratamento I;¢o.

O delineamento experimental utilizado foi interamente casualisado, com trés tratamentos,
Lo (20% da radiacdo plena), Ijp0 (pleno sol) e I — Ijpo (transferéncia da condicdo de

sombreamento para o pleno sol) € com quatro repetigdes por especie.

2.2. Caracteristicas avaliadas

O processo de aclimatagdo e os efeitos ocasionados pelo incremento subito de radiagdo
luminosa sobre a atividade fotossintética das “plantas transferidas”, das cinco espécies estudadas,
foram acompanhados ao longo de 30 dias, por meio da obten¢do das imagens da fluorescéncia da
clorofila. A contribuigdo da dissipagdo térmica do quenching nao-fotoquimico ¢ dos danos
causados no aparato fotossintético pelo estresse oxidativo, foram avaliados através da
quantificacdo do conteudo de xantofilas e do MDA acumulado, em duas das cinco espécies
estudadas.

As avaliagdes das “plantas transferidas” foram realizadas nos dias 0, antes da transferéncia,

e nos dias 1, 3, 7, 14 e 30, apds a transferéncia. As avaliagdes das “plantas controle da sombra” e
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das “plantas controle do sol” foram realizadas no dia 0 e no dia 30. Em todas as plantas, as
avaliagdes foram realizadas sempre nas mesmas folhas, completamente expandidas, situadas no

terco médio das plantas e que ndo apresentavam sinais de herbivoria e ataque de patogenos.

2.2.1. Imagem e parametros da fluorescéncia da clorofila

As imagens da fluorescéncia foram obtidas por intermédio do fluordmetro modulado
Imaging-PAM (Heinz Walz, Effeltrich, Germany) versao Standard, equipado com uma pinga
especial para suporte da folha modelo IMAG-USH (Universal Sample Holder) e uma camera de
captura de imagens CCD (Charge Coupled Device) com resolucdo de 640 x 480 pixels.

As mensuragdes foram realizadas em sala climatizada, onde folhas ndo-destacadas foram
previamente mantidas no escuro, por 30 minutos, ¢ dispostas a uma distancia fixa da camera.
Inicialmente, foram aplicados sobre as folhas pulsos de luz modulada, com comprimento de onda
entre 650 nm (vermelho) e 780 nm (préximo ao infravermelho) para determinagdo da
absorbancia. Logo apds, foi aplicada uma luz de baixa intensidade para determinagdo da imagem
da fluorescéncia minima (F), seguido de um pulso de saturacdo (2400 pumol fétons m? s para
obtencdo da imagem da fluorescéncia maxima apds adaptacdo ao escuro (Fy,). Uma luz actinica
com comprimento de onda de 470 nm e intensidade de 600 pumol fotons m™ s, foi mantida por 90
segundos e, logo apos, aplicado novo pulso de saturagdo para obtengdo das imagens da
fluorescéncia maxima e da fluorescéncia transiente, apds adaptagdo a luz (F,,’ e F). Para andlise
dos valores de fluorescéncia na imagem, foi delimitado a por¢do direita do limbo, excluindo-se a
nervura central, com o auxilio do software ImaginWin. A partir dos valores de Fy, Fy, F e Fy,’,
foram calculados os valores do rendimento quéntico potencial do FSII, F,/F,, = F-Fo/Fp, de
acordo com Kitajima & Butler (1975), do rendimento quantico efetivo do FSII, Y(II) = (Fy’-
F)/Fy’, do rendimento quantico da dissipacdo regulada de energia ndo-fotoquimica no FSII,
Y(NPQ) = (F/Fy)-(F/Fy), € do rendimento quantico da dissipacdo ndo-regulada de energia ndo-
fotoquimica no FSII, Y(NO) = F/Fy,, de acordo com Hendrickson et al. (2004) e Klughammer &
Schreiber (2008).

2.2.2. Quantificagdo do conteudo de xantofilas
A quantificacdo do conteudo de xantofilas foi realizada de acordo com os procedimentos
descritos por Ramalho et al. (1997) e Johnson et al. (1993). Os compostos foram identificados
mediante seus espectros de absor¢do e tempos de retengdo. A quantificagdo individual das
xantofilas foi estimada pela proporcionalidade entre a 4rea integrada dos cromatogramas, obtidos

a 440 nm, ¢ a area dos cromatogramas dos respectivos padrdes, obtidos no mesmo comprimento
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de onda. O conteudo das xantofilas foi expresso em mmol de xantofila por mol de clorofilas
totais. A concentracdo de cada xantofila, violaxantina (V), anteraxantina (A) e zeaxantina (Z), foi
expressa em porcentagem, em relagdo a concentracdo total de xantofilas. O estado de de-
epoxidacdo (DEPS), envolvendo os compostos do ciclo das xantofilas (V, A e Z), foi calculado

conforme Ramalho et al. (1997) em que DEPS=(Z+A)/(Z+A+V).

2.2.3. Quantificacdo do malonaldeido acumulado

A concentragdo de malonaldeido (MDA) acumulado foi determinada através, inicialmente,
da maceragdo do tecido foliar em 4cido tricloroacético (TCA) 0,1% p/v. Em seguida, o material
macerado foi centrifugado e, ao sobrenadante, adicionado uma solugdo de acido tiobarbiturico em
TCA. A mistura foi entdo incubada a 95°C e apés 30 minutos, a reagdo foi interrompida
transferindo-se a mistura para banho de gelo. Finalmente, a absorbancia foi medida, por
espectrofotometria, a 532 e 600 nm. A absorbancia de 600 nm foi subtraida da absorbancia de 532
nm e a concentragio de MDA foi calculada usando o coeficiente de extingdo de 155 mM 'em™,

segundo Heath e Packer (1968).

2.3. Analise estatistica

O experimento foi montado em delineamento inteiramente casualizado (DIC) e em
esquema de parcelas subdivididas. Para comparagdes entre fatores foi aplicado o teste de Tukey a

5% de probabilidade para o erro tipo I, com o auxilio do programa Statistica 7.0 (StartSoft Inc.,
2004)

3. RESULTADOS

3.1. Fluorescéncia da clorofila

As imagens da fluorescéncia da clorofila demonstraram que o sinal captado apresentou-se
distribuido de maneira desigual ao longo do limbo da folha, sem padrdo especifico de
distribuicdo, como exemplificado pelas imagens dos pardmetros F,/Fy, Y(II), Y(NPQ) e Y(NO)
nas Figuras ...

Nas espécies H. courbaril e L. pisonis, as imagens das folhas das “plantas controle do sol”,

mantidas no tratamento I;op, mostraram um rendimento quantico maximo do FSII (F,/F;,) mais
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baixo que as imagens das “plantas controle da sombra”, mantidas no tratamento I, (0,604 £0,042
e 0,646 £0,066).

Antes da transferéncia, as imagens das folhas das “plantas transferidas”, obtidas no dia 0,
apresentaram imagens do F,/F;, semelhantes as imagens obtidas nas “plantas controle da sombra”,
com valores numéricos altos em torno de 0,790 0,027 ¢ 0,784 +0,014, respectivamente.

Apos a transferéncia, a imagem do F,/F, das “plantas transferidas” mostra diminui¢ao
significativa deste parametro, em todas as espécies. Na maioria delas, o maior declinio foi
observado no dia 7 apos a transferéncia. Em J. princeps, o maior declinio foi registrado no dia 14.
A ordem crescente da amplitude do declinio em F,/F;,, causado pelo aumento subito da radiagdo
luminosa, foi: S. terebinthifolia < P. grandiflorum < J. princeps < H. courbaril < L. pisonis
(Figura 4).

As “plantas transferidas” de todas as espécies mostraram recuperacdo gradual do F./F,, até
o trigésimo dia de aclimatagdo, com imagens semelhantes as obtidas no dia 0, antes da
transferéncia. As maiores recuperagoes foram observadas nas espécies J. princeps, S.
terebinthifolia e P. grandiflorum (98,44%; 95,17% e 94,04%), enquanto que nas espécies H.
courbaril e L. pisonis esta recuperagdo foi menos pronunciada (78,20% e 81,20%).

O rendimento quantico efetivo do FSII (Y(II)) das “plantas controle do sol” apresentaram
valores menores que os observados nas “plantas controle da sombra”, em todas as espécies. As
espécies que apresentaram menores diferengas foram S. terebinthifolia e H. courbaril.

Nas “plantas transferidas”, as imagens mostraram redugdo acentuada do Y(II) logo no
primeiro dia ap6s a transferéncia e no dia 30 apos a transferéncia, as imagens de todas as “plantas
transferidas” apresentaram-se semelhantes as obtidas nas “plantas controle do sol”.

As espécies P. grandiflorum, J. princeps e L. pisonis apresentaram os maiores decréscimos
do Y(II) apos a transferéncia (88,7%; 76,9% e 73,7%, respectivamente), enquanto H. courbaril e
S. terebinthifolia apresentaram redu¢des menos pronunciadas (38,9% e 53,0%, respectivamente).
A maior recuperagio deste parametro foi observada na espécie S. terebinthifolia (30,0%).

A redugdo dos valores do Y(II) foi acompanhada pelo aumento do rendimento quantico da
dissipagao regulada do quenching nao-fotoquimco (Y(NPQ)). A maioria das espécies apresentou
incremento entre 98,5% e 137,5% nos valores do Y(NPQ), apds a transferéncia, com exce¢do da
espécie H. courbaril que apresentou aumento de apenas 12,0% neste parametro.

A maioria das espécies ndo apresentou diferenca significativa do rendimento quantico da
dissipagao nao-regulada de energia no FSII (Y(NO)), com excegao de L. pisonis, que apresentou
redugdo significativa deste pardmetro no dia 7 apds a transferéncia, seguida de novo aumento

deste parametro.
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3.2. Quantificagdo do conteudo de xantofilas

O aumento no estado de de-epoxidacdo (DEPS), envolvendo os compostos do ciclo das
xantofilas, violaxantina (V), anteraxantina (A) e zeaxantina (Z), foi observado logo no primeiro
dia apos a transferéncia, em ambas as espécies analisadas (Figura 6). Na espécie L. pisonis, os
valores do DEPS apresentaram aumento de 203,47% no dia 3, enquanto que nas plantas da
espécie P. grandiflorum este aumento chegou a 132,54%, no dia 7 ap0s a transferéncia.

A porcentagem de Z acumulada logo apds a exposicdo a alta irradiancia apresentou-se
quase totalmente reconvertida em A e V, no final dos 30 dias de aclimatagdo. Porcentagens de V
semelhantes aos observados nas plantas antes do inicio da transferéncia foram obtidas no dia 30,
em P. grandiflorum e nos dias 14 ¢ 30, em L. pisonis.

Nos periodos de maior DEPS, a concentracdo de Z+A chegou a corresponder 94,48% e
87,604% do conteudo total de xantofilas nas espécies L. pisonis e P. grandilforum,
respectivamente. A acumulagdo méaxima do produto final da de-epoxidacdo (Z) foi observada no
dia 7, com aumento de 10,6 vezes nas plantas da espécie L. pisonis e de 5,9 vezes nas plantas da
espécie P. grandilforum, em relagdo a porcentagem de Z obtida nas folhas das mesmas plantas no
dia 0, antes da transferéncia. A porcentagem do produto intermedidrio (A) permaneceu
praticamente constante ao longo do periodo observado, em ambas as espécies analisadas. Ainda, o
aumento do DEPS e da porcentagem de Z foi acompanhado pelo aumento da concentragdo de

xantofilas totais (V+A+Z).

3.3. Acuamulo de MDA

A exposi¢do das “plantas transferidas” a alta irradiancia levou ao aumento significativo da
concentracdo de MDA, em ambas as espécies (Figura 7). As maiores concentragdes foram
observadas no dia 7 apds a transferéncia, com aumento de 13,1% na espécie P. grandiflorum e
29,19% na espécie L. pisonis. Embora o maior incremento na concentragdo de MDA, apos a
transferéncia, tenha sido observado nas plantas de L. pisonis, a espécie P. grandiflorum
apresentou, comparativamente, maiores actimulos deste subproduto da peroxidagdo lipidica
durante todo o experimento.

Apds o dia 7, os niveis de MDA retornaram a niveis semelhantes as concentragdes obtidas

nas mesmas plantas antes da transferéncia.
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4. DISCUSSAO

Em primeiro lugar, as imagens da fluorescéncia mostraram em todas as plantas sob todos os
tratamentos, um sinal mais baixo da fluorescéncia ao redor da nervura principal e das nervuras
secundarias, uma caracteristica que parece se inerente as folhas, uma vez que foi verificada em
outras espécies sob estudos de diversas naturezas, como de assimilagdo de CO,, de fonte-dreno e
de deficiéncia hidrica (Bros et al., 1996; Meng et al., 2001; Calatayud et al., 2006). Segundo,
como conseqiiéncia do stbito aumento da radiagdo luminosa, foi observado em todas as plantas
analisadas, decréscimo no sinal da fluorescéncia ao longo da superficie da folha, de maneira
heterogénea e sem padrdo especifico. Este declinio heterogéneo no sinal da fluorescéncia e na
atividade fotoquimica pode ser atribuido as diferencas na composi¢do e na concentracdo de
pigmentos ¢ na fung¢do estomatica, existentes ao longo da folha (Terashima, 1992; Poole et al.,
1996). Estas diferengas tornam algumas partes da folha mais susceptiveis ao estresse luminoso,
justificando o padrdo observado. Diferengas espaciais no sinal da fluorescéncia como
conseqiiéncia do aumento da intensidade da radiagdo luminosa também foram observadas em
folhas de sol ¢ de sombra de Acer pseudoplatanus, Tilia cordata e Abies alba, o que sugere que o
estresse luminoso deva ser, de fato, caracterizado por uma resposta heterogénea e aleatoria ao
longo do limbo foliar (Lichtenthaler et al., 2007).

No primeiro dia ap6s a transferéncia, as imagens das “plantas transferidas” da condigdo
sombreada (I) para a condicdo de alta irradiancia (1), das cinco espécies estudadas, mostrou
decréscimo no rendimento quantico potencial do fotossistema II (F,/F,,) de 24,13%, como na
espécie S. terebinthifolia, a até 56,13%, como na espécie L. pisonis (Figuras 1 e 4). O decréscimo
do F,/Fy, na maioria das espécies estudadas, persistiu progressivamente por até 7 dias, antes de
serem observados sinais de recuperagdo. Na espécie J. princeps, as “plantas transferidas”
apresentaram decréscimo persistente no F,/Fy, por até 14 dias (Figura 4).

O F,/F,, € um pardmetro que permite inferéncias sobre a eficiéncia maxima na qual a luz
absorvida pelo FSII é utilizada para reduzir o pool de Q,, sendo um indicador sensivel do
desempenho fotossintético. Neste sentido, o decréscimo persistente do F,/F,, observado nas
“plantas transferidas” sugere uma perda irreversivel na fungdo do FSII e a ocorréncia de
fotoinibi¢do cronica (Demming-Admas & Adams, 1996).

A fotoinibigdo cronica pode ser o resultado de detrimentos no centro de reagdo do
fotossistema II (FSII), associados a danos na proteina DI (Osmond, 1993), ou da retencdo
persistente de zeaxantina e anteraxantina nas antenas coletoras de luz (LHCs) (Demming-Adams

et al., 2006). Segundo Bjorkman e Demmig (1987), para plantas vasculares sadias, o pardmetro
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F\/Fy, deve se situar em torno de 0,83. Mudangas nesse valor sdo atribuidas a alteragdes na
eficiéncia do quenching nao-fotoquimico e valores abaixo da faixa 0,83 sdo bons indicativos de
estresse, especialmente de fotoinibigdo. Decréscimos do F,/Fy, apos a exposi¢ao a alta irradiancia
de plantas aclimatadas a condi¢do de sombreamento também foram observados em diversas
espécies arboreas (Mulkey & Pearcy, 1992; Lovelock et al., 1994; Burritt & Mackenzie, 2003;
Kitao et al., 2006; Guo et al., 2006; Tobita et al., 2010).

Os maiores decréscimos do F,/Fy, foram observados nas espécies H. courbaril ¢ L. pisonis,
indicando que estas espécies apresentaram fotoinibicdo mais severa, como evidenciado pelo
aspecto amarelado observado nas folhas de algumas repetigdes dessas espécies. O menor
decréscimo no F,/Fy, foi observado na espécie S. terebinthifolia, indicando menor susceptibilidade
a fotoinibi¢do e melhor desempenho desta espécie em ambientes que tenham sofrido aumento da
irradidncia.

De fato, S. terebinthifolia ¢ conhecida como uma espécie exigente em luz, de
comportamento pioneiro e, muitas vezes agressivo, capaz de colonizar rapidamente areas
perturbadas. Ainda, ¢ uma espécie que apresenta ampla dispersdo geografica, sendo encontrada
em varios tipos de ambientes, desde restingas e manguezais a florestas pluviais e semideciduas,
sendo, portanto, uma espécie com grande capacidade de ajustes metabolicos e de se aclimatar a
uma variedade de ambientes (Lorenzi, 2000; Carvalho, 2006).

Apos trinta dias, as “plantas transferidas” das espécies exigentes em luz S. terebinthifolia,
P. grandiflorum e J. princeps, apresentaram imagens do F,/F,, proximos aos obtidos nas mesmas
plantas antes da transferéncia, demonstrando que houve aclimatacdo do aparato fotossintético a
nova condicdo de luminosidade. A recuperagdo do F,/F,, pode ser atribuida ao aumento do
numero de centros de reagdo operantes, devido provavelmente a sintese de novo de proteinas D1
(Tobita et al., 2010). Além disso, a gradual recuperagdo do F,/F,, pode ser atribuida também a
participagdo dos mecanismos de fotoprote¢do no processo de recuperagdo da fotoinibigdo,
verificada pelo aumento no rendimento da dissipagdo regulada do quenching nao-fotoquimico
(Y(NPQ)). A relacdo entre a dissipagdo térmica regulada e a recuperacdo do F,/F,, também foi
verificada em espécies do género Garcinia (Guo et al., 2006), nas espécies Anacardium excelsum
¢ Castilla elastica (Thiele et al., 1996) e na espécie Spinacia oleracea (Leitsch et al., 1994).

Nas “plantas transferidas” das espécies tolerantes a sombra, H. courbaril e L. pisonis, o
F./Fnm, no trigésimo dia apds da transferéncia, permaneceu baixo em relagdo aos obtidos nas
mesmas plantas no dia anterior a transferéncia. Muitas vezes, as alteragdes fisiologicas
necessarias para a manutengdo da eficiéncia fotossintética sob as novas condi¢des ambientais ndo

ocorrem nas folhas totalmente expandidas e com o maquindrio fotossintético completamente
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formado, podendo ocorrer, mais tarde, nas folhas novas ainda em desenvolvimento (Naidu &
Delucia, 1997; Walters, 2005). Entretanto, no caso das espécies H. courbaril e L. pisonis, mesmo
as “plantas do sol”, que permaneceram sete meses sob a condicdo de alta irradiancia,
apresentaram F,/F, baixos, comprovando menor capacidade de aclimatagdo destas espécies a alta
irradiancia.

As espécies H. courbaril e L. pisonis sdo consideradas espécies tolerantes a sombra,
encontradas freqiientemente em vegetagdes de estagios sucessionais tardios, onde permanecem
durante todo o periodo juvenil no ambiente do sub-bosque. Em geral, as plantas tolerantes a
sombra, tendem a apresentar reduzida capacidade de aclimatagdo a alta irradiancia e a serem mais
susceptiveis a fotoinibi¢do, quando comparadas com espécies exigentes em luz.

As “plantas transferidas” de todas as espécies apresentaram reducdo do rendimento efetivo
do FSII (Y(II)), apds a transferéncia. O Y(II) ¢ um dos pardmetros da fluorescéncia mais
utilizados e fornece uma estimativa da eficiéncia quantica do FSII, ou seja, fornece uma
estimativa da propor¢do de energia absorvida pela clorofila associada ao FSII que estva sendo, de
fato, direcionada para a redugdo do primeiro aceptor estavel de elétrons, Qa, € para a indugdo do
processo fotoquimico (Genty et al., 1989).

A redugdo deste pardmetro demonstra que grande porcentagem dos quanta absorvidos ndo
foi convertida em energia quimica pela separagdo fotoquimica de cargas nos centros de reagdo do
FSII (Calatayud et al., 2006). Neste caso, os quanta remanescentes foram dissipados através do
quenching nao-fotoquimico, como evidenciado no aumento do Y(NPQ) e do Y(NO),
proporcionalmente a reducao do Y(II). As “plantas controle do sol” de todas as espécies também
apresentaram baixo Y(II) e aumento no Y(NPQ) e no Y(NO). Em geral, as plantas desenvolvidas
sob uma alta densidade de fluxo de fotons apresentam a capacidade de absor¢do de energia
luminosa reduzida e a habilidade de dissipagdo do excesso de energia de excitagdo aumentada
(Walter, 2005). No entanto, as plantas ainda mantiveram grande parte dos centros de reagdo
aberta, como evidenciado nos valores do Y(II). Segundo Rosenqvist (2001), as plantas ajustam a
capacidade fotossintética mantendo, normalmente, mais da metade dos centros de reacdo abertos,
ou em estado oxidado.

O quenching nao-fotoquimico envolve dois processos de dissipagdo. O primeiro deles
refere-se ao rendimento quantico da dissipagdo térmica regulada do quenching ndo-fotoquimico,
representado por Y(NPQ), o qual indica a dissipacdo térmica que ocorre no centro de reacdo do
FSII, envolvendo as xantofilas zeaxantina e anteraxantina (Klughammer & Schreiber, 2008). A

dissipagdo térmica regulada do quenching nao-fotoquimico ¢ induzida pela luz e regulada pelo
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gradiente de protons na membrana do tilacoide, (Demming-Adams et al., 1996; Hendrickson et
al., 2004).

O segundo processo refere-se ao rendimento quantico da dissipacdo ndo-regulada do
quenching ndo-fotoquimico, representado pelo Y(NO) (Klughammer & Schreiber, 2008). O
Y(NO) indica a soma da energia perdida por meio de mecanismos passivos e intrinsecos, de curta
duragdo, como a energia perdida na transferéncia por ressonancia entre as moléculas de clorofila
nos LHCs; a energia dissipada termicamente de maneira nao-regulada pelos carotenos
constitutivos da antena do FSII (luteinas, P-carotenos) ¢ a energia perdida na forma de
fluorescéncia pela clorofila do centro de reagdo (Genty et al., 1996; Hendrickson et al., 2004,
Klughammer & Schreiber, 2008). Ainda, no Y(NO) também estdo incluidos mecanismos
dissipativos de longa duragdo, envolvendo Scarotenoides e *Chl” (Kramer et al., 2004). As perdas
de energia por mecanismos intrinsecos e inevitaveis correspondem, em geral, a menos de 20% da
energia absorvida. Uma vez que os mecanismos da dissipagdo térmica regulada (NPQ) ndo sejam
afetados, o Y(NPQ) pode corresponder a 90% da energia luminosa absorvida, com potencial para
ser utilizada na fotossintese. Valores altos no Y(NPQ) sdo indicativos de alta capacidade
fotoprotetora da planta. Grandes aumentos no Y(NPQ) podem até levar a uma redugdo no Y(NO)
(Klughammer & Schreiber, 2008), como observado nas plantas da espécie S. terebinthifolia, apos
a transferéncia. Por outro lado, sob alta irradiancia, valores altos no Y(NO) sdo indicativos de
danos fotoinibitorios e refletem ineficiéncia de dissipacdo pelo Y(II) e pelo Y(NPQ) e
incapacidade da planta de se proteger contra danos causados pelo excesso de radiagdo luminosa
(Klughammer & Schreiber, 2008). Este foi o caso da espécie L. pisonis, onde se observou o maior
aumento no Y(NO), apds a exposicdo das plantas a alta irradidncia. A ocorréncia de fotoinibi¢do
foi confirmada pela redu¢do acentuada no F,/F, e no baixos valores do Y(II).

Reducdo nos valores do F,/F, também foram observados nas “plantas transferidas” da
espécie H. courbaril, a qual apresentou a menor recuperagao do F,/Fy,. Esta espécie, por sua vez,
também apresentou baixos valores no Y(II) e altos valores no Y(NPQ) e no Y(NO), além de baixa
amplitude nos valores desses rendimentos, tanto nas “plantas transferidas” quanto nas “plantas-
controle”. Estes resultados indicam baixa capacidade de regulacdo dos mecanismos fotoquimicos
e ndo-fotoquimicos para a dissipagdo da energia luminosa absorvida, evidenciando alta
susceptibilidade a fotoinibigdo também na espécie H. courbaril.

A fotoinibi¢do verificada em H. courbaril e L. pisonis, no entanto, pode ser interpretada
ndo somente como danos no aparato fotossintético, mas como uma estratégia adaptativa dessas
espécies para consumir o excesso de energia absorvida e superar o estresse luminoso causado pela

exposicdo prolongada a alta irradidncia. Em alguns casos, a fotoinibi¢do pode ser considerada
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como uma caracteristica adaptativa de protecdo da planta contra o aumento da radia¢do luminosa,
quando o mecanismo de dissipacdo térmica pelo ciclo das xantofilas, regulado pelo ApH
transtilacoidal, ¢ insuficiente (Oquist et al., 1992b; Einhorn et al., 2004). Algumas espécies, por
exemplo, tendem a reter FSIIs ndo-funcionais danificados pelo excesso de luminosidade, ao invés
de substitui-los por novos centros de reagdo funcionais (Oquist et al., 1992a). Este tipo de
comportamento ¢ geralmente verificado nas espécies tolerantes a sombra, como reflexo de uma
estratégia mais conservativa de uso dos recursos. A rapida substituicdo dos centros de reacdo
danificados envolve a sintese de novas proteinas e maior gasto energético, o que para as plantas
exigentes em luz pode ndo representar um problema, mas para as espécies tolerantes a sombra,
que apresentam taxas fotossintéticas mais baixas, a reten¢do de FSIIs ndo-funcionais representa
uma adaptacio para a conservacio de energia (Oquist et al., 1992a).

A fotoinibicdo do FSII como mencionado anteriormente pode ser causada por danos
oxidativos no aparato fotossintético, como danos a proteina D1, e pela retengdo persistente de
zeaxantina nas antenas (Demming-Adams et al., 2006). No entanto, estudos tém demonstrado que
a contribui¢do da inativacdo oxidativa da proteina D1 ¢ pequena, principalmente para as plantas
que possuem um pool grande de carotendides e alta atividade de de-epoxidacdo das xantofilas
(Thiele et al., 1996). Estes estudos sugerem que a fotoinibi¢do do FSII ¢ causada, em larga escala,
pela ligacdo persistente de zeaxantina no complexo coletor de luz e, ainda, que este mecanismo de
fotoprotecao do FSII facilita e complementa a dissipagdo térmica regulada, dependente do ApH da
membrana do tilacoide.

A analise do conteudo de xantofilas das espécies L. pisonis e P. grandiflorum mostraram
que o aumento do Y(NPQ), apos a exposi¢do a alta irradiancia, foi acompanhado da sintese de
novas xantofilas e da indu¢do no aumento da porcentagem de zeaxantina (Z) e anteraxantina (A),
a partir da de-epoxidagdo do pool de violaxantina (V). Este resultado indica que a presenca de
zeaxantina teve um papel importante na dissipagdo térmica do quenching nao-fotoquimico. Ainda,
o fato de a acumulacdo méaxima de zeaxantina ter ocorrido no mesmo periodo da maior depressao
do F,/F, e do Y(II) sugere a presenca persistente desta xantofila nos LHCs e contribui¢do deste
mecanismo para o decréscimo cronico da capacidade fotossintética.

A correlacdo entre niveis de Z ou Z+A e do Y(NPQ) ja foi demonstrada em alguns estudos
(Demming-Admas & Adams, 1996; Cheng, 2003; Franco, 2007), assim como também foi
demonstrada a relagdo da depressdo do F,/F, e a presencga persistente de zeaxantina nas antenas
(Cheng, 2003; Demming-Adams et al., 2006). Os mecanismos envolvidos na presenca

permanente de zeaxantina ainda ndo sdo bem esclarecidos, mas acredita-se que estejam
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envolvidos com a sustentagdo de um gradiente de protons na membrana do tilacéide dependente
de ATP, via ATPase (Gilmore & Yamamoto, 1992).

Durante a taxa maxima de de-epoxidacdo, a concentragdo de Z+A chegou a corresponder a
94,48% e 87,64% nas espécies L. pisonis e P. grandiflorum, respectivamente, indicando que o
ciclo das xantofilas operou em sua capacidade maxima para dissipar o excesso de energia de
excitacdo, durante o periodo de aclimatagdo das “plantas transferidas”. Dessa concentragdo de
Z+A observada nas plantas durante esse periodo de maior estado de de-epoxidagdo, apenas 6,14%
a 8,9% correspondeu a concentragdo de A. Segundo Gilmore & Yamamoto (1992), a
anteraxantina também ¢ capaz de dissipar energia de excitacdo na forma de calor tanto quanto a
zeaxantina. Baixos valores de A durante o periodo de aclimatagdo a alta irradiancia também foram
observados nas espécies Schefflera macrocarpa e Ouratea hexasperma (Franco et al., 2007).

Os valores obtidos para a concentragdo total de xantofilas para P. grandiflorum e L. pisonis
condizerem com os resultados obtidos em outras espécies arboreas, como em Schefflera
macrocarpa e Ouratea hexasperma (Franco et al., 2007), em Ficus insipida, Cecropia obtusifolia,
Ochroma pyramidale, Drypetes standleyi, Quararibea asterolepis e Faramea accidentalres
(Krause et al., 2001) e at¢ mesmo na planta aquatica Zostera marina (Ralph et al., 2002).

Apesar do aumento no pool de xantofilas e no estado de de-epoxidagdo do ciclo das
xantofilas, a ocorréncia do estresse oxidativo e da peroxidagdo de lipideos ainda foram
inevitaveis, como evidenciado nos resultados do acimulo de MDA.

O aumento na concentragdo de MDA estd associado ao aumento na peroxidagdo de
lipideos, indicando danos as membranas e produgao de espécies reativas de oxigénio (Bailly et al.,
1996; Queiroz et al., 1998). Aumento semelhante ao observado na peroxidagéo de lipideos neste
estudo, como conseqiiéncia da exposicdo a alta irradidncia das plantas aclimatadas ao
sombreamento, também foi observado em plantulas de Phalaenopsis (Ali, et al., 2005), de
Begonia (Burrit & Mackenzie, 2003) e na espécie Oryza sativa (Vaz & Sharma, 2009).

A espécie P. grandiflorum apresentou maior concentragdo de MDA ao longo do
experimento e menores concentragdes de xantofilas, em comparagio a espécie L. pisonis. Além
disso, em ambas as espécies, a reducdo na concentracio de MDA e a recuperagdo do F./Fy,
ocorreram logo apos os valores maximos no DEPS. Estes resultados demonstram o papel protetor
da zeaxantina, em conjunto provavelmente com mecanismos enzimaticos e ndo-enzimaticos de
defesa contra o estresse oxidativo, na recuperagao da fotoinibigao e no processo de aclimatagdo ao

aumento da radiacao luminosa.
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5. CONCLUSAO

Os resultados obtidos a partir da analise das imagens da fluorescéncia permitiram constatar
diferencas na susceptibilidade a fotoinibi¢do e na capacidade de aclimatagao entre os grupos das
espécies estudadas.

O grupo das espécies exigentes em luz, representado por S. terebinthifolia, H. courbaril e J.
princeps, apresentou menor susceptibilidade a fotoinibi¢do, verificada pelos menores decréscimos
no Fv/Fm, e maior capacidade de aclimatagdo, verificada pela maior recuperacdo do Fv/Fm e do
Y(II) e maior eficiéncia Y(NPQ). Além disso, estas espécies também mostraram baixa amplitude
de diferenca desses parametros entre os controles do sol e da sombra, evidenciando capacidade de
aclimatagdo destas espécies em ambos os ambientes luminosos.

Por outro lado, o grupo das espécies tolerantes a sombra, representado por H. courbaril e L.
pisonis, apresentou maior susceptibilidade a fotoinibic¢do, verificada pelo maior decréscimo do
Fv/Fm, e menor capacidade de aclimatagdo, evidenciada pela recuperagdo incompleta do Fv/Fm
do Y(II) e menor eficiéncia do Y(NPQ). Em contraste, estas espécies apresentaram uma maior
amplitude entre os resultados obtidos para os controles do sol e da sombra demonstrado baixa
capacidade de aclimatagdo a alta irradiancia.

A andlise de xantofilas mostrou que a concentragdo destes pigmentos e o estado de de-
epoxidacdo do ciclo das xantofilas estd intimamente ligado a0 Y(NPQ) e que este possui um papel
fundamental na protecdo do aparato fotossintético contra o excesso de radiacdo luminosa e o
estresse oxidativo causado pela fotoinibicao.

No entanto, a analise de xantofilas mostrou também que o potencial do quenching nao-
fotoquimico, associado ao ciclo das xantofilas, ndo estd necessariamente relacionado ao grupo
sucessional da espécie. Como era de se esperar, uma espécie exigente em luz deveria apresentar
um mecanismo de dissipagdo térmica mais eficiente ¢ um pool de xantofilas maior que uma
espécie tolerante a sombra. No entanto, a espécie exigente em luz P. grandiflorum apresentou
uma concentragdo de xantofilas menor que a espécie tolerante a sombra L. pisonis, além de
maiores niveis de peroxidagdo lipidica, indicado pela concentracdo de MDA.

Os resultados corroboram com a hipdtese inicial de que espécies exigentes em luz
apresentam maior capacidade de aclimatacdo e maior eficiéncia fotoquimica sob alta irradidncia
que as espécies tolerantes a sombra. No entanto, a maior susceptibilidade a fotoinibigao verificada
no grupo das espécies tolerantes a sombra pode ndo estar associada a menor eficiéncia da
dissipagao térmica do quenching nao-fotoquimico, associado ao ciclo das xantofilas. Portanto, os

motivos que tornam as espécies tolerantes a sombra menos capazes de colonizar e competir em
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ambientes de alta irradidncia podem estar associados a outros fatores que ndo a capacidade de

dissipar o excesso de energia luminosa.
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7. ANEXOS

L. pisonis

H. courbaril

Figura 1 — Imagens da fluorescéncia da clorofila representada pelo rendimento potencial do FSII (F,/F,,)
obtidas nas “plantas da sombra” (A,C), do tratamento I,y (20% da radiagdo plena), e nas “plantas do sol”
(B, D), do tratamento I,y (pleno sol), das espécies L. pisonis e H. courbaril. A escala de cor na faixa do
canto direito da imagem corresponde aos valores de 0 a 1 (preto a rosa) respectivamente.
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Figura 2 — Imagens da
fluorescéncia da clorofila
representada pelo
rendimento potencial do
FSIT (F,/F,), obtidas nas
“plantas transferidas”, do
tratamento Iy (20% da
radiagdo plena) para o
tratamento [,y (pleno sol),
das espécies S.
terebinthifolia (A, C, E,
G, L, K) e L. pisonis (B, D,
F, H, J, L). As diferencas
observadas no Y(II) das
folhas sdo indicadas pelas
cores. A cor verde
representa sinal baixo da
fluorescéncia ¢ a cor azul
representa sinal alto da
fluorescéncia. As escalas
de cores abaixo das
imagens  correspondem
aos valores de 0 a 1 (preto
a rosa) respectivamente.
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Figura 3 - Imagens da
fluorescéncia da clorofila
representada pelo
rendimento quantico efetivo
do FSII (Y(II)), obtidas nas
“plantas transferidas”, do
tratamento I, (20% da
radiagdo plena) para o
tratamento Ijpp (pleno sol),
das espécies S.
terebinthifolia (A, C, E, G,
I, K) e J. princeps (B, D, F,
H, J, L). As diferencas
observadas no Y(II) das
folhas sdo indicadas pelas
cores. A cor vermelha
representa sinal baixo da
fluorescéncia e a cor verde
representa sinal alto da
fluorescéncia. As escalas de
cores abaixo das imagens
correspondem aos valores
de 0 a 1 (preto a rosa)
respectivamente.
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Figura 4 — Imagens da
fluorescéncia da clorofila

representada pelo
rendimento quantico da
dissipacdo térmica

regulada do quenching

ndo-fotoquimico
(Y(NPQ)), obtidas nas
“plantas transferidas”, do
tratamento Iy (20% da
radiagdo plena) para o
tratamento I,y (pleno sol),
das espécies P.
grandiflorum (A,C, E, G,
I, K) e H. courbaril (B, D,
F, H, J, L). As diferengas
observadas no Y(NPQ)
das folhas sdo indicadas
pelas cores. A cor verde
representa sinal baixo da
fluorescéncia e a cor azul
representa sinal alto da
fluorescéncia. As escalas
de cores abaixo das
imagens  correspondem
aos valores de 0 a 1 (preto
a rosa) respectivamente.
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Figura 5 — Imagens da
fluorescéncia da clorofila
representada pelo
rendimento quéantico da
dissipagdo térmica ndo
regulada do quenching
ndo-fotoquimico (Y(NO)),
obtidas nas  “plantas
transferidas”, do
tratamento Iy (20% da
radiagdo plena) para o
tratamento I,y (pleno sol),
das espécies P.
grandiflorum (A,C, E, G,
I, K) e L. pisonis (B, D, F,
H, J, L). As diferengas
observadas no Y(NO) das
folhas sdo indicadas pelas
cores. A cor amarela
representa sinal baixo da
fluorescéncia e a cor azul
representa sinal alto da
fluorescéncia. As escalas
de cores abaixo das
imagens  correspondem
aos valores de 0 a 1 (preto
a rosa) respectivamente.
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Figura 6 - Rendimento quantico maximo do FSII (Fv/Fm), rendimento quantico efetivo do FSII (Y(II)), rendimento quantico da dissipa¢do térmica regulada do
quenching nao-fotoquimico (Y(NPQ)) e rendimento quéntico da dissipagdo ndo-regulada do quenching nao-fotoquimico (Y(NO)) em cinco espécies arboreas tropicais,
das “plantas da sombra” (I, - @), das “plantas do sol” (I;go - O) e das “plantas transferidas” (I, — Ioo - A). Cada ponto representa a média de quatro repeti¢des ¢ as
barras o erro padréo.
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Figura 7 — Mudangas na concentragdo de violaxantina, anteraxantina e zeaxantina (A, B), no contetdo de
xantofilas totais (C) e no estado de de-epoxidacdo do ciclo das xantofilas (DEPS) (D), nas “plantas
transferidas” do tratamento I,y (20% da radiacdo plena) para o tratamento I,y (pleno sol), das espécies L.
pisonis e P. grandiflorum. Cada ponto representa a média de quatro repetigdes e as barras o erro padrio.
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Figura 8 — Mudangas no conteudo de MDA nas “plantas transferidas” do tratamento I,y (20% da radiagdo
plena) para o tratamento I, (pleno sol), das espécies L. pisonis (A) e P. grandiflorum (B). Cada ponto
representa a média de quatro repeticOes ¢ as barras o erro padrio.
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CONCLUSOES GERAIS

Os resultados deste estudo demonstram que a plasticidade fotossintética para regular os
ajustes fisiologicos e morfoanatdmicos na folha, em resposta as mudangas no regime de luz do
ambiente, ndo estd, necessariamente, relacionada ao grupo sucessional da espécie.

Alternativamente, os resultados sugerem a existéncia de trés grupos ecologicos: dois grupos
de espécies mais especialistas e um grupo de espécies intermediarias. Os grupos das espécies
especialistas, representadas por S. terebinthifolia, sdo compostos pelas espécies pioneiras
exigentes em luz, que apresentam alta capacidade fotossintética, grande habilidade para regular a
area ¢ a espessura da folha, a condutancia hidraulica do xilema e maior desempenho e capacidade
de aclimatagdo nos ambientes de alta irradiancia e pelas espécies tardias tolerantes a sombra,
representadas por L. pisonis, que apresentam eficiéncia fotossintética suficiente para tolerar os
ambientes com pouca disponibilidade de luz, uma estratégia energética mais conservadora de uso
dos recursos com pouca plasticidade para de aclimatarem nos locais de maior radiagao luminosa,
onde apresentam grande susceptibilidade a fotoinibicdo. O grupo de espécies intermedidrias,
composto pela maioria das espécies e representado, aqui, por P. grandiflorum, J. princeps ¢ H.
courbaril, seria composto por aquelas espécies que apresentam plasticidade para caracteristicas
variadas, diferentes graus de susceptibilidade e de recuperagdo da fotoinibigdo, que as tornam
capazes de se aclimatar a um espectro variado de radiacdo luminosa e de colonizar tanto
ambientes mais expostos quanto ambientes com menor disponibilidade de luz.

Esta hipotese corrobora coma hipotese de um continuum de respostas ecofisiologicas ao

longo dos gradientes de luz existentes nas florestas tropicais.
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