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RESUMO

A inundacdo desencadeia uma série de processos que influenciam as
caracteristicas fisico-quimicas e biolégicas do solo como meio para o
desenvolvimento das plantas e nestas condigbes, as plantas podem apresentar
adaptacdes morfologicas, anatdbmicas e metabdlicas, de forma a minimizar os
efeitos da falta de oxigénio. Dentre as espécies tipicas de ambientes inundaveis,
Calophyllum brasiliense Camb. (Clusiaceae) é uma das espécies arboreas de
maior distribuicdo e seu desenvolvimento esta adaptado a inundagao temporaria
do solo. O presente trabalho teve como objetivo estudar o efeito da saturagéo
hidrica do solo na taxa de assimilagcdo de CO, e no desenvolvimento de C.
brasiliense. Neste sentido foram determinados os parametros fotossintéticos
basicos, as respostas de crescimento, as caracteristicas foliares e as possiveis
alteragdes morfo-anatbmicas em individuos jovens crescendo em condigdes
controle (mantidos em capacidade de campo) e submetidos a saturagéo hidrica do
solo. Embora a saturacéo hidrica do solo tenha afetado significativamente a taxa
de assimilagdo do carbono de individuos de C. brasiliense, a habilidade da
espécie de continuar o crescimento sob condigdes de alagamento, caracteriza-a
como tolerante ao alagamento; isto explica a ampla distribuicdo da espécie,
sempre associada a ambientes florestais sujeitos a alagamentos. Além disso,
foram verificadas alteragbes morfo-anatémicas em resposta ao estresse imposto,
como hipertrofia de lenticelas e hipertrofia da base do caule. Os dados obtidos
mostraram claramente que os efeitos do estresse ocasionado pela saturacao
hidrica do solo foram gradativos e se intensificaram com o aumento da duragéo
dessa condigdo. Portanto, a duragdo do alagamento € um fator critico para a
manutencgao das trocas gasosas e do crescimento em plantas de C. brasiliense. A
sobrevivéncia das plantas mesmo durante um longo periodo de alagamento, como
o imposto neste experimento, € um indicativo de que esta espécie pode ser
utilizada em programas de restauragao de vegetacdo exposta a ambientes com

saturagao hidrica do solo, como restingas e florestas de galeria.
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INTRODUGCAO GERAL

A possibilidade de uma espécie vegetal ocorrer em um determinado
ambiente esta diretamente relacionada a capacidade dos individuos de manterem
um balango positivo de carbono ao longo do seu estabelecimento, crescimento e
reproducdo (LAMBERS et al. 1998). Portanto, o sucesso na ocupagédo de um
ambiente ¢é influenciado por -caracteristicas intrinsecas do vegetal e esta
relacionado a forma com que os individuos respondem a variacdo dos fatores

bidticos e abidticos.

Considerando que os recursos se encontram distribuidos espacialmente e
temporalmente em um dado ambiente, pode-se esperar que diferentes espécies
apresentem capacidades distintas para a aquisi¢cao de agua, nutrientes e captacao
de energia luminosa. No entanto, faltam estudos que contribuam para uma
previsdo das provaveis respostas das plantas a natureza interativa das condi¢des
ambientais em ambientes tropicais (DE MATTOS 1998, DE MATTOS et al. 2004).

A Floresta Ombrofila Densa Atlantica € um dos biomas florestais mais
ameacados do mundo. Considerada um “hot spot” (MYERS et al. 2000), segundo
a classificagao do IBGE, se estendia desde o Cabo de Sdo Roque, no estado do
Rio Grande do Norte, até o municipio de Osério, no Rio Grande do Sul.
Levantamentos recentes mostram que restam apenas 7,6% da cobertura original
da Mata Atlantica sensu lato e que grande parte dos remanescentes continuos
estdo no estado de S&o Paulo (SOS MATA ATLANTICA 1993).

Estudos sobre o comportamento de muitas espécies sdo ainda necessarios
para conhecer os padroes de regeneracdo de florestas tropicais (CLARCK &
CLARCK 1987, HEIDEMAN 1989), particularmente nos ambientes alagaveis,
raramente estudados (SCARANO et al. 1997), como a Floresta de Restinga
(ASSIS 1999).



A Floresta de Restinga é intensamente associada a inundag¢des sazonais, 0
que faz com que a vegetagdo sofra frequentemente com fatores estressantes
resultantes do alagamento do solo, tais como hipoxia e anoxia (KOZLOWSKI
1997, PEZESHKI 2001).

O alagamento modifica uma série de parametros fisicos, quimicos e
bioldégicos do solo, alterando drasticamente as condigdes ambientais. A reducéo
na disponibilidade de oxigénio no solo, e consequentemente para o sistema
radicular, constitui a principal limitacdo para o crescimento de plantas submetidas
a inundagao (PEZESHKI 1994, 2001).

O ar existente nos poros de solos drenados, geralmente em concentragdes
proximas as da atmosfera (DREW 1992), fornece oxigénio em quantidades
suficientes para a respiragao das raizes e dos microrganismos. Com o alagamento
do solo, a maior parte do oxigénio € substituida por agua, limitando a
disponibilidade para a respiracado das raizes, em funcido da baixa solubilidade e da
menor difusdo do O, na agua em relagao ao ar, o que reduz a troca de O, entre a
atmosfera e o solo inundado (LOBO & JOLY 2000, PONAMPERUMA 1984).

De acordo com PONAMPERUMA (1984), o alagamento leva ainda a um
aumento significativo das concentragdes da forma soltvel de ions como o Fe** e o

M92+, 0 que acarreta mudancas do pH e no potencial de redox do solo.

Adicionalmente, em condi¢des hipdxicas e/ou anodxicas, a substituicao de
microrganismos aerdbicos por anaerobicos pode levar ao acumulo de gases e
outras substédncias a niveis potencialmente toxicos para as plantas
(PONAMPERUMA 1984).

Nestas condigdes, tanto a germinagdo das sementes quanto o crescimento
das plantas podem ser comprometidos, dependendo da espécie e da duracido da
inundacao (KOZLOWSKI 1984).



Muitas espécies vegetais podem morrer quando expostas até mesmo a
breves periodos de alagamento; outras sdo capazes de desenvolver diversas

respostas que as capacitam a sobreviver sob tais condicbes (CRAWLEY 1997).

Os efeitos do alagamento em geral sdo multiplos e complexos e incluem
desde limitagdo na difusdo dos gases e reducdo dos nutrientes existentes no solo

a um aumento na suscetibilidade das plantas a doengas (SINGH et al. 2001).

Segundo PEZESHKI (1994) logo apés o alagamento do solo, a redugao de
oxigénio na rizosfera pode induzir a diminuicdo da condutancia estomatica e a
reducdo da taxa fotossintética. Outros efeitos adversos acarretados pelo
alagamento podem ser: redug¢ao no crescimento da parte aérea e da raiz, redugao
na produgdo de biomassa, aceleragdo da senescéncia e da mortalidade (BLOM et
al. 1994, PEZESHKI 1994, KOZLOWSKI 1997, GRAVATT & KIRBY 1998, LOPEZ
& KURSAR 1999).

No entanto, diversos estudos tém relatado que os efeitos da inundagao do
solo sobre as plantas superiores podem variar de catastroficos a benéficos,
dependendo da espécie e gendtipo da planta, da intensidade e tempo de duragao
do alagamento e da variedade das condigdes locais (KOZLOWSKI 1982, 1984,
CRAWFORD 1989, KOZLOWSKI & PALLARDY 1997, KOZLOWSKI 2002).

Sob condigdes de alagamento, a planta pode apresentar estratégias
especificas de tolerancia, a fim de garantir sua sobrevivéncia as condi¢des de
saturacao hidrica do solo e que possibilitem o seu crescimento nesse ambiente.
Estudos recentes tém sugerido que tolerancia ao alagamento de arvores tropicais
pode ser mais comum do que se havia pensado anteriormente (JOLY &
CRAWFORD 1982, ANDRADE et al. 1999, LOPEZ & KURSAR 2003, MIELKE et
al. 2003).

A capacidade das espécies de se mostrarem tolerantes e adaptadas a
periodos de encharcamento do solo ou mesmo de inundagdes pode ser atribuida

a mecanismos de adaptagbes morfolégicas, anatdbmicas e/ou metabdlicas, tais



como desenvolvimento de lenticelas hipertrofiadas, raizes superficiais e
adventicias, fundamentais no transporte e difusdo de oxigénio para as partes
submersas das plantas (HOOK 1984; JOLY 1991; CRAWFORD & BRANDLE
1996).

Quando submetidas a ambientes hipoxicos, as plantas também podem
desviar a rota metabdlica aerdbica para anaerdbica, resultando na produgao de
gas carbdnico e baixa quantidade de ATP, o que pode ser compensada pela
aceleracdo da glicélise, aumentando a producdo de produtos fitotdxicos como
etanol, lactato e acetaldeido (JOLY 1994, LOBO & JOLY 2000).

Os estudos referentes a tolerancia ao alagamento e deficiéncia de O, nas
plantas tiveram origem nos paises temperados e em geral estao relacionados com
espécies agricolas (KOLB 1998). Nas regifes tropicais, onde existe a maior
diversidade de ecossistemas sujeitos a inundagdes (JOLY 1991) esta linha de
pesquisa € mais recente e apresenta um grande potencial para estudos. Ainda
segundo KOLB (1998), nos ultimos anos vem crescendo o numero de trabalhos
motivadas a elucidar os mecanismos adaptativos que permitem a ocorréncia de
vegetacdo em locais sazonal ou permanentemente alagados, buscando suprir a

grande caréncia de conhecimento nesta area com espécies arboreas tropicais.

Face a grande preocupagao atual com a preservacédo de areas naturais e
recuperacdo de areas ja degradadas, em especial da Floresta Atlantica, a
compreensao das estratégias que permitem a sobrevivéncia das espécies dessa
formagdo vegetal, bem como do seu comportamento ecofisiolégico é
indispensavel para o desenvolvimento de planos de manejo e reintrodugdo de
espécies nativas, uma vez que subsidios importantes podem ser obtidos do

conhecimento da capacidade das espécies para a assimilagao de carbono.

De acordo com LOBO & JOLY (2000), deve-se procurar aliar estudos
morfo-anatémicos, bioquimicos e ecofisioldgicos, buscando gerar conhecimento

necessario para a pratica da conservagao € manejo de fragmentos florestais.



Il. CARACTERIZACAO DA ESPECIE

Calophyllum brasiliense Camb., popularmente conhecido como guanandi,
olandi ou jacareuba, € uma espécie arbdrea pertencente a familia Clusiaceae, que
pode chegar a atingir 20 a 30m de altura, com tronco de 40 a 60cm de diametro
(LORENZI 1992).

Possui tronco reto, cilindrico, de casca dura, escura e muito fissurada. A
copa geralmente é larga, umbeliforme, densamente foliada, de cor verde-escura.
Suas folhas s&o coriaceas, glabras e apresentam numerosas nervuras laterais
paralelas, bem proximas entre si, de aspecto muito caracteristico. As flores séo
poligamas, arranjadas em inflorescéncias racemiformes e seus frutos sao drupas
globosas, com 1,5 a 2cm de didmetro (REITZ et al. 1978).

Segundo LORENZI (1992), por volta de 1800, o governo imperial reservou
para o Estado o monopdlio de exploragdo da madeira do guanandi para o uso
exclusivo na confecgdo de mastros e vergas de navios, portanto, sendo a primeira
madeira de lei do pais. Ainda hoje sua madeira € intensamente utilizada na
confecgdo de mastros de navios, além de vigas para a construgao civil, assoalhos,

marcenaria e carpintaria.

A espécie é perenifdlia, heliofita ou de luz difusa, podendo ser encontrada
tanto em florestas primarias densas como em varios estadios de sucessao

secundaria, como capoeiras e capoeirdes (LORENZI 1992).

Dentre as espécies tipicas de ambientes inundaveis, C. brasiliense é uma
das espécies arboreas de maior distribuicao, ocorrendo desde a América Central
até o Litoral Sul do Brasil, na Floresta Amazénica, Floresta Atlantica e de Restinga
e em Florestas de Galeria do interior do pais, sempre associada a areas alagaveis
(REITZ et al. 1978, SCHIAVINI 1992, OLIVEIRA-FILHO & RATTER 1995), onde a

espécie parece se desenvolver com maior sucesso (FISCHER & DOS SANTOS



2001). Segundo HENRIQUES et al. (1986) esta € uma espécie arborea dominante

em Restingas.

Plantas jovens de C. brasiliense tém a capacidade de crescer mesmo
quando submetidas a situagao de hipoxia, enquanto que em condi¢gées normais de

arejamento do solo a espécie tem crescimento lento (MARQUES & JOLY 2000).

Ao contrario de muitas espécies ocorrentes em locais sujeitos ao
alagamento, cujas plantas tém o crescimento inibido pelo estresse, o
desenvolvimento de C. brasiliense esta adaptado a inundacdo temporaria ou
permanente (MARQUES & JOLY 2000).



lll. OBJETIVOS GERAIS

Considerando que, apesar da sua ampla distribuicdo, Calophyllum
brasiliense Camb. (Clusiaceae) € uma espécie fortemente associada a solos
sazonal ou permanentemente encharcados, o presente trabalho teve como

objetivos principais:

e Testar a hipdétese de que a saturagdo hidrica do solo ndo afeta,
significativamente, sua taxa de assimilagdo de carbono, bem como seu

crescimento.

e Verificar o aparecimento de possiveis alteragbes morfo-anatémicas

em resposta a saturagao hidrica do solo

e Contribuir para o conhecimento das estratégias adaptativas de

espécies que ocupam ambientes com solo exposto a saturagéo hidrica.

e Gerar subsidios que possam ser utilizados em projetos de

recomposigao destas areas, como a Restinga.



IV. CAPITULO 1

CRESCIMENTO INICIAL DE Calophyllum brasiliense Camb.
(Clusiaceae) SOB CONDICOES DE SATURACAO HIiDRICA DO
SOLO

1. INTRODUCAO

O estresse é considerado como um desvio significativo das condi¢oes
6timas para a vida e pode induzir mudancas e respostas em todos os niveis
funcionais do organismo, as quais sao reversiveis a principio, mas podem se
tornar permanentes (LARCHER 2004).

O crescimento de plantas em ambientes particulares e sua habilidade de
adaptacdo as mudancas nestes ambientes, dependem de uma complexa
interacdo de atributos morfolégicos, anatémicos e fisiologicos de cada espécie
(GARWOOD 1995).

A reducao na disponibilidade de oxigénio no solo constitui a maior limitagao
para o crescimento vegetal sob condigdes de inundag&do. As plantas tém seu
crescimento diminuido principalmente devido a decréscimos no metabolismo das
raizes e no acumulo de sais que afetam seriamente a capacidade de absorgao de
agua. Por outro lado, o acumulo de gas carbdnico existente durante a inundagao
também exerce uma funcdo inibidora na adsor¢do, devido ao aumento na
viscosidade do protoplasma e diminuigdo na permeabilidade das raizes (KLAR
1984).



Segundo VOESENEK et al. (2006), o alagamento é um fendmeno que
reduz drasticamente o crescimento e a sobrevivéncia de plantas terrestres. No
entanto, PEZESHKI (1994) afirma que os efeitos da saturag&o hidrica do solo para
o crescimento vegetal variam de acordo com a espécie, bem como com o estadio

de desenvolvimento da planta e com a duracéo do estresse.

Mesmo considerando apenas espécies tropicais, a diversidade de
respostas observadas quanto ao crescimento em plantas arbdreas quando
submetidas a periodos de alagamento do solo é grande, o que dificulta o
estabelecimento de critérios para definir a tolerancia ao estresse (JOLY 1991,
LOBO & JOLY 2000).

Em vista da ampla distribuicdo da espécie, em geral associada a ambientes
sujeitos a longos periodos de inundagéo do solo, o objetivo deste experimento foi
testar a hipotese de que a saturagao hidrica do solo ndo afeta significativamente a

capacidade de incorporagao de matéria seca de plantas de C. brasiliense.



2. MATERIAL E METODOS

2.1. Material vegetal e delineamento experimental

Sementes de Calophyllum brasiliense, coletadas na Estagdo Ecologica de
Assis (SP), foram colocadas para germinar em sacos plasticos de 3 litros contendo
areia grossa lavada, sob condi¢cdes naturais de luz e temperatura, em casa de
vegetagdo do Departamento de Botanica do Instituto de Biologia (UNICAMP),
sendo colocada apenas uma semente por saco plastico. Quinze dias apds a
germinacao as plantas foram regadas semanalmente com solugdo nutritiva de

Hoagland.

Quando as plantas atingiram cerca de 6 meses de idade, foi separado um
lote homogéneo, em relagcéo a altura e numero de folhas, para o desenvolvimento
do experimento. Foram estabelecidos dois tratamentos: plantas controle, regadas
diariamente e mantidas em condigbes de capacidade de campo (normoxia); e
plantas submetidas ao tratamento de saturacdo hidrica do solo, colocadas em
tanques com 3cm de agua acima do nivel do solo (hipoxia), conforme descrito por
JOLY & CRAWFORD (1982). A agua dos tanques de alagamento foi trocada

semanalmente.

Apods o inicio do experimento, foi suspensa a rega com solugdo nutritiva
para as plantas de ambos os tratamentos (normoxia e hipoxia). Essa decisao de
suspender a rega com solugdo nutritiva foi tomada devido a dificuldade de
assegurar que ambos os tratamentos recebessem a mesma quantidade de
nutrientes. Além disso, no tratamento de alagamento do solo poderia ocorrer um
aumento significativo das concentracdes soliveis de fons como Fe*? e Mg*™ a
niveis potencialmente téxicos. Nao obstante, a suspensédo da rega com solugéo

nutritiva foi feita também com o intuito de evitar uma acentuada proliferacdo de
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algas nos tanques de alagamento (como ocorrido em experimentos anteriores

desenvolvidos pelo Laboratério de Ecofisiologia Vegetal do IB/UNICAMP).

Durante os meses de dezembro de 2005 a junho de 2006, foram realizadas
coletas de dados mensais sobre o efeito do alagamento do solo no crescimento

das plantas de C. brasiliense.

Os dados de crescimento foram obtidos de 5 plantas no inicio do tratamento
(To) e de 5 plantas controle e 5 plantas alagadas apés 30, 60, 90, 120, 150 e 180

dias.

2.2 — Analise de crescimento

Inicialmente foram feitas as determinacbes de area foliar através de
obtengcdo da imagem da folha utilizando um scaner (Scanjet ADF, Hewlett
Packard) e posterior utilizacdo de um programa de calculo de area foliar (AREA
2.1, Copyright 1992 by Carlos Bravo).

Em seguida, foram determinadas as respostas de crescimento por meio de
medidas de altura, numero de folhas e didametro da base do caule. Respostas de
crescimento em altura foram obtidas através da medicdo com régua milimetrada a
partir da base do caule, imediatamente acima do solo, até o apice; o numero de
folhas foi contado e o didmetro da base do caule foi obtido através da medicao

com paquimetro digital da largura do caule (cerca de 3 cm acima do solo).

Também foram analisadas a massa fresca e a massa seca (massa obtida
apo6s secagem em estufa a 80°C por 48 horas ou até obtencédo de massa
constante) do caule, das raizes e das folhas de plantas controle e de plantas

submetidas ao alagamento.
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A Taxa de Crescimento Relativo (TCR) foi calculada a partir da férmula
proposta por (HUNT 1978):
TCR= InM, —InM; g.g~".dia™"
t, — t

Onde:
In M, é o logaritmo neperiano da massa seca da planta no tempo 2 (ty)

In M, é o logaritmo neperiano da massa seca da planta no tempo 1 (t4)

2.3 - Caracteristicas foliares

Com o auxilio de um cortador de metal foram retirados trés discos foliares
de area conhecida de duas folhas de cada individuo, evitando-se a nervura
principal. Os discos foram hidratados em agua destilada por um periodo minimo
de 4 horas. Apds a hidratagao, a espessura da folna em mm foi medida com um
paquimetro digital e a massa saturada com uma balancga eletronica digital. Os
discos hidratados foram colocados em estufa a 55°C por 72 horas para obtengao

da massa seca.

A partir destes valores, segundo WITKOWSKI & LAMONT (1991), foram
calculados:

SUC (Conteudo de Umidade Especifica) = massa saturada — massa seca

area

MFA (Massa Foliar Especifica) = massa seca

area
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DEN (Densidade Foliar) = massa foliar especifica

Espessura

2.4 — Concentracao de carbono e nitrogénio e Analises de composicao
isotopica

ApoGs a pesagem as folhas, os caules e as raizes de cinco plantas controle
e alagadas por 30, 60, 90, 120, 150 e 180 dias foram trituradas e homogeneizadas
em moinho. O material vegetal moido foi dividido em sub-amostras de
aproximadamente 0,5 gramas e enviado ao Laboratorio de Ecologia Isotopica do
CENA — USP, onde foi realizada a determinacdo da concentracdo de carbono
(%C) e nitrogénio (%N), bem como as andlises de composi¢cédo isotdpica de

carbono (5'C) e nitrogénio (3'°N), através do uso de espectrdmetro de massas.
Os valores de §'C e 8"°N foram obtidos mediante a seguinte férmula:
8 (%O) = [(Ramostra/Rpadréo) - 1] X 1000

Onde: Ramosta € @ proporgdo entre isétopos pesados e leves (*C:'’C e
*N:"N) da amostra e Ryaars0 € @ proporgéo entre isétopos pesados e leves de um

padrao internacional, em partes por mil (%o).

2.5 — Analise Estatistica

As comparacdes entre médias foram realizadas a partir da Analise de
Variancia, seguida pelo Teste de Tukey, a 5% de probabilidade (SOKAL & ROHLF
1995; ZAR 1999).
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3 — RESULTADOS E DISCUSSAO

Houve dificuldade para obtencdao das plantas, o que ocorreu devido a

reduzida taxa de germinagéo das sementes.

Sob condigdes de campo, os frutos do guanandi frequentemente tém a
polpa retirada por morcegos, que a utilizam para alimentagdo, auxiliando dessa

forma na dispersao destes frutos (SAZIMA et al. 1994).

Foi observado que as sementes coletadas sem a polpa (pericarpo) ou parte
dela, ou ainda que tiveram a polpa retirada manualmente, apresentaram
germinagdo mais rapida e eficiente. As sementes (ou frutos) com polpa
permaneceram por periodos mais longos no solo, o que provavelmente levou a
uma maior vulnerabilidade a ag¢do de fungos e/ou de agentes patdgenos,

consequentemente reduzindo a sua viabilidade.

FISCHER & DOS SANTOS (2001) observaram, em um estudo sob
condigbes de campo, que sementes de C. brasiliense que ndo germinaram logo
apos serem dispersas, foram predadas por vertebrados ou consumidas por fungos

e invertebrados.

Segundo GARWOOD (1983), o tempo de germinagdo de uma semente
pode ser controlado ndo somente pelo mecanismo de dorméncia, mas também
pelo modo de dispersdao. Em Calophyllum brasiliense, a dispersdo por morcegos
tem influéncia direta no tempo de germinagao, pois quanto menor a quantidade de

polpa, mais rapidamente ocorre a germinacado (MARQUES 1994).

Trinta dias apds o inicio do experimento ndo foram observadas mudangas
significativas no crescimento de plantas controle e de plantas alagadas, no
entanto, a partir deste periodo o alagamento do solo passou a influenciar no

crescimento das plantas submetidas a esta condicéo (Tabela 1).
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A producao de novas folhas foi o primeiro fator do crescimento alterado pelo
estresse. Em plantas controle o numero de folhas foi significativamente maior apos
60 dias de experimento, enquanto que, as plantas alagadas nao produziram

significativamente novas folhas durante todo o periodo experimental.

Noventa dias apods o inicio do experimento a altura das plantas controle foi
maior em relacdo a medicao realizada apos 30 dias de experimento, indicando
que houve incremento em altura. Em plantas alagadas tal incremento foi verificado
somente apos 180 dias, evidenciando um crescimento em altura mais lento em
plantas alagadas em comparacao as plantas controle. Diferengas significativas no
crescimento em altura entre os tratamentos controle e alagado foram observadas

apo6s 120 dias de alagamento do solo, mantendo-se até o final do experimento.

Esse mesmo padrdo de redugédo no crescimento foi observado na area
foliar total, visto que as plantas controle apresentaram crescimento mais
pronunciado do que as plantas submetidas ao alagamento do solo, embora
também tenham apresentado um aumento significativo da area foliar total ao final
do experimento. As diferengcas entre a area foliar total de plantas controle e
alagadas se deram apos 120, 150 e 180 dias de experimento. Tal redugéo no
crescimento em area foliar indica que o alagamento do solo tem efeito negativo
nao somente na producgao de novas folhas, mas também na expansao de folhas ja

existentes.

As plantas de ambos os tratamentos apresentaram aumento significativo da
massa seca total ao longo do experimento. Somente apds 150 dias de
experimento € que foi observada uma reducdo da massa seca em plantas

alagadas em relagao as plantas controle.

MARQUES (1994) em estudos com individuos jovens de C. brasiliense
mantidos sob inundagdo por 90 dias, também nao encontrou reducao significativa

da massa seca.
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TEIXEIRA et al. (2001) também observaram reducdo do crescimento em
altura de uma populagéao de plantas jovens de Inga vera submetidas a condigbes
de saturagdo hidrica do solo. Por outro lado, SANCHES et al. (2006) nao
observaram redugcdo no crescimento de plantas jovens de Erythrina speciosa
submetidas as mesmas condicdbes e KOLB (1998) observou um aumento no
crescimento da parte aérea de plantas de Tabebuia cassinoides submetidas ao
alagamento, tanto pelo incremento em altura, como pela maior producdo de

folhas.

Tais comparagdes evidenciam que em geral as plantas frequentemente
diferem em relacédo a sensibilidade da deficiéncia de oxigénio no solo. Segundo
JOLY (1991) durante o processo evolutivo, diferentes espécies desenvolveram
estratégias distintas que as capacitaram para ocupar areas alagadas; essas
espécies podem ser classificadas em duas categorias: aquelas que
desenvolveram adaptagbes morfoldégicas e anatbmicas versus aquelas que
desenvolveram adaptagdes metabdlicas. Na maioria dos casos, a estratégia de
sucesso consiste em uma combinagao de adaptagcdes morfolégicas, anatdmicas e

metabdlicas.

Ainda de acordo com a Tabela 1, o didametro da base do caule sofreu um
aumento em funcdo do estresse imposto. As diferengcas entre os tratamentos
foram verificadas apdés 90, 120, 150 e 180 dias. Tal incremento geralmente é
atribuido a diversas alteracbes anatbmicas, como aumento dos espacos
intercelulares no cortex e menor densidade de células (FRYE & GROSSE 1992),
formagcdo de aerénquima (PIMENTA et al. 1996), aumento das células
parenquimaticas do floema (YAMAMOTO & KOZLOWSKI 1987a), aumento do
numero e tamanho de fibras do xilema (YAMAMOTO et al. 1995).

A formacdo de aerénquima ocorre em muitas espécies, geralmente
associada a hipertrofia de lenticelas e ao surgimento de raizes adventicias e é
considerada como um dos fatores decisivos para a sobrevivéncia de plantas sob
hipoxia (SENA GOMES & KOZLOWSKI 1988, ARMSTRONG et al. 1994).
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Tabela 1. Mudangas no crescimento de plantas de Calophyllum brasiliense sob condi¢des controle (ndo-alagadas) e alagadas. Os

valores apresentados sdo médias * desvio padrao (n=5). Valores seguidos de letras iguais ndo diferem estatisticamente pelo Teste de
Tukey (p<0,05).

Dias Tratamento Altura (cm) Numero de folhas Diametro do caule (mm)  Area foliar total (cm) Massa seca total (g)
0 22,60 + 3,05def 8,0 £ 1,41ef 4,65 + 0,31f 86,66 +15,84f 2,17 £0,31g
30 Controle 18,52 + 2,85f 7,6 £ 0,89¢f 4,73 £ 0,22f 88,43 + 11,11ef 2,25+ 0,22¢g
Alagado 19,06 £ 1,77f 6,4 £ 0,89f 4,77 £ 0,31f 72,09 + 6,44f 2,21 £ 0,20g
60 Controle 23,96 + 2,21cdef 11,6 + 1,67abcd 5,54 + 0,51ef 88,43 + 11,11ef 3,32 + 0,59fg
Alagado 21,58 + 1,67ef 8,2 + 1,09ef 6,53 + 0,67cde 140,19 * 33,89de 3,39 + 0,56fg
90 Controle 27,02 £ 1,48cde 12,0 £ Oabc 5,70 £ 0,27¢ef 173,27 £ 28,15cd 4,94 + 0,79def
Alagado 20,96 + 3,56ef 9,0 + 1,73cdef 7,60 £ 0,23bc 124,69 + 27,06def 5,40 £ 0,96de
120 Controle 27,74 + 2,46bcd 12,2 + 1,48abc 5,86 + 0,33def 213,49 + 38,58bc 5,85 + 0,81cde
Alagado 20,68 + 3,47f 8,6 + 1,94def 7,31 £ 0,86bc 89,80 + 17,07ef 4,48 + 0,93ef
150 Controle 28,78 £ 2,04bc 13,2 £ 0,83ab 7,07 £ 0,50cd 257,0 £ 27,27ab 9,92 £ 1,15a
Alagado 21,82 + 0,66def 7,60 £ 1,14ef 8,35 + 0,38ab 102,06 + 0,08ef 6,30 + 1,94bcd
180 Controle 41,86 + 3,14a 14,8 + 2,28a 6,55 + 0,54cde 270,66 + 23,48a 7,68 +1,03b
Alagado 33,6 £ 4,05b 10,0 + 2,0bcde 9,11 +1,12a 170,14 £ 1,16¢cd 7,40 £ 1,16bc
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Nao houve reducdes significativas na massa seca do caule em fungédo do
estresse ao longo de todo o periodo experimental, ja o incremento na massa seca

de folhas foi reduzido apds 120, 150 e 180 dias de alagamento do solo (Tabela 2).

Conforme mostra a Tabela 2, durante a maior parte do periodo
experimental a massa seca das raizes das plantas submetidas ao alagamento
apresentou valores semelhantes aos das plantas controle, sugerindo uma possivel
adaptacdo seja metabodlica ou morfolégica da espécie, que possibilitou a
manutengao do crescimento do sistema radicular existente (ainda que reduzido) e

o inicio da renovacao das raizes perdidas sob tais condicodes.

A massa seca do sistema radicular de plantas mantidas sob condigbes de
saturagao hidrica do solo foi reduzida somente apos 150 dias de alagamento.
Essa reducdo provavelmente esta relacionada tanto com a diminuicdo do
crescimento das raizes ja existentes, como com a deteriorizagdo de parte desse
sistema, evidenciada pela coloragao escura das raizes e sinais de apodrecimento.
Segundo KLAR (1984), a interferéncia causada pela inundag&o nas atividades de
sintese de raizes, pode restringir a absorgcdo de agua e minerais, bem como
reduzir a sintese de substancias ligadas ao crescimento, como giberelinas e

citoquininas.

LOBO-FARIA (1998) relatou que o alagamento por 60 dias afetou
drasticamente o sistema radicular de plantas de Tapirira guianensis e Protium

heptaphyllum, levando a sua completa substituicdo por novas raizes.

De acordo com LOBO & JOLY (2000), na auséncia de O,, o sistema
radicular passa a quebrar moléculas de carboidrato anaerobicamente, o que
resulta em uma baixa produgcdo de energia por mol de glicose e
consequentemente, a uma menor disponibilidade de recursos para manutencao do

crescimento.
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Tabela 2. Massa seca (g) do caule, folhas e raizes e razao raiz/parte aérea de plantas de
Calophyllum brasiliense sob condigdes controle (ndo-alagadas) e alagadas. Os valores
apresentados sao médias + desvio padrao. (n=5). Valores seguidos de letras iguais nao

diferem estatisticamente pelo Teste de Tukey (p<0,05).

Dias Tratamento Caule Folhas Raizes Raiz/Parte Aérea
0 0,631 £ 0,10e 0,645 +0,10f 0,896 + 0,14fg 0,710 £ 0,11bc
30 Controle 0,601 +0,14e 0,682 + 0,05ef 0,971 +0,13fg 0,766 + 0,13abc

Alagado 0,655 + 0,05e 0,729 + 0,08ef 0,734 + 0,099 0,530 + 0,05c
60 Controle 1,021 £ 0,21de 0,717 + 0,06ef 1,582 + 0,36def 0,908 + 0,15ab
Alagado 1,229 +0,24cde 0,896 + 0,27def 1,269 * 0,22efg 0,603 + 0,08c
90 Controle 1,421 £ 0,13cd 1,561 +0,31cd 1,962 £ 0,39cde 0,656 + 0,07bc
Alagado 1,760 £ 0,49bc 1,707 £ 0,49cd 1,938 £ 0,23cde 0,590 + 0,16¢
120 Controle 1,520 £ 0,21cd 2,188 + 0,32bc 2,14 £ 0,58cd 0,585+ 0,17c
Alagado 1,570 £ 0,41cd 1,180 + 0,26def 1,678 £ 0,23def 0,622 + 0,09bc
150 Controle 2,844 +0,29a 3,389 + 0,54a 3,694 + 0,58a 0,676 + 0,06¢c
Alagado 2,270+ 0,21ab 1,506 + 1,94cde 2,528 + 0,43bc 0,593 + 0,08bc
180 Controle 2,343 £ 0,36a 2,600 * 0,58ab 2,743 £ 0,21bc 0,563 + 0,26¢
Alagado 2,589 + 0,56ab 1,720 £ 0,71cd 3,055 + 0,68ab 0,708 + 0,37a
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Para compensar este baixo rendimento energético ha uma aceleracdo da
via fermentativa com a quebra de um numero maior de moles de glicose por
unidade de tempo. Esta estratégia depende de um suprimento ilimitado de
carboidratos, geralmente translocado da parte aérea para o sistema radicular,
além de ter a desvantagem de produzir quantidades de etanol e lactato a niveis
toxicos (LOBO & JOLY 2000). Segundo CRAWFORD (1978), no entanto, prop6s
que as plantas tolerantes a inundagao evitariam as vias fermentativas, alcodlica e
lactica, e ativariam uma rota alternativa que levaria a produgdo e ao acumulo de
malato. Quando o sistema radicular volta a ter acesso ao O, difundido da parte

aérea, o malato pode ser oxidado gerando ATP (JOLY 1994).

A razdo entre raiz e parte aérea foi maior nas plantas alagadas somente
apods 180 dias de alagamento em comparagao com a primeira determinacéo, em
funcdo da reducdo do crescimento do sistema aéreo (Tabela 2). Contudo, a
diferenca entre a razdo raiz e parte aérea entre os tratamentos ja pode ser
observada apos 60 dias de experimento. Sob condigdes de alagamento pode
haver uma mudancga na alocagao de biomassa (NAIDOO & NAIDOO 1992), para
maximizar a eficiéncia na captura dos recursos limitantes. Esta estratégia pode ser
definida como um ajuste entre a parte aérea e a parte subterranea em resposta ao

estresse ambiental.

Em trabalhos anteriores realizados com plantas tropicais (KOLB et al. 1998,
ANDRADE et al. 1999, PAROLIN 2001, MIELKE et al. 2003, 2005), a massa seca
de caule, folhas e raizes, a razao entre raiz e parte aérea e a altura de individuos
de algumas espécies foram significativamente inibidas sob condi¢cdes de
alagamento. A reducédo no acumulo de biomassa em decorréncia ao alagamento
do solo é uma resposta comum em muitas espécies (PEZESHKI 1994). Estudos
anteriores tém demonstrado que estas mudangas geralmente sdo mais drasticas
no sistema radicular do que no caule, o que parece estar relacionado com a baixa
atividade metabdlica, seguida pela diminuigdo do crescimento e da renovagao das
raizes sob tais condigdes (PEZESHKI 1991).
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A reducdo gradual dos parametros de crescimento nesta espécie, iniciando
pela reducado da area foliar e por fim da reducdo da massa seca, infere que os
efeitos negativos do alagamento no crescimento desta espécie sdo gradativos e

aumentam de acordo com a duragdo do mesmo.

No entanto, embora tenha havido redugcdes no crescimento, a taxa de
crescimento relativo foi positiva durante a maior parte do periodo experimental e
principalmente ao final deste, o que evidencia que o crescimento foi mantido ainda
que reduzido (Figura 1). A taxa de crescimento relativo do caule de plantas
alagadas foi negativa somente apos 120 dias, mas ndo determinou uma reducgéo
significativa de sua massa seca (como visto na Tabela 2). Igualmente, a taxa de
crescimento relativo das folhas de plantas alagadas também foi negativa apos 120

dias, mas neste caso, resultou em redugcdo da massa seca.

Ainda de acordo com a Figura 1, a taxa de crescimento relativo das raizes
de plantas alagadas foi negativa no inicio do experimento (apés 30 dias),
recuperando-se a seguir, para voltar a apresentar valores negativos apos 120

dias.

A taxa de crescimento relativo encontrada para os individuos de C.
brasiliense (Figura 2), neste experimento, foi reduzida mesmo nas plantas
controle. Isso evidenciou que a espécie tem crescimento lento, corroborando com
os dados obtidos por MARQUES (1994). Trabalhos anteriores também relataram
um comportamento parecido de espécies arbéreas de florestas tropicais (LANG &
KNIGHT 1983).
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Figura 1: Taxa de Crescimento Relativo (TCR) de plantas de Calophyllum brasiliense
ndo-alagadas (colunas vazias) e alagadas (colunas cheias) ao longo do periodo
experimental. A linha tracejada indica se a taxa de crescimento relativo é negativa ou

positiva. Os valores sdo médias das plantas (n=5).
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JOLY & CRAWFORD (1982) adotaram a capacidade de incorporagao
significativa de matéria seca, apdés um periodo de 30 dias de alagamento, como
critério para definir a tolerancia ao alagamento. Porém, a reducédo da matéria seca
pode muitas vezes ocorrer em funcdo da abscisédo foliar e da deterioracdo do
sistema radicular, o que ndo impede a sobrevivéncia das plantas mesmo apoés

longos periodos de alagamento (LOBO 1998).

Ja LOBO & JOLY (2000) recomendam considerar como tolerantes ao
alagamento as espécies que conseguem manter ou incrementar o peso seco da
parte aérea, quando submetidas a um estresse por periodos comparaveis aos que

estaria sujeita em seu habitat natural.

Segundo o critério destes autores e os dados obtidos neste experimento, C.

brasiliense pode ser classificada como uma espécie tolerante ao alagamento.

Durante os primeiros meses deste experimento, possivelmente os
individuos inundados mantiveram a producdo de matéria seca da parte aérea e do
sistema radicular também gragas a reservas acumuladas e/ou a fotossintetatos

necessarios para manter as atividades metabdlicas essenciais.

Foi observado que varias plantas controle e inundadas permaneceram com
o cotilédone viavel, ainda que estas apresentassem em média 11 meses de idade.
Esta estrutura pode também ter fornecido reservas que auxiliam na manutencao
do crescimento das plantas durante este periodo. Contudo, isso ndao explica as
diferencas existentes no crescimento entre os tratamentos, visto que foram
encontrados cotilédones viaveis tanto em plantas alagadas como em plantas

controle.

No entanto, como o periodo de inundagao utilizado foi de 180 dias (o que
pode ser considerado longo, visto que os experimentos de tolerancia a inundagéo
raramente utilizam periodos superiores a 60 dias), € inviavel que o crescimento

tenha sido mantido apenas as expensas de reservas. Portanto, os resultados
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sugerem que a espécie realmente desenvolveu mecanismos para tolerar periodos

longos de inundagéo.

A observagado de individuos de C. brasiliense em condi¢gdes de campo,
crescendo naturalmente em areas sujeitos a periodos longos de alagamento do
solo, corrobora com a afirmagdo acima. Segundo LOBO & JOLY (2000),
dificilmente uma espécie que sobreviva apenas as expensas de reservas durante
o periodo de alagamento do solo teria condigdes de se estabelecer com sucesso,
atingindo a fase reprodutiva e disseminando, em areas naturalmente sujeitas a

inundacdes.

As caracteristicas foliares das plantas alagadas também foram
influenciadas pelo estresse (Figura 2). Num primeiro momento, 30 a 60 dias apds
o inicio do experimento, o Conteudo de Umidade Especifica das folhas de plantas
alagadas foi menor se comparado com os valores das plantas ndo-alagadas. Isso
sugere que pode ter havido dificuldades na absorgdo de agua ou ainda na

manutencio do status hidrico da folha.

Durante esse mesmo periodo, a Massa Foliar Especifica e a Densidade
Foliar foram maiores nas plantas alagadas (Figura 2). Isso ocorreu em fungao do
aumento da massa seca, bem como da manutencao da espessura de discos

foliares de area conhecida.

Apos 90 dias de inundacdo, o Conteudo de Umidade Especifica, Massa
Foliar Especifica e Densidade Foliar foram igualados aos das plantas controle
(Figura 2), evidenciando uma possivel capacidade apresentada pela espécie de

manutencgao do crescimento das folhas ja existentes sob as condi¢des impostas.

No entanto, o Conteudo de Umidade Especifica das plantas submetidas ao
alagamento voltou a ser menor, bem como a Massa Foliar Especifica e a
Densidade Foliar voltaram a ser maiores do que as das plantas controle, apés 120
dias do inicio do experimento. E, novamente, os valores de Conteudo de Umidade

Especifica e Densidade Foliar das plantas alagadas voltaram a serem
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semelhantes aos das plantas controle (apds 150 dias do inicio do experimento),
mantendo-se assim até o fim do experimento. Apenas a Massa Foliar Especifica
das plantas alagadas continuou a apresentar valores maiores do que os das

plantas controle.
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Figura 2. Conteudo de Umidade Especifica (SUC), Massa Foliar Especifica (MFA) e
Densidade foliar (DEN) de plantas de Calophyllum brasiliense sob condigées controle (ndo-
alagadas) e alagadas. Os valores apresentados sdo médias * desvio padrao (n=5). Valores
seguidos de letras iguais n&o diferem estatisticamente dentro do mesmo periodo pelo Teste
de Tukey (p<0,05).

25



N&o foram observadas diferencgas significativas na %C nas folhas, no caule
e nas raizes de plantas controle e alagadas durante todo o periodo experimental
(Tabela 3). No entanto, ao longo do periodo experimental foram observadas
reducdes na %C nas folhas e caule de individuos de ambos os tratamentos em
relagdo a primeira determinagao. Tal queda parece estar mais relacionada com a
ontogenia, isto &€, com o estadio de desenvolvimento das folhas e do caule do que
com o estresse imposto, visto que a reducdo da %C ocorreu tanto nas folhas de

individuos controle como nas folhas de individuos alagados.

A manutencédo da %C nas folhas, raizes e no caule de plantas alagadas
durante a maior parte do periodo experimental sugere que estas podem estar
consumindo e/ou mobilizando reservas para suportar o estresse imposto, visto que

a assimilagao de carbono foi reduzida (como sera mostrado no capitulo seguinte).

Em relagdo ao caule, houve uma tendéncia de aumento da %C nas plantas
alagadas, ainda que essa tendéncia nao tenha sido comprovada estatisticamente
(Tabela 3).

Esse aumento na %C pode indicar ainda um possivel acumulo temporario
de reservas no caule, originados da mobilizagdo de recursos para tolerar a
inundacdo. O acumulo de carboidratos € comum e amplamente relatado em
plantas submetidas a estresse hidrico (HSIAO 1973; KAMELI & LOSEL 1996;
LORETI et al. 2003). RODRIGUES et al. (1995) relataram um acumulo temporario
de reservas no caule de Lipinus albus sob condi¢cdes de estresse hidrico, sendo
que este acumulo geralmente € acompanhado por alteragdes no metabolismo do
carbono e nitrogénio. CHAVES et al. (2002) também citam que algumas espécies
temperadas resistem ao estresse hidrico acumulando reservas em diferentes

orgaos, principalmente no caule e raizes.
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Tabela 3. Concentragdo de carbono (%C) e nitrogénio (%N) em folhas, caule e raizes de plantas de Calophyllum brasiliense sob

condigbes controle (ndo-alagadas) e alagadas. Os valores apresentados sdo médias + desvio padrao (n=5). Valores seguidos de letras

iguais nao diferem estatisticamente pelo Teste de Tukey (p<0,05).

Folhas Caule Raizes
Dias Tratamento C (%) N (%) C (%) N (%) C (%) N (%)
0 46,49 +0,01a 2,27 + 1,13abc 47,42 +0,84a 0,65 * 0,65a 38,31+ 1,01bc 0,77 £ 0,06bc
30 Controle 45,00 £ 1,01ab 1,03 + 0,17abcd 46,00 £ 1,23ab 0,51 £ 0,01abc 44,91 + 1,49a 0,75 + 0,07bc
Alagado 44,50 £ 0,12ab 0,64 £ 0,04cd 45,50 £ 0,51abc 0,56 £ 0,01abc 41,01 £1,47abc 0,74 £0,01bc
60 Controle 44,92 + 0,08ab 1,35+ 0,01a 43,49 £ 0,20c 0,63 £ 0,03ab 39,71 £ 4,92bc 0,87 £ 0,06a
Alagado 43,74 + 0,33bc 0,65+ 0,03cd 45,36 + 0,63abc 0,56 £+ 0,06abc 37,02 £ 0,77bc 0,70 + 0,06cd
90 Controle 43,82 + 0,50bc 1,17 £ 0,07ab 43,95 + 0,30bc 0,53 + 0,04abc 42,51 +0,87ab 0,76 + 0,02bc
Alagado 44,38 + 0,53ab 0,68 + 0,10bcd 44,69 + 0,06bc 0,50 + 0,07abc 37,35 £ 1,20bc 0,68 + 0,07cd
120 Controle 44,09 + 0,07bc 1,22 + 0,20a 44,15 + 0,25bc 0,56 + 0,08abc 40,97 + 2,34abc 0,87 + 0,05a
Alagado 45,02 + 0,53ab 0,70 £ 0,10bcd 46,4 + 0,50ab 0,47 + 0,02bc 40,52 + 1,45abc 0,62 +0,01cd
150 Controle 43,04 £ 0,53bc 1,0 £ 0,03abcd 43,26 £ 0,58¢c 0,55 + 0,01abc 42,88 + 1,25ab 0,79 £ 0,02abc
Alagado 43,34 £ 0,99bc 0,64 £ 0,03cd 44,71 £ 0,02bc 0,48 £ 0,01bc 37,03 £ 2,38bc 0,64 + 0,02cd
180 Controle 42,06 + 1,10c 0,99 + 0,08abcd 44,11+ 0,27bc 0,59 + 0,06ab 39,15 + 4,45bc 0,83 + 0,18ab
Alagado 44,22 + 0,05abc 0,58 + 0,01d 44,55 + 0,96bc 0,42 + 0,05¢ 41,32+ 1,32abc 0,60 + 0,08cd
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A saturagao hidrica do solo afetou mais negativamente a %N do que de
carbono (Tabela 3). A redugao da %N nas folhas, em especial, possivelmente seja
um fator que atua reduzindo a concentracdo de pigmentos fotossintéticos e

consequentemente a fotossintese.

Em fungéo da reducéo da %N em individuos alagados houve uma queda na

razao entre carbono e nitrogénio nas folhas (Tabela 4).

Segundo DUARTE et al. (2005) a disponibilidade hidrica, dentre outros
fatores, pode representar um fator abiotico limitante da concentragdo de C e N nas
plantas. No entanto, os estudos sobre composicao isotopica de espécies tropicais
sao ainda escassos em comparagao com a grande quantidade de estudos que

tém sido publicados em zonas temperadas (SILVEIRA et al. 2005).

A §"*C foi de cerca de —28%o (Tabela 5). DUARTE et al. (2005) encontraram
valores semelhantes em individuos de C. brasiliense crescendo sob condi¢cbes de

campo.

N&o foram observadas diferengas significativas em relagdo aos valores de
8"C de plantas controle e alagadas (Tabela 5). A partir de sessenta dias de
alagamento do solo houve uma tendéncia de redugdo dos valores de §'°C de
folhas, caule e raizes de plantas alagadas em comparagdo com as plantas

controle, no entanto, tal tendéncia nio foi confirmada estatisticamente.

Valores mais negativos de 8'°C geralmente indicam menor abertura
estomatica ou menor desempenho fotossintético e sugerem uma maior
discriminacéo do '*C. Tais dados ajudam a explicar a redugao da assimilagao de
carbono e a tendéncia de reducido da condutancia estomatica durante o mesmo
periodo experimental (sendo esta ultima confirmada estatisticamente apds 90 dias
de alagamento), apresentadas por individuos de C. brasiliense sob condigbes de

alagamento do solo, como sera apresentado no capitulo a seguir.
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Tabela 4. Relagao entre carbono e nitrogénio (C/N) em folhas, caule e raizes de plantas
de Calophyllum brasiliense sob condigbes controle (ndo-alagadas) e alagadas. Os valores
apresentados sdo médias + desvio padrao (n=5). Valores seguidos de letras iguais nao

diferem estatisticamente pelo Teste de Tukey (p<0,05).

Dias Tratamento Folhas gg:ljle Raizes
0 - 41,50 + 8,07c 72,77 £ 5,98b 49,76 + 5,48bc
30 Controle 44,12 + 6,75bc 89,24 + 1,12ab 60,23 + 3,74abc
Alagado 69,19 + 4,62a 80,44 + 1,79ab 55,3 £ 0,77abc
60 Controle 33,18 £ 0,31c 68,61 = 3,05b 45,35+ 2,13c
Alagado 67,14 + 3,18a 80,97 * 8,28ab 5,55 + 0,35abc
90 Controle 37,43 £ 2,25¢c 82,51 + 1,48ab 56,45 + 2,19abc
Alagado 64,60 + 5,78ab 89,03 + 5,20ab 54,48 + 1,12abc
120 Controle 36,49 + 6,03c 79,02 + 11,3ab 47,05 + 0,55¢c
Alagado 64,43 + 10,42ab 98,09 + 5,42ab 65,29 + 3,69ab
150 Controle 42,75 + 1,90c 74,77 £ 8,18ab 53,89 + 2,77abc
Alagado 67,85+ 2,79a 107,43 + 18,20ab 58,12 + 0,97abc
180 Controle 42,59 + 2,53¢ 74,43 +8,18b 47,74 £ 5,21bc
Alagado 75,99 + 0,62a 107,43 £ 5,80a 69,55+ 7,15a
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Tabela 5. Assinatura isotépica de carbono (5'°C) em folhas, caule e raizes de plantas de
Calophyllum brasiliense sob condi¢cdes controle (n&o-alagadas) e alagadas. Os valores
apresentados sdo médias + desvio padrdao (n=5). Valores seguidos de letras iguais nao

diferem estatisticamente pelo Teste de Tukey (p<0,05).

8"°C (%o)

Dias Tratamento Folhas Caule Raizes
0 -29,33+£0,10b -29,47 £ 0,20b -29,45 + 0,40b
30 Controle -28,77 £ 0,13b -28,97 + 0,89ab -28,57 + 0,15ab
Alagado -28,42 + 0,15ab -28,50 + 0,09ab 28,75 £ 0,65ab
60 Controle -27,89 £ 0,10ab 27,82 £ 0,51ab -28,29 = 0,09ab
Alagado -28,85 + 0,39b -28,91 £ 0,42ab -28,73 £ 0,15ab
90 Controle -27,75 £ 0,25ab -27,67 £ 0,12ab -28,14 £ 0,21ab
Alagado -28,98 + 0,29ab -28,89 * 0,45ab -28,81 + 0,33ab
120 Controle -27,08 + 0,39ab -28,07 £ 0,14ab -28,12 £ 0,81ab
Alagado -29,02 £ 0,20b -29,11 £ 0,04b -29,18 £ 0,27b
150 Controle -27,82 + 0,64ab -27,72 + 0,49ab -28,03 £ 0,51ab
Alagado -28,93 + 0,80b -28,83 + 0,34ab -28,80 £ 0,01ab
180 Controle -27,04 £ 0,48a -26,90 £ 0,53a -27,30 £ 0,28a
Alagado -28,22 + 0,24ab -28,09 £ 0,42ab -28,66 = 0,17ab
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Em relacdo ao 8N, ndo foram observadas diferencas significativas em
funcdo do estresse imposto, sendo que os menores valores foram encontrados
nas plantas alagadas (Tabela 6). As diferencas significativas entre os tratamentos
controle e alagado deram-se nas folhas apds 30, 90, 120 e 150 dias de

experimento, no caule apds 150 e 180 dias e nas raizes apos 120, 150 e 180 dias.

Essa queda nos valores de 8N nas plantas alagadas sugere que o
processo inverso da reciclagem para estruturagcdo de reserva pode estar
acontecendo. Reforca também a hipotese das plantas estarem consumindo as
reservas e/ou mobilizando todos os recursos para suportar o estresse imposto.
Nesse processo ocorre uma perda de nitrogénio, como foi evidenciado pela

reducéo da %N.

Valores maiores de §'°N, apresentados pelas plantas controle, também
podem ser reflexos de diferencas na §'°N do solo. Pois em solos aerados a

quantidade de nitrogénio € geralmente maior do que em solos alagados.

Com os resultados obtidos pode-se concluir que, embora tenha havido
reducgdes significativas no crescimento das plantas de C. brasiliense submetidas
ao tratamento de saturagcdo hidrica do solo, tal reducdo nao impediu a
sobrevivéncia das plantas mesmo apos longo periodo de alagamento, como o
imposto neste experimento. Apés 180 dias, ainda que diminuida em relagao as
plantas controle, as plantas alagadas mantiveram a capacidade de incorporagao

de matéria seca, confirmando que a espécie é tolerante ao alagamento do solo.
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Tabela 6. Assinatura isotépica de carbono (5'°N) em folhas, caule e raizes de plantas de

Calophyllum brasiliense sob condi¢cdes controle (n&o-alagadas) e alagadas. Os valores

apresentados sdo médias + desvio padrdao (n=5). Valores seguidos de letras iguais nao

diferem estatisticamente pelo Teste de Tukey (p<0,05).

8N (%o)
Dias Tratamento Folhas Caule Raizes
0 3,32+ 0,15¢ 3,34 +0,7d 5,88 + 0,3bcd
30 Controle 4,03 £ 0,38bc 4,41 £ 0,55bcd 5,76 + 0,67bcd
Alagado 2,74 £ 0,10d 2,26 + 0,29abcd 4,78 £ 0,67d
60 Controle 4,43 £ 0,02ab 4,72 £ 0,01abcd 7,22 + 0,73abc
Alagado 4,05 £ 0,35bc 3,94 +0,41cd 5,55 + 0,35bcd
90 Controle 5,69 + 0,25a 5,87 + 0,48abc 6,61 + 1,19abcd
Alagado 4,03 £ 0,05bc 4,65 £ 0,03abcd 5,41 + 0,64bcd
120 Controle 4,99 + 0,38a 5,78 + 0,36abc 7,58 £ 0,28ab
Alagado 3,41+ 0,03c 4,01 +0,28cd 4,68 +0,10d
150 Controle 5,46 + 1,10a 6,33 £ 0,59ab 8,09 £ 0,51a
Alagado 2,70 £ 1,2bc 3,17 £ 2,00d 4,56 + 0,01d
180 Controle 4,38 £ 0,99abc 7,54 + 0,55a 7,54 + 0,28ab
Alagado 3,03 £ 0,28¢ 4,26 + 0,75cd 5,13+ 0,17cd
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V. CAPITULO 2

EFEITO DA SATURACAO HIDRICA DO SOLO NA TAXA DE
ASSIMILACAO DE CO, DE C. brasiliense Camb. (Clusiaceae)

1. INTRODUCAO

As trocas gasosas entre planta e atmosfera ocorrem sob continua mudancga
de fatores externos. Os processos fotoquimicos reagem primeiramente em fungéo
da disponibilidade de radiacdo, enquanto o0s processos bioquimicos sao
influenciados principalmente pela temperatura e pela disponibilidade de agua e
minerais (LARCHER 2004). Cada um destes processos é influenciado por fatores
internos e externos que, por consequéncia, podem limitar o rendimento

assimilatério como um todo.

A assimilagédo fotossintética de CO, € uma expresséo direta da atividade
metabdlica do vegetal (PAROLIN 2000). Redugdes na taxa fotossintética podem
ser causadas pela senescéncia foliar, redugcdo ou alteracdo no suprimento de
nutrientes e por diversos fatores ambientais, tais como o alagamento do solo
(PEZESHKI 1993, PEZESHKI et al. 1996).

Segundo KOZLOWSKI & PALLARDY (1984), o alagamento do solo é um
dos fatores que podem levar a uma rapida redugcao da taxa fotossintética. A
literatura cita que diversas espécies tém a capacidade fotossintética reduzida em
resposta a saturagdo hidrica do solo (LOBO-FARIA 1998, PAROLIN 2001,
MIELKE et al. 2003, 2005).

Entretanto, existe uma variagdo muito grande em relagdo ao padréo de

resposta das plantas ao alagamento. Estudos recentes tém demonstrado que
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muitas espécies apresentam consideraveis graus de tolerancia a tal condigao
(PEZESHKI 1993, GRAVATT & KIRBY 1998, SENA GOMES & KOZLOWSKI
1988).

Sabe-se que o declinio na capacidade fotossintética, encontrado na maioria
das espécies, resultante da saturacido hidrica do solo pode ser atribuido tanto a
limitagbes estomaticas como a nao estomaticas (PANKOVIC et al. 1999;
PEZESHKI 2001). Contudo, os processos bioquimicos que afetam a capacidade
fotossintética em decorréncia do estresse imposto pela deficiéncia de O, ainda
ndo sao totalmente conhecidos (PEZESHKI 1994).

Considerando que, apesar da sua ampla distribuicdo, Calophyllum
brasiliense é uma espécie fortemente associada a solos sazonal ou
permanentemente encharcados, o presente trabalho teve como obijetivo testar a
hipotese de que a saturagao hidrica do solo n&o afeta, significativamente, sua taxa

de assimilacédo de carbono.
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2. MATERIAL E METODOS

2.1 — Material vegetal e condicoes de cultivo

Sementes de Calophyllum brasiliense, coletadas na Estagao Ecoldgica de
Assis (SP), foram colocadas para germinar em sacos plasticos de 3 litros contendo
areia grossa lavada, sob condi¢cées naturais de luz e temperatura, em casa de
vegetacdo do Departamento de Boténica do Instituto de Biologia (UNICAMP),
sendo colocada apenas uma semente por saco plastico. Quinze dias apés a
germinacao as plantas foram regadas semanalmente com solugdo nutritiva de

Hoagland.

Quando as plantas atingiram cerca de 6 meses de idade, foi separado um
lote homogéneo, em relagéo a altura e numero de folhas, para o desenvolvimento
do experimento. Foram estabelecidos dois tratamentos: plantas controle, regadas
diariamente e mantidas em condigbes de capacidade de campo (normoxia); e
plantas submetidas ao tratamento de saturac&o hidrica do solo, colocadas em
tanques com 3cm de agua acima do nivel do solo (hipoxia), conforme descrito por
JOLY & CRAWFORD (1982). A agua dos tanques de alagamento foi trocada

semanalmente.

Apoés o inicio do experimento, foi suspensa a rega com solugdo nutritiva
para as plantas de ambos os tratamentos (normoxia e hipoxia). Essa decisdo de
suspender a rega com solugdo nutritiva foi tomada devido a dificuldade de
assegurar que ambos os tratamentos recebessem a mesma quantidade de
nutrientes. Além disso, no tratamento de alagamento do solo poderia ocorrer um
aumento significativo das concentragdes soltiveis de fons como Fe*? e Mg*™ a
niveis potencialmente téxicos. Nao obstante, a suspensido da rega com solugao

nutritiva foi feita também com o intuito de evitar uma acentuada proliferacdo de
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algas nos tanques de alagamento (como ocorrido em experimentos anteriores

desenvolvidos pelo Laboratério de Ecofisiologia Vegetal do IB/UNICAMP).

Durante os meses de dezembro de 2005 a junho de 2006, foram realizadas
coletas de dados mensais sobre o efeito do alagamento do solo no crescimento

das plantas de C. brasiliense.

Os trocas gasosas foram determinadas em 5 plantas no inicio do
tratamento (To) e em 5 plantas controle e 5 plantas alagadas apos 30, 60, 90, 120,
150 e 180 dias.

2.2 — Taxa de assimilacao de CO,

Medidas de trocas gasosas de CO; e H,O foram realizadas através de um
Analisador de Fotossintese Portatil — IRGA (Infra-Red Gas Analyser) em sistema
aberto (LCA-4 ADC, Analytical Development Company Limited).

O aparelho foi utilizado com uma camara foliar de 6,25 cm? de area.
Acoplado a camara existe um sistema de Peltier, que mantém a temperatura da
camara proxima a do ar. Em seu interior, existe uma ventoinha que promove um
fluxo de ar suficiente para a manutencéo de uma elevada condutancia da camada
envolvente (maior que 2,8 mol m? s™). A camara também possui um sensor de
infravermelho para medicdo da temperatura foliar, e sensores para a monitoracao
de parametros microclimaticos, tais como temperatura do ar, umidade relativa e
densidade de fluxo de fotons (DFF).

ApoOs a realizacdo de experimentos preliminares, foi definido que as
medigdes sempre seriam feitas fora da casa de vegetacédo, em dias de sol claro,
com radiacéo fotossinteticamente ativa (RAF) superior a 700 umol m? s e entre

9:00 e 10:00 horas. Como o equipamento possui um sensor interno para
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determinacao do RAF, foi possivel assegurar que as medi¢cdes de trocas gasosas

nao fossem limitadas pela energia luminosa.

Para as determinagbes de trocas gasosas sob condi¢gdes de alagamento do
solo os individuos foram colocados em baldes plasticos, com agua cerca de 3
centimetros acima do nivel do solo, para o transporte e determinagdes fora da

casa de vegetacao.

Com o objetivo de identificar a velocidade de ocorréncia de possiveis
alteragdes nos padrdes de trocas gasosas em resposta ao alagamento do solo,
enquanto um individuo de C. brasiliense era alagado (tempo estimado em cerca
de 2 minutos) e durante trés horas apds o inicio do estresse, foram feitas medidas

de trocas gasosas a cada 30 segundos.

Foram utilizadas repeticbes de 5 plantas para cada tratamento e as
medidas foram realizadas em duas folhas distintas e totalmente expandidas, no
inicio do tratamento (Ty), ap6s 12 horas e apods 1, 2, 5, 7, 15, 30, 60, 90, 120, 150
e 180 dias.

As folhas foram inseridas na camara foliar e a variagao no fluxo liquido de
CO; e H,O foram monitoradas até o estabelecimento de niveis constantes.
Assimilagdo de CO; (A), transpiragdo (E), condutancia estomatica ao vapor de
agua (gs) e concentragdo de CO; nos sitios de evaporagao (Ci) foram calculados
através da diferenca entre o ar atmosférico (ar de referéncia) e o ar oriundo da
camara foliar (ar analisado), de acordo com as equacgdes descritas por VON
CAEMMERER & FARQUHAR (1981).

Foi calculada a Eficiéncia do Uso da Agua (EUA), de acordo com a razdo
utilizada por SOUZA et al. (2001):

EUA = A/ E (umol CO, / mol H,0)
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Além das medicbes pontuais, foram realizadas também curvas de resposta
a luz e andamento diario da fotossintese e transpiracdo em plantas submetidas a
dois dias de alagamento, obtidas através de um analisador de fotossintese portatil
— IRGA (LI-6400, LI-COR).

2.3 - Fluorescéncia da clorofila a

A avaliagao da emissao de fluorescéncia da clorofila a foi realizada com um
medidor de fluorescéncia com amplitude modulada de pulso (PAM 2100, WALZ)
em duas folhas totalmente expandidas de 5 plantas controle e 5 plantas
submetidas a 3 e 15 dias de alagamento. A folha foi mantida a uma distancia
(cerca de 1 cm) e angulo constante (60°) da fibra 6ptica com o auxilio de um clipe
foliar.

O rendimento quantico efetivo do fotossistema Il (®) foi determinado
conforme GENTY et al. (1989) através da formula: ® = Fv/Fm = (Fm - F)/Fm, onde
F é a fluorescéncia da clorofila na amostra adaptada a luz e Fm a maxima
fluorescéncia da amostra adaptada a luz, com o pulso saturante; e a taxa aparente
de transporte de elétrons (ETR) através do fotossistema Il foi calculada como
AF/Fm x DFF x 0,5 x 0,84.

2.4—- Extracao e determinacao de pigmentos

Apods a determinagao de trocas gasosas, as mesmas folhas foram utilizadas
para extracdo de pigmentos segundo HISCOX & ISRAELSTAM (1979). Com o
auxilio de um cortador de metal foram retirados trés discos foliares de area

conhecida de duas folhas de cada individuo, evitando-se a nervura principal, apés
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15, 150 e 180 dias do inicio do alagamento do solo. Os discos foram imersos em 4
ml de dimetil-sulféxido (DMSO), em tubos de ensaio com tampa de rosca. Os
tubos foram mantidos no escuro por 24 horas para extracdo de pigmentos. As
leituras de densidade o6ptica foram determinadas em espectrofotémetro (B542,
Micronal) na faixa de absorbéncia de 470, 645, 646 e 663 nm.

Réplicas de discos foliares das mesmas folhas e com a mesma area foram
retiradas e submetidas a secagem por 48 horas em estufa a 80°C, para a

obtencido da massa seca.

As concentragbes de clorofila e de carotenos + xantofilas, expressas em
mg/g de massa seca, foram calculadas seguindo as equag¢des usadas por ARNON
(1949) e LICHTENTHALER (1987), respectivamente, a saber:

Cla=(12,7 . A663 — 2,69 . A645) . V

1000 MS
Clb=(229 .A645—-4,68 . A663) . V
1000 MS
Cla+b=(20,2.A646) + (8,02xA663) . V
1000 MS
Cx+c=(1000.A470)—(1,82.Ca)—(85,02.Cb) . V

198
Onde:
Cl a = Clorofila a (mg.g™" de massa seca)
Cl b = Clorofila b (mg.g™" de massa seca)
Cl a+ b= Clorofila a + b (mg.g™" de massa seca)
C x + ¢ = Xantofilas + Carotenos (mg.g™ de massa seca)

V = Volume da amostra (mL)
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MS = Massa seca
A470 = Absorbancia a 470 nm
AB663 = Absorbancia a 663 nm

AB645 = Absorbancia a 645 nm

2.5- Taxa de assimilacao de CO, sob condic6es de campo

Para comparar os dados relativos as trocas gasosas, obtidos em casa de
vegetacao, foram realizadas determinagdes pontuais de trocas gasosas e curvas
de saturacdo a luz em pelo menos cinco individuos de C. brasiliense crescendo
naturalmente, na area de Floresta Ombroéfila Densa de Terras Baixas, do Nucleo
Picinguaba do Parque Estadual da Serra do Mar, no municipio de Ubatuba — SP
(44°48'W e 23°22’S).

O clima da regidao de Ubatuba, segundo classificagcdo proposta por
KOEPPEN (1948), pode ser definido como clima de floresta tropical chuvosa (Af),

constantemente umido, com chuvas suficientes todos os meses.

Os dados de precipitagao atmosférica obtidos junto ao Instituto Agronémico
de Campinas (IAC) para o municipio de Ubatuba, SP, para o periodo de 1961 a
1990, apontam para a existéncia de dois periodos durante o ano: um bastante
umido (de outubro a abril) com chuvas frequentes e precipitagédo total geralmente
superior aos 180 mm mensais, e outro menos Uumido (de maio a setembro) com
chuvas menos constantes, embora sem déficit hidrico, com precipitacdo entre 80 e

160 mm mensais.
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Dentro da estagdo mais chuvosa, a maior precipitagdo ocorre entre
dezembro e margo, com valores médios entre 300 e 340 mm mensais, época em
que o solo geralmente apresenta saturagdo hidrica, podendo ocorrer inundacgéo. E
bastante comum, durante esse periodo, o aparecimento de grandes e inUmeras

pocas de agua (também chamadas de lagoas) nas partes mais baixas do relevo.

A precipitacdo média anual € de aproximadamente 2.600 mm e a umidade
relativa do ar é sempre superior a 85%. A temperatura média anual gira em torno
dos 21°C, com a média das maximas em fevereiro (30,4°C) e a média das

minimas em julho (12,6° C).

Foram realizadas duas coletas de dados: uma primeira coleta no més de
janeiro de 2006 (periodo de maior pluviosidade, em que o solo apresenta-se
naturalmente saturado hidricamente) e uma segunda coleta no més de agosto de

2006 (periodo de menor pluviosidade).

Para tais determinagdes, procurou-se utilizar plantas no mesmo estadio de
desenvolvimento das plantas crescidas em casa de vegetagdo. Os individuos
utilizados na primeira coleta de dados foram marcados, o que tornou possivel

fazer a segunda coleta de dados nestes mesmos individuos.

2.6— Analise Estatistica

As comparagdes entre médias foram realizadas a partir da Analise de
Variancia (ANOVA), seguida pelo Teste de Tukey a 5% de probabilidade (SOKAL
& ROHLF 1995; ZAR 1999).
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3. RESULTADOS E DISCUSSAO

A curva de saturacdo luminica evidencia como é o padrdo de resposta da
fotossintese desta espécie a variagdes na radiagao luminosa. Neste experimento,
a curva de resposta a luz mostrou que a taxa maxima de assimilacdo de CO; para
individuos de C. brasiliense ocorre por volta de 700 pmol m? s (Figura 3),
indicando que as medi¢cdes de trocas gasosas no periodo experimental n&o

ocorreram sob limitagdes de energia luminosa.

A fase de saturacado da curva pode ser reconhecida quando o fator externo
varia, neste caso a luz, mas nao tem a capacidade de limitar ou aumentar sozinho

a velocidade dos processos de assimilagao.

A (umol m?s™)

-2 1 1 1 1 1 1
0 200 400 600 800 1000 1200 1400

RFA (umol m?s™)

Figura 3. Assimilagido de CO, (A) em funcao da radiagdo fotossinteticamente ativa
(RAF) de plantas de Calophyllum brasiliense. Os valores sdo médias + desvio padréo
(n=5).
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As trocas gasosas acompanharam as mudancgas da radiagao luminosa ao
longo do dia. Conforme mostra a Figura 4a, o curso diario da fotossintese de
individuos de C. brasiliense apresentou comportamento tipico, com redu¢ao nas
horas mais quentes do dia (a partir das 12 horas), discreta recuperag¢ao no periodo
da tarde (por volta das 16 horas) e reducdo acentuada com a diminuicdo da
radiacdo luminosa no final do dia (ap6s as 18 horas), sendo os valores maximos

de fotossintese observados no periodo da manha.

Segundo DUARTE et al. (2005), esta espécie apresenta um padrao tipico
de fotoinibicdo com fungdo fotoprotetora que pode, apdés uma depressado do
rendimento fotossintético durante o periodo do dia que apresenta picos de

irradiancia, retornar aos seus valores 6timos de fotossintese.

De acordo com o curso diario da transpiragéo (Figura 4b), as menores taxas
de transpiracao foram encontradas nas primeiras horas do dia e no final da tarde.
O aumento da radiagdo luminosa durante o periodo da manha foi acompanhado
pelo aumento da transpiragdo, no entanto, apds serem atingidos os valores
maximos de transpiragdo (por volta das 13 horas) tal fator foi reduzido
acentuadamente. O periodo em que foram observados os valores maximos de
transpiracdo correspondeu ao periodo de maior incidéncia luminosa,

consequentemente, periodo de temperatura mais elevada.

O padréo de trocas gasosas no decorrer do dia depende das condi¢des
internas e externas da planta. A depressao da fotossintese no meio do dia € um

fendmeno tipico, sobretudo nas plantas lenhosas.

Nos periodos do dia em que a temperatura € mais alta devido a forte
radiagcao e a alta capacidade evaporativa do ar, o calor acumulado sobre a folha
exposta a luz solar plena € muito alto, devendo ser dissipado. Nestas condicdes
os estdbmatos tendem a fechar, a concentracao interna de CO, a aumentar e a
eficiéncia fotoquimica do fotossistema Il a diminuir, assim como o potencial hidrico

da folha também tende a diminuir.
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A depressao da fotossintese no meio do dia geralmente é resultado da
interacdo de muitos fatores estressantes, dentre eles, a forte radiacéo, o balanco

hidrico negativo e o estresse térmico.
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Figura 4. Em a, Assimilacédo de CO, (A) e em b, transpiragédo (E) ao longo das horas do
dia de plantas de Calophyllum brasiliense. Os circulos cheios representam a radiacao

fotossinteticamente ativa (RAF). Os valores sdo médias * desvio padrao (n=5).
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A curva de saturagao luminica de individuos de C. brasiliense submetidos a
dois dias de saturacdo hidrica do solo indica que ndo houve uma influéncia
significativa do estresse na assimilagdo fotossintética maxima neste periodo.
Conforme mostra a Figura 5, a taxa maxima de assimilagdo de CO, de plantas

alagadas por dois dias também ocorreu por volta de 700 pmol m? s™.

O ponto de saturacao da fotossintese pode ser utilizado para caracterizar o
comportamento das espécies vegetais em relagdo ao uso de um determinado
recurso, neste caso, a radiagao luminosa. Geralmente, quanto maior for o valor do
ponto de saturagcdo, maior sera o ganho fotossintético. Neste experimento,
plantulas submetidas a dois dias de alagamento ndo mostraram diferengas
significativas em relagdo aos valores do ponto de saturagédo a luz em relagao as

plantas controle.

A (umol m?s™)
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Figura 5. Assimilacdo de CO, (A) em fungao da radiagéo fotossinteticamente ativa (RAF)
de plantas de Calophyllum brasiliense nao alagadas (simbolos vazios) e alagadas por dois

dias (simbolos cheios). Os valores sdo médias * desvio padrao (n=5).
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No entanto, em relagdo ao curso diario da fotossintese e da transpiragao,
foram observadas diferencas em funcédo da saturacido hidrica do solo. Conforme
mostra a Figura 6a, o curso diario da fotossintese de plantas alagadas por dois
dias apresentou comportamento semelhante ao das plantas controle, com reducao
nas horas mais quentes do dia. Nas plantas alagadas, entretanto, a reducéao foi
mais acentuada, diferindo significativamente dos valores das plantas nao-

alagadas.

As diferengas no curso diario da transpiragdo de plantas alagadas por dois
dias em relagdo ao de plantas controle também ocorreram durante o periodo de
maior incidéncia luminosa (por volta das 12 e 13 horas). As plantas ndo alagadas
continuaram a mostrar valores altos de transpiracao até as 13 horas, enquanto as
plantas alagadas por dois dias tiveram uma queda significativa nestes valores
(Figura 6b). A partir desse periodo do dia, a transpiragédo tanto das plantas n&o
alagadas quanto das plantas alagadas permaneceu baixa. Isso sugere que tenha
havido uma limitacdo estomatica da fotossintese durante o periodo da tarde,
evidenciada pela restricdo da transpiragdo, no entanto, esse controle ocorreu

primeiramente nas plantas submetidas ao alagamento.

Tais diferencas nas taxas de fotossintese e de transpiracdo de plantas
controle e saturadas hidricamente, ocorridas nos horarios de maior incidéncia
luminosa, provavelmente se deram por que as plantas alagadas estavam sob
condicbes mais estressantes do que as plantas controle: além do estresse
promovido pela alta temperatura, havia também o estresse imposto pela saturagao

hidrica do solo.

O acompanhamento em curto prazo das alteracdes nos padrdes de trocas
gasosas durante o alagamento de um individuo de C. brasiliense mostrou que a
espécie responde rapidamente as condi¢cdes impostas. Cerca de uma hora apds o
inicio do alagamento a taxa fotossintética foi reduzida em mais de 50% dos
valores iniciais, sendo acompanhada também pela redugcdo da condutancia

estomatica (Figura 7). Nesse periodo, a rapida redugao da taxa fotossintética pode
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ser atribuida principalmente a limitagdes difusionais devido a redugdes na abertura

estomatica. No entanto, a recuperacgao total foi verificada cerca de 3 horas apds o

inicio do estresse.
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Figura 6. Em a, Assimilagdo de CO, (A) e em b, transpiracao (E) ao longo das horas do
dia de plantas de Calophyllum brasiliense nao alagadas (simbolos vazios) e alagadas
por dois dias (simbolos cheios). Os circulos cheios representam a radiagéo

fotossinteticamente ativa (RAF). Os valores sdo médias * desvio padrao (n=5).
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Figura 7. Em a, Assimilagdo de CO, (A) e em b, condutancia estomatica (gs) ao longo

do tempo, ap6s o alagamento de um individuo de Calophyllum brasiliense.
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Deste periodo até os sete primeiros dias que sucederam o inicio do
tratamento, ndo foram observadas mudancgas significativas na taxa fotossintética,
transpiracao, condutancia estomatica e na concentracéo interna de CO; na folha

de plantas mantidas sob condi¢des de saturacao hidrica do solo (Figura 8).

Tais observagdes sugerem que a espécie tem um padrdo de resposta a
este tipo de estresse que atua em curto prazo, mantendo suas taxas
fotossintéticas proximas aos valores que apresenta quando em condigdes normais

de aeracdo do solo.

No entanto, 15 dias apds o inicio do estresse foi observada uma redugao
significativa da taxa fotossintética, o que néo foi acompanhada por redugdes seja
da transpiragdo, condutancia estomatica ou da concentracao interna de CO; na
folha (Figura 8). lgualmente, ndo houve mudangas na eficiéncia do uso da agua e
na razao entre concentracao interna de CO; na folha e concentracdo atmosférica
de CO; (Figura 9).

No experimento de longo prazo, trinta e sessenta dias apds o alagamento
foi observada novamente uma reducdo na atividade fotossintética das plantas
submetidas ao alagamento, sem que houvesse redugbes da transpiragédo, da

conduténcia estomatica e da concentragdo interna de CO; na folha (Figura 10).

Contudo, trabalhos anteriores observaram uma reducdo significativa da
fotossintese acompanhada pela reducéo tanto da condutancia estomatica como
da transpiracdo em espécies arboreas tropicais tolerantes ao alagamento
(PAROLIN 2001, MIELKE et al. 2005, LOPEZ & KURSAR 1999), embora algumas
excegbes também tenham sido relatadas (PEZESHKI & DELAUNE 1990,
PEZESHKI & ANDERSON 1997).
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Figura 8. Assimilagdo de CO, (A), Transpiragcdo (E), Condutancia estomatica (gs) e
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Figura 9. Razao entre a concentragdo interna e externa de CO, (Ci/Ca) e Eficiéncia do
Uso da Agua (EUA) de plantas de Calophyllum brasiliense ndo alagadas (simbolos vazios)

e alagadas (simbolos cheios). Os valores sdo médias * desvio padrao (n=5).

LOPEZ & KURSAR (1999) relataram que o alagamento do solo ocasionou
reducgdes significativas na fotossintese de plantas de Calophyllum longifolium
mantidas sob tais condi¢gdes por 45 dias, ainda que nao tenham havido efeitos

negativos na condutancia estomatica.
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A manuteng¢do da abertura estomatica, durante esse periodo, pode estar
relacionada ao desenvolvimento de lenticelas hipertrofiadas e de raizes
adventicias (GRAVATT & KIRBY 1998, LOPEZ & KURSAR 1999).

Somente apds 90 dias de hipdxia € que a redugéo da assimilacdo de CO2
foi acompanhada pela reducéo significativa da transpiracdo e da condutancia
estomatica (Figura 10). Porém, apés 150 de alagamento, os valores de
transpiracdo e condutancia estomatica das plantas submetidas ao estresse
voltaram a se igualar com os valores das plantas controle, em contraponto com os

valores de fotossintese que permaneceram menores.

O declinio da fotossintese sob tais condicbes de estresse pode ocorrer
tanto em resposta a limitacdo difusional do carbono, devido ao fechamento
estomatico, quanto a limitagbes ndo estomaticas (PEZESHKI 1993). Neste
experimento, a condutancia estomatica somente foi reduzida apdés 90 dias de
alagamento e recuperou-se apdés 150 dias, evidenciando que durante o periodo
anterior a essa reducao e apds a sua recuperagao, esse fator nao foi responsavel

pela diminuicdo da fotossintese.

No entanto, a avaliagdo da fluorescéncia maxima da clorofila evidenciou
que o rendimento quantico efetivo do fotossistema Il, bem como o transporte de
elétrons das plantas mantidas sob condi¢cdes de saturagdo hidrica do solo por 15
dias foi menor se comparado ao das plantas controle independente da densidade

de fluxo de fétons fotossinteticamente ativos incidente sobre a folha (Figura 11).

Parametros obtidos através da avaliacdo da fluorescéncia da clorofila
também podem ser utilizados para indicar efeitos do estresse ambiental na
fotossintese, para avaliar a capacidade da planta de tolerar esse estresse, bem
como para indicar a extensao de um possivel dano ao aparelho fotossintético
(MAXWELL & JOHNSON 2000). Como neste experimento o rendimento quéntico
efetivo do fotossistema Il e o transporte de elétrons foram reduzidos nas plantas
mantidas alagadas por 15 dias, € possivel que o estresse imposto tenha

ocasionado danos ao aparelho fotossintético.
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Outros autores também tém relatado redugdes seja na eficiéncia
fotoquimica do fotossistema II, como no transporte de elétrons, em fungdo do
alagamento do solo (GUIDI & SOLDATINI 1997, HALDIMANN & STRASSER
1999, SMETHURST et al. 2005).

Limitagbes ndo estomaticas, como alteragbes nas enzimas do Ciclo de
Calvin e degradacédo de pigmentos (PEZESHKI 2001), possivelmente foram as
principais responsaveis pela reducdo na assimilagao de carbono na maior parte do
tempo do experimento. Entretanto, a contribuicido de cada componente requer

maiores investigacoes.

SANCHES et al. (2006) também relacionaram a reducdo na taxa de
assimilacao de carbono a limitagbes nao estomaticas em plantas de Erythrina

speciosa alagadas por um periodo superior a 40 dias.

A concentragao interna de CO, na cavidade sub-estomatica da folha nao
diferiu entre os tratamentos durante quase todo o periodo experimental,
confirmando que a limitagdo observada no processo fotossintético ndo foi causada
pelo fechamento estomatico, pelo menos no inicio do experimento, mas outro fator
foi responsavel pela limitagdo da assimilagdo do carbono no mesofilo. A
concentracao interna de CO, somente foi reduzida nas plantas submetidas a 180
dias de alagamento (Figura 10). Outros autores também observaram uma
manutencdo dessa concentracdo durante o alagamento (GUIDI & SOLDATINI
1997; FERNANDEZ 2006).

Ainda que a concentragao interna de CO, na cavidade sub-estomatica
tenha sido semelhante nos dois tratamentos ao longo de quase todo o
experimento, CORNIC et al. (1989) relataram que sob condicbes de estresse
hidrico ha um aumento na resisténcia do mesofilo ao CO,, 0 que gera um
decréscimo na concentracdo de CO, no cloroplasto; neste caso, a reducédo da
fotossintese durante o estresse hidrico pode ser atribuida a este decréscimo na

concentragéo de CO; no cloroplasto (RENOU et al. 1990).
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Figura 10. Assimilacdo de CO, (A), Transpiragdo (E), Condutancia estomatica (gs) e
Concentragao interna de CO, (Ci) de plantas de Calophyllum brasiliense ndo alagadas
(simbolos vazios) e alagadas (simbolos cheios). O asterisco (*) indica que houve diferenca
significativa entre os tratamentos dentro do mesmo periodo. Os valores sdao médias +

desvio padrao (n=5).
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Figura 11. Rendimento quéntico efetivo do PS Il (®) e Taxa relativa de transporte de
elétrons (ETR) em fungdo da Densidade de fluxo de fotons fotossinteticamente ativos
(PPFD) de plantas de Calophyllum brasiliense ndo alagadas (controle) e alagadas por 3 e
15 dias. O asterisco (*) indica que houve diferenga significativa entre o tratamento de

alagamento por 15 dias e os demais. Os valores sao médias + desvio padrao (n=5).
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A razao entre a concentracao interna e externa de CO; (razdo Ci/Ca) da
folha também n&o diferiu entre os tratamentos durante boa parte do periodo
experimental, sendo reduzida nas plantas estressadas somente apds 180 dias de
alagamento em funcgdo de um aumento da concentracao interna de CO; na folha
(Figura 12). Tal resultado confirma a afirmagao anterior de que o comportamento
estomatico ndo foi o fator limitante da fotossintese, pelo menos nos primeiros

meses apos a inundagao do solo.

A pressao de CO, nos espacos intercelulares é definida pelo balango entre
o consumo de CO; pela fotossintese e a sua reposi¢éo, seja pelo influxo do meio
externo como pela respiracdo. O comportamento estomatico tende a atuar de
forma a manter constante a pressido parcial interna de CO, para uma dada
pressdo externa de CO,; enquanto essa tendéncia de otimizagdo € mantida, a

razao Ci/Ca permanece constante.

A eficiéncia do uso da agua igualmente ndo foi alterada pelo estresse
durante os primeiros 150 dias seguintes ao alagamento do solo (Figura 13),
contrapondo com os resultados de estudos anteriores realizados com espécies
tropicais onde houve um aumento da eficiéncia do uso da agua a partir do primeiro
més de inundacgao (MIELKE et al. 2005).

A manutencdo da eficiéncia do uso da agua mesmo sob tais condi¢oes
ocorreu por que, embora tenha havido uma redugao acentuada da fotossintese, a
transpiracdo das plantas inundadas nao apresentou grandes diferengas em
relagdo a transpiragdo das plantas controle, o que indica que ndo houve um alto

grau de limitagdo estomatica da fotossintese.

Somente apds 180 dias de alagamento é que houve diferenga significativa
entre a eficiéncia do uso da agua de plantas controle e alagadas. No entanto, tal
diferenca se deu por que a eficiéncia do uso da agua das plantas controle
aumentou (em relacdo a determinagdo anterior) em fungdo da reducédo da
transpiracéo, enquanto a eficiéncia do uso da agua das plantas alagadas foi

mantida em relag&do a determinagéo anterior (Figura 13).
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Os estdbmatos sao, além da via de entrada e saida de gases, também a via
de saida da agua, ou seja, quando a planta absorve CO, do meio externo ela
também perde agua. A relagcéo entre fotossintese (assimilagdo) e consumo de
agua (transpiragdo) também é chamada de Eficiéncia do uso da agua, que
expressa quantitativamente o comportamento momentaneo das trocas gasosas na
folha. A eficiéncia do uso da agua tende a mudar quando as condigdes para a

difusdo do CO, ou da H,O sao alteradas.

Neste experimento, a manutengcdo de um estado hidrico favoravel a
sobrevivéncia das plantas alagadas pareceu estar mais relacionada a
continuidade da condutividade da raiz, mantida possivelmente em resposta ao
desenvolvimento de raizes adventicias e lenticelas hipertrofiadas (como sera
mostrado no proximo capitulo), do que a um controle estomatico, visto que nao
houve reducdo da condutancia estomatica e da transpiragado durante grande parte

do periodo de estresse.

As folhas de plantas submetidas ao alagamento do solo adquiriram
coloragao palida e tornaram-se cloréticas durante o experimento, evidenciando um
sinal visual de estresse. A clorose deveu-se a redugao no conteudo de clorofila, o
que provavelmente ocorreu em resposta ao estresse ocasionado pelo alagamento
do solo, mas também pode estar relacionada a uma deficiéncia de nutrientes
minerais. Assumindo o fato de que o alagamento do solo implique em uma
reducdo da condutividade do sistema radicular, responsavel pela absorcdo de
agua e nutrientes, é natural que as plantas sob tais condi¢gdes apresentem

deficiéncia nutritiva.
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Figura 12. Razdo entre a concentragdo interna e externa de CO, (Ci/Ca) de plantas de
Calophyllum brasiliense nao alagadas (simbolos vazios) e alagadas (simbolos cheios). O
asterisco (*) indica que houve diferenga significativa entre os tratamentos dentro do

mesmo periodo. Os valores sdo médias + desvio padrao (n=5).
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Figura 13. Eficiéncia do Uso da Agua (EUA) de plantas de Calophyllum brasiliense nao
alagadas (simbolos vazios) e alagadas (simbolos cheios). O asterisco (*) indica que houve
diferenga significativa entre os tratamentos dentro do mesmo periodo. Os valores s&o

médias + desvio padréo (n=5).
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Logo no inicio do experimento foi observada uma diferenga significativa
entre o conteudo de clorofila e pigmentos acessorios (caroteno e xantofila) de
plantas controle e submetidas a 15 dias de alagamento (Figura 14). A redugéo na
concentracdo de pigmentos tem sido interpretada como uma resposta ao
alagamento em longo prazo, no entanto DELL-AMICO et al. (1994) verificaram
uma reducdo no conteudo de clorofilas ao submeterem cultivares diferentes de

tomate a periodos de 24 a 72 horas de alagamento.

Apos 150 dias de alagamento do solo essa reducdo do conteudo de
clorofila e de pigmentos acessorios foi novamente constatada (Figura 15).
Resultados semelhantes foram encontrados por McKLEVIN et al. (1995) e LI et al.
(2004), entretanto PEZESHKI et al. (1996) ndo encontrou decréscimo na

concentragédo de pigmentos em resposta ao alagamento do solo.

A razao entre a clorofila a e b (razdo a/b) foi significativamente maior nas
plantas mantidas sob condigdes de saturagao hidrica do solo (Figuras 14 e 15).
Existem duas possiveis explicagbes para este aumento da razéo a/b: a clorofila b
pode ter sido mais rapidamente degradada pelas condi¢bes impostas do que a
clorofila a, ou ainda, a sintese de clorofila b foi reduzida ou a sintese de clorofila a
foi aumentada. No entanto, pouco se sabe se as condi¢des impostas pelo
alagamento do solo afetam diretamente a concentracdo de clorofila pela sua
degradacgao ou se indiretamente pela redugédo da sintese de novas moléculas de

clorofila.

A reducdo da concentragcdo de clorofila e de pigmentos acessorios
ocasionada durante o estresse pode ser um dos fatores que limitam o processo
fotoquimico em longo prazo, visto que a absor¢do da radiagdo depende em
grande parte da concentragdo do pigmento fotossinteticamente ativo, porém em

curto prazo outros fatores podem estar envolvidos.

A deficiéncia mineral ou a alteracdo dos elementos nutritivos, a que as
plantas possivelmente foram expostas (visto que ndo receberam solugao nutritiva

durante o periodo experimental), pode ter afetado o conteudo de clorofila. Isso
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pode ser observado através da comparacdo da concentragdo de pigmentos no
inicio do experimento, apos 15 dias (Figura 14) e no final do experimento, apos
150 ou 180 dias (Figura 15): no inicio do experimento a concentracdo dos
pigmentos das plantas controle e alagadas foi significativamente maior do que no
final do experimento, quando a deficiéncia mineral provavelmente tornou-se mais

acentuada.

A interrupcéo da oferta de solucéo nutritiva apds o inicio do experimento e a
renovacgao semanal da agua dos tanques de alagamento pode ter ocasionado uma
remocdo mais acentuada dos nutrientes remanescentes no solo alagado. Em
adicdo, a diminuigdo da concentragdo de nitrogénio nas folhas de plantas
alagadas (mostrada na Tabela 4 do Capitulo 1) pode ter sido um fator decisivo na

reducao de pigmentos fotossintéticos.

No entanto, isso ndo explica a diferenga significativa no conteudo de
pigmentos entre os tratamentos, visto que essa situagao foi igual para as plantas

de ambos os tratamentos.
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Figura 14. Concentragao de Clorofila a, b e a + b (Cl), de Xantofilas + Carotenos (x + ¢) e
Razéao entre Clorofila a e b (Razéo a/b) de plantas de Calophyllum brasiliense ndo alagadas
(colunas vazias) e alagadas por 15 dias (colunas cheias). Os valores sdo médias + desvio

padrao (n=5).
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A curva de resposta a luz apds 180 dias de experimento mostrou que o
ponto de saturagcédo luminoso de plantas mantidas sob condigdes controle ocorreu
também por volta de 700 pmol m? s™'; enquanto que o das plantas mantidas sob
condicdes de estresse ocorreu por volta de 450 pmol m? s™ (Figura 16). A redugao
do ponto de saturacdo luminoso nas plantas alagadas provavelmente tenha
ocorrido em fungcdo de danos do PS Il e menor transporte de elétrons, como
demonstrado anteriormente (Figura 11). Geralmente, quanto maior € o valor do

ponto de saturagdo, maior é o ganho fotossintético.

A assimilacdo fotossintética maxima, mostrada pela curva de saturacéo
luminica apds 180 dias de experimento, também diferiu significativamente entre os
tratamentos (Figura 16). Nas plantas controle a média foi de 2,69 pmol m? s e
nas plantas estressadas foi de 1,83 ymol m? s™. Tais curvas foram realizadas no
més de junho, em que a temperatura média € mais baixa, o que justifica o fato de
que as taxas fotossintéticas observadas neste periodo, mesmo nas plantas
controle, tenham sido significativamente inferiores as encontradas no inicio do

experimento.
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Figura 16. Assimilagdo de CO, (A) em funcao da radiacao fotossinteticamente ativa (RAF)
de plantas de Calophyllum brasiliense nao alagadas (simbolos vazios) e alagadas por 180
dias (simbolos cheios). O asterisco (*) indica que houve diferenga significativa entre os

tratamentos. Os valores sdo médias + desvio padrao (n=5).
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As diferencgas existentes tanto em relagdo ao ponto de saturagcédo luminoso
quanto a assimilagao fotossintética maxima evidencia que o efeito do alagamento

de curta duragdo nas trocas gasosas desta espécie difere daquele de longa

duragao.

A comparagédo das trocas gasosas de plantas sob condigbes de campo no
més de janeiro, obtidos ao longo do dia, evidenciou valores de assimilagdo de CO»
e de transpiracao significativamente inferiores a maioria dos valores obtidos de
plantas mantidas em casa de vegetagdo (Figura 17). Tais diferengas
provavelmente ocorrem em resposta a baixa luminosidade incidente no interior da

restinga, onde a radiagéo fotossinteticamente ativa maxima obtida foi de cerca de

24 umol m?s™.
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Figura 17. Assimilagdo de CO, (A) e Transpiracao (E) ao longo das horas do dia de
plantas de Calophyllum brasiliense sob condicdo de campo, no més de janeiro de 2006.
Os circulos cheios indicam os valores de Radiacdo Fotossinteticamente Ativa (RAF). Os

valores sdo médias (n=5).
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Porém, medi¢des pontuais realizadas em individuos localizados na borda
da restinga, sob condicbes de maior incidéncia luminosa (por volta de 700 umol
m? s™), revelaram taxas fotossintéticas mais altas (3,09 pmol m? s em média).
Considerando que estas determinagbes foram realizadas no més de janeiro, que
corresponde ao periodo em que o solo apresenta saturagcdo hidrica naquela
regido, tais valores de fotossintese sdo semelhantes aos obtidos em plantas

alagadas em casa de vegetacao, onde a incidéncia luminosa também foi maior.

Por outro lado, os dados relativos a trocas gasosas de plantas sob
condigdes de campo no més de agosto (periodo em que o solo nédo se
apresentava saturado hidricamente), obtidos ao longo do dia, mostraram valores

mais altos (Figura 18) se comparados com os dados obtidos no més de janeiro

(Figura 17).
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Figura 18. Assimilagdo de CO, (A) e Transpiragao (E) ao longo das horas do dia de
plantas de Calophyllum brasiliense sob condicdo de campo, no més de agosto de 2006.
Os circulos cheios indicam os valores de Radiacao Fotossinteticamente Ativa (RAF). Os

valores sdo médias (n=5).

64

RAF (umolm 2s)



Além da diferenca na quantidade de agua no solo e da radiagao incidente, a
temperatura também pode ter influenciado tais diferengas entre o ciclo diario da
fotossintese e da transpiracdo realizado no més de janeiro e de agosto. A
temperatura média durante as determinag¢des no més de janeiro e de agosto foi de
cerca de 30°C e 20°C, respectivamente. A temperatura mais baixa no més de
agosto pode ter colaborado para a maior abertura estomatica e,
consequentemente, para a inexisténcia de depressdo do meio do dia da

assimilagao de CO..

Embora seja evidente de que diversos fatores ambientais provavelmente
tenham determinado tais diferencas entre o ciclo diario da fotossintese e da
transpiracao realizado no més de janeiro e de agosto, a contribuicdo de cada um

destes requer maiores investigagoes.

Na natureza, os fatores ambientais n&o exercem suas influéncias
isoladamente, mas em interagdo uns com os outros. Sob condi¢ées de campo,
freqientemente as plantas sdo expostas ndo somente a um tipo de estresse, mas

ha varios, atuando concomitantemente.

A curva de saturagdo luminica de individuos sob condigdes de campo,
realizadas também nos dois periodos de janeiro e agosto, revela que
provavelmente a energia luminosa também n&o foi o principal fator limitante da

fotossintese no més de janeiro.

A curva de resposta a luz de individuos sob condi¢gdes de campo realizada
no més de janeiro mostrou que a taxa fotossintética maxima destes individuos foi
cerca de 5,4 umol m? s, com ponto de saturagdo luminosa de 340 umol m?s™
(Figura 19), enquanto a curva de resposta a luz de individuos sob condi¢des de
campo realizada no més de agosto mostrou que a taxa fotossintética maxima
destes individuos foi cerca de 9,34 umol m?s™, com ponto de saturacdo luminosa

de 335 pmol m? s™ (Figura 20).
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Figura 19. Assimilagdo de CO, (A) em funcdo da Radiagao Fotossinteticamente Ativa
(RAF) de plantas de Calophyllum brasiliense sob condicdo de campo, no més de janeiro

de 2006. Os valores sao médias + desvio padrao (n=5).
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Figura 20. Assimilacdo de CO, (A) em funcdo da Radiacdo Fotossinteticamente Ativa

(RAF) de plantas de Calophyllum brasiliense sob condigdo de campo, no més de agosto

de 2006. Os valores sdo médias + desvio padrao (n=5).
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A comparagao destes valores indica que nado houve uma diferenca
significativa entre ponto de saturacdo luminosa de individuos crescendo sob
condigdes de campo, no més de janeiro e de agosto. No entanto, houve uma
diferenca significativa entre a assimilagcdo maxima destes individuos nos dois

periodos analisados (Figura 21).
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Figura 21. Assimilagdo maxima (Amax) e Ponto de saturagao luminoso (Psat) de plantas
de Calophyllum brasiliense sob condicdo de campo, nos meses de janeiro e de agosto de

2006. Os valores sao médias + desvio padrao (n=5).
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Isso indica que mesmo sob condigdes de luminosidade semelhantes, os
individuos tiveram taxas de fotossintese diferentes no més de janeiro e no més de
agosto. Tais dados sugerem que a mudanga sazonal da assimilagao fotossintética
de individuos jovens pode estar diretamente relacionada com o nivel de saturagéo

hidrica do solo.

Em janeiro, apesar dos altos niveis de radiagdo fotossinteticamente ativa,
as taxas de assimilagao foram menores em funcéo do alagamento. Ja em agosto
a taxa de assimilagao foi maior porque os niveis de radiacado fotossinteticamente
ativa continuavam acima do ponto de saturacdo e, sem estar hidricamente
saturado, o solo dispunha de agua suficiente para manter os estébmatos abertos.
Possivelmente, a vantagem competitiva resultante do fato da saturacéo hidrica do
solo ndo inibir completamente a assimilacdo de carbono dos individuos jovens de
C. brasiliense, explica o fato de esta espécie aparecer sempre com um alto indice
de valor de importadncia em areas florestais naturalmente sujeitas a longos

periodos de encharcamento do solo.

WALDHOFF et al. (1998) e PAROLIN (2000) também relataram redugdes
na taxa fotossintética de arvores amazdnicas adultas durante o periodo natural de
alagamento daquela regido. Entretanto, PAROLIN (2001) ressalta que nao é claro
se estas mudancas estao diretamente ligadas ao alagamento, ou se outros fatores
sao também responsaveis, tais como irradiacdo, umidade do ar e fatores

genéticos.

O que se pode afirmar com certeza € que as taxas fotossintéticas das
plantas de C. brasiliense sob condi¢des de campo no periodo de saturacao hidrica
do solo foram menores se comparadas as do periodo em que o0 solo é bem

drenado.
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VI. CAPITULO 3

ALTERAGOES MORFO-ANATOMICAS EM PLANTAS DE
Calophyllum brasiliense SUBMETIDAS A CONDICOES DE
SATURACAO HIDRICA DO SOLO

1. INTRODUCAO

Uma das principais dificuldades enfrentadas pelas plantas que sao
submetidas a periodos de inundagao do solo € suportar a deficiéncia de oxigénio

neste meio.

A capacidade que muitas espécies vegetais tém de se mostrarem tolerantes
e adaptadas a periodos de encharcamento do solo ou mesmo a inundacoes,
germinando, emitindo raizes e crescendo sobre solos com deficiéncia de oxigénio,
pode ser atribuida a mecanismos de adapta¢cdes morfo-anatémicas, fundamentais
no transporte e difusdo de oxigénio para as partes submersas das plantas (DREW
1997).

Contudo, o estresse ocasionado pela saturacdo hidrica do solo nao
corresponde somente a redugédo de oxigénio para o metabolismo das raizes e de
outros 6rgaos submersos, mas também inclui efeitos tdoxicos provocados por
produtos resultantes das condigdes redutoras do solo inundado (CRAWFORD
1989).

Segundo HOOK (1984), as respostas mais comuns das plantas vasculares

ao alagamento correspondem as adaptacbes que favorecem tolerar ou evitar a
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anoxia, reduzindo os impactos da auséncia de oxigénio no solo e permitindo troca
de gases entre planta e atmosfera. Tais respostas podem ser metabdlicas,

morfolégicas ou anatdbmicas, podendo muitas vezes, ocorrerem simultaneamente.

Dentre as principais modificagcdes morfo-anatdmicas que possibilitam a
difusdo de oxigénio da parte aérea para as raizes destacam-se as lenticelas
hipertrofiadas, desenvolvimento de aerénquima e formacéo de raizes adventicias,
permitindo muitas vezes que os 6rgaos submersos mantenham um metabolismo
aerodbico (JOLY 1994; GLENS et al. 2006; MOMMER et al. 2006).

A ocorréncia destas estruturas tem sido relatada para diversas espécies
arbéreas sujeitas ao alagamento (JOLY 1991, SCHLUTER et al. 1993, LOBO &
JOLY 1995, NUNEZ-ELISEA et al. 1999, LOBO & JOLY 2000), no entanto, o papel
de cada uma delas como resposta adaptativa ainda é bastante discutido. Dessa
forma, o estudo das respostas morfo-anatdmicas pode gerar novas informagdes
que contribuam para o melhor conhecimento da influéncia destas estruturas no

desenvolvimento vegetal sobre condi¢cdes de estresse.

O objetivo deste trabalho foi verificar a ocorréncia de possiveis alteragdes
morfologicas e anatémicas em plantas de Calophyllum brasiliense submetidas a

condicdo de saturacao hidrica do solo, bem como discutir seu valor adaptativo.
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2. MATERIAL E METODOS

2.1- Material vegetal e condicoes de cultivo

Sementes de Calophyllum brasiliense, coletadas na Estagao Ecoldgica de
Assis (SP), foram colocadas para germinar em sacos plasticos de 3 litros contendo
areia grossa lavada, sob condi¢gbes naturais de luz e temperatura, em casa de
vegetacdo do Departamento de Boténica do Instituto de Biologia (UNICAMP),
sendo colocada apenas uma semente por saco plastico. Quinze dias apés a
germinacao as plantas foram regadas semanalmente com solugdo nutritiva de

Hoagland.

Quando as plantas atingiram cerca de 6 meses de idade, foi separado um
lote homogéneo, em relagéo a altura e numero de folhas, para o desenvolvimento
do experimento. Foram estabelecidos dois tratamentos: plantas controle, regadas
diariamente e mantidas em condigcbes de capacidade de campo (normoxia); e
plantas submetidas ao tratamento de saturac&o hidrica do solo, colocadas em
tanques com 3cm de agua acima do nivel do solo (hipoxia), conforme descrito por
JOLY & CRAWFORD (1982). A agua dos tanques de alagamento foi trocada

semanalmente.

Apoés o inicio do experimento, foi suspensa a rega com solugdo nutritiva
para as plantas de ambos os tratamentos (normoxia e hipoxia). Essa decisdo de
suspender a rega com solugdo nutritiva foi tomada devido a dificuldade de
assegurar que ambos os tratamentos recebessem a mesma quantidade de
nutrientes. Além disso, no tratamento de alagamento do solo poderia ocorrer um
aumento significativo das concentragdes soltiveis de fons como Fe*? e Mg*™ a
niveis potencialmente téxicos. Nao obstante, a suspensédo da rega com solugao

nutritiva foi feita também com o intuito de evitar uma acentuada proliferacdo de

71



algas nos tanques de alagamento (como ocorrido em experimentos anteriores

desenvolvidos pelo Laboratério de Ecofisiologia Vegetal do IB/UNICAMP).

2.2 - Alteracoes morfoldgicas

Durante os meses de dezembro de 2005 a junho de 2006 foi observada,
semanalmente, a ocorréncia de alteragées morfolégicas como o aparecimento de
lenticelas hipertrofiadas e raizes adventicias, em plantas controle e alagadas

crescidas em casa de vegetacgao.

2.3 — Alteracoes anatomicas

Amostras da regido basal do caule e do colo da raiz principal (cerca de 2
cm abaixo do cotilédone) de plantas controle e alagadas por 30 dias foram fixadas
em FAA por 24 horas (JOHANSEN 1940) e mantidas em etanol 70%. As porgdes
de interesse foram incluidas em resina plastica (HistoResin, LEICA) seguindo as
recomendac¢des do fabricante.

Foram montadas laminas permanentes com seccdes transversais, obtidas
com auxilio de micrétomo rotativo (RM 2245, LEICA) e coradas com Azul de
Toluidina em tampao acetato pH 4,7.

As fotomicrografias foram obtidas em fotomicroscopio (BX51, OLYMPUS) e

as escalas foram reproduzidas nas mesmas condi¢des Opticas.
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3. RESULTADOS E DISCUSSAO

Ja nas primeiras semanas apds o alagamento do solo as plantas
apresentaram algumas lenticelas hipertrofiadas acima e abaixo do nivel da agua,
principalmente na base do caule e na raiz principal (Figura 22). Ao longo do
periodo experimental estas estruturas permaneceram semelhantes: brancas e em

alguns locais formando fendas, com exposig¢ao de tecido esponjoso.

Figura 22. Plantas de Calophyllum brasiliense alagadas por 30 (a) e 120 dias (b); notar a
presencga de inumeras lenticelas hipertrofiadas.
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As lenticelas sdo extensdes limitadas da periderme, caracterizadas por
células de arranjo frouxo e pelo aumento de espacos intercelulares (MAZZONI-
VIVEIROS & COSTA 2003) (Figura 23).

MAZZONI-VIVEIROS & COSTA (2003) relacionaram a formacao do tecido
frouxo associado a abertura lenticelar com a atividade mais intensa do felogénio
da lenticela, originando centrifugamente o tecido de enchimento e centripetamente

a feloderme da lenticela.

Ha citacbes de que a hipertrofia destas estruturas é induzida pelas auxinas
(YAMAMOTO & KOZLOWSKI 1987b) ou pela acdo do etileno (KAWASE 1981,
PIMENTA et al. 1994).

Apés 30 dias de alagamento o desenvolvimento destas estruturas foi
bastante pronunciado. Contudo, a continuidade do estresse fez com que a

quantidade de lenticelas fosse ainda maior.

Figura 23. Secao transversal caulinar com vista geral de uma lenticela hipertrofiada de

um individuo de Calophyllum brasiliense alagado por 30 dias. Barra = 80um.
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Este resultado contraria os dados obtidos por MARQUES (1994), que
relatou que plantas de C. brasiliense inundadas por 150 dias apresentaram
numero reduzido de lenticelas hipertrofiadas. LOPEZ & KURSAR (1999) também
observaram um baixo numero de lenticelas hipertrofiadas em plantas de C.

longifolium inundadas por 90 dias.

Os resultados obtidos com individuos da mesma espécie revelam que a
espécie apresenta consideravel plasticidade quanto a resposta morfo-anatémica
decorrente da saturacdo hidrica do solo. Possiveis variagdes fenotipicas podem
ocorrer devido a variagbes genéticas entre populagdes de diferentes locais,

ocasionando assim, diferentes padrbes de resposta a uma mesma condigao.

O desenvolvimento de lenticelas hipertrofiadas em resposta ao alagamento
do solo é comum em plantas arbdreas tolerantes a esta condigdo (HOOK et al.
1970, HOOK & BROWM, 1973). ZOTZ et al. (1997) ressaltam que o
desenvolvimento destas adaptagdes morfoldgicas € responsavel pela manutengao
de altas taxas fotossintéticas em plantas de Annona glabra submetidas a longos

periodos de alagamentos.

O aparecimento destas estruturas é descrito como uma resposta adaptativa
que atua aumentando a aeragao interna da planta (ARMSTRONG et al. 1994),
difundindo oxigénio da parte aérea para as partes submersas (PIMENTA et al.
1996, MEDRI et al. 1998), facilitando a troca de gases dissolvidos na agua (BLOM
& VOESENEK 1996), permitindo assim a continuidade do crescimento
(CRAWFORD 1989, WALDHOFF et al. 1998).

Consideracbes sobre a participacdo das lenticelas hipertrofiadas na
recuperacao da respiragao aerobica foram levantadas por BOTELHO et al. (1998),
ROGGE et al. (1998), LOBO & JOLY (2000) entre outros. Para BOTELHO et al.
(1998), a formagéo destas estruturas em condi¢cdes de hipoxia esta relacionada a
presenca de oxigénio na superficie da agua, o que explica a sua ocorréncia na

regido do caule proxima a superficie da agua.
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Adicionalmente a isso, as lenticelas hipertrofiadas podem funcionar como
uma abertura através da qual componentes potencialmente téxicos produzidos
durante a anaerobiose, tais como etileno, etanol e acetaldeido, podem ser
liberados (CRAWFORD 1989, KOZLOWSKI 1997).

A hipertrofia observada na base do caule provocou algumas fissuras nesta
regido. Tais fissuras no caule, também observadas por JOLY & CRAWFORD
(1982) em Sebastiania klotzchiana, DAVANSO-FABRO et al. (1998) em Sesbania
virgata e por DAVANSO et al. (2002) em Tabebuia avellanedae, podem ter a

mesma funcao das lenticelas hipertrofiadas.

A presencga de algumas raizes adventicias ocorreu somente apos 90 dias
do inicio do alagamento, apesar de nao ser muito expressiva e nao ocorrer em

todos os individuos inundados (Figura 24).

O surgimento de raizes adventicias em plantas inundadas esta diretamente
ligado a continuidade da absor¢do de agua e de nutrientes, podendo também
ocasionar a oxidacdo da rizosfera (SENA GOMES & KOZLOWSKI 1980). As
raizes adventicias produzidas durante o alagamento do solo também podem
substituir as raizes deterioradas durante o periodo de hipoxia na producédo de

hormonios vegetais, tais como citocininas e giberelinas.

Embora o aparecimento de raizes adventicias tenha sido interpretado
anteriormente como um sintoma de estresse ocasionado pelo alagamento do solo
(HALL & SMITH 1955), ARMSTRONG (1968) concluiu que a capacidade
apresentada por diversas espécies de sobreviver sob tais condicbes depende

parcialmente ou totalmente da atividade destas estruturas.
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Figura 24. Planta de Calophyllum brasiliense alagada por 180 dias; notar a presenca de

raizes adventicias. Cada quadrado corresponde a 1cm?.

Diversos autores citaram que a presenca de raizes adventicias e de
lenticelas hipertrofiadas possibilita a sobrevivéncia dos individuos (SENA GOMES
& KOZLOWSKI 1980; NEWSOME et al. 1982; TSUKAHARA & KOZLOWSKI 1985;
KOLB et al. 1998).

Ainda que a formagao de aerénquima seja uma resposta adaptativa comum
e relatada apresentada por muitas espécies submetidas a periodos de alagamento
do solo (FAHN 1990, PIMENTA et al. 1996, KOLB et al. 1998, PAROLIN 2001),
nao houve formagao de novos espacgos intercelulares no cértex do caule e da raiz
de plantas de C. brasiliense mantidas por 30 dias sob condi¢cdes de saturagao

hidrica do solo (Figuras 25 e 26, respectivamente). Resposta semelhante foi
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encontrada por NUNEZ-ELISEA et al. (1999) com espécies de Annona submetidas

ao alagamento do solo.

N&o houve mudanga significativa na estrutura do caule e da raiz de plantas
alagadas por 30 dias quando comparadas ao controle (Figura 25 e 26,

respectivamente).

Figura 25. Secdo transversal da base do caule de um individuo de Calophyllum
brasiliense controle (a) e alagado por 30 dias (b). ep = epiderme; pe = periderme; ct =
coértex; cs = canal secretor; fl = floema secundario ; xi = xilema secundario. Barra = 80um.
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Figura 26. Secao transversal da raiz principal de um individuo de Calophyllum brasiliense
controle (a) e alagado por 30 dias (b). rct = restos de cortex; pe = periderme; fl = floema
secundario. Barra = 140um.
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Portanto, a sobrevivéncia e a continuidade do crescimento destas plantas
sob condi¢cdes de saturacdo hidrica do solo parece nao estar envolvida com a
formacdo de canais e espacos intercelulares de ar no caule ou raiz. Outras
adaptacdes morfo-anatbmicas ja citadas parecem estar mais proximamente
relacionadas com a sobrevivéncia da espécie sob tais condi¢gbes, tais como a

formagao de novas raizes e de lenticelas hipertrofiadas.

Sob condicdes de campo, nem sempre a formacao de estruturas como
lenticelas hipertrofiadas e raizes adventicias podem ser observadas nas plantas.
Segundo PAROLIN (2001) isso pode estar relacionado com a constante mudanca
no nivel da agua, o que nao ocorreu sob condigdes experimentais neste estudo,
pois o0 nivel da agua foi mantido sempre a cerca de 3 cm acima do nivel do solo.
No entanto, os resultados obtidos em casa de vegetacdo, neste experimento,
evidenciam que plantas de C. brasilense tém potencial para produzir tais
adaptac¢des morfo-anatdmicas quando submetidas a periodos de alagamento do

solo.

Outras respostas frequentemente observadas em plantas submetidas ao
alagamento, tais como epinastia, necrose, murchamento e abscisdo foliar ndo

foram observadas neste experimento com C. brasiliense.

E importante lembrar que a ocorréncia de modificagdes morfo-anatémicas
como as ocorridas neste experimento ndo sao suficientes isoladamente para
classificar a espécie como tolerante ao alagamento, no entanto, podem garantir

para algumas espécies a continuidade do crescimento e a sobrevivéncia.
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VIl. CONCLUSOES GERAIS

Ainda que as plantas tenham exibido redugdes significativas nas taxas de
trocas gasosas quando expostas ao alagamento do solo, o grau de reducédo e a
inexisténcia de valores negativos mostram que a espécie tem capacidade para

aclimatar-se e tolerar tais condic¢des.

Limitagdes ndo estomaticas representam a principal causa de redugdes nas
taxas fotossintéticas de plantas de C. brasiliense submetidas a saturagao hidrica

do solo.

A saturagdo hidrica do solo, neste experimento, afetou tanto as trocas
gasosas quanto a producdo de biomassa de plantas de C. brasiliense. Contudo,
mesmo sob condicbes desfavoraveis, as plantas continuaram a emitir folhas e

produzir matéria seca.

A massa seca da parte aérea de plantas alagadas ao final do experimento
foi menor do que a de plantas controle, como resultado tanto da reducdo da

massa seca do caule, como da redugcao da massa seca das folhas.

A massa seca das raizes de plantas alagadas ao final do experimento
também foi menor do que a de plantas controle, como resultado da degeneragao
progressiva do sistema radicular original ao longo do periodo de estresse, ainda

que tenha havido uma substituicdo quase total do mesmo durante esse periodo.

Ainda assim, a taxa de crescimento relativo das plantas alagadas mostrou-
se positiva ao final do experimento, evidenciando que o crescimento de caule,

folhas e raizes foi mantido mesmo sob tais condicdes.

A habilidade da espécie de continuar o crescimento sob tais condigbes,

caracteriza-a como tolerante ao alagamento; isso explica a ampla distribuicdo da
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espécie, preferencialmente associada a ambientes florestais sujeitos a

inundacdes.

As modificagdbes morfo-anatdmicas ocasionadas pelo estresse imposto
consistem na hipertrofia de lenticelas, producdo de raizes adventicias e na
hipertrofia do caule, caracteristicas que provavelmente foram responsaveis pela

continuidade da troca de gases entre planta e atmosfera.

Os dados apresentados mostram claramente que os efeitos do estresse
ocasionado pela saturagdo hidrica do solo s&o gradativos e intensificam com o
aumento da duragédo dessa condigdo. Portanto, a duragdo do alagamento € um
fator critico para a manutencdo da assimilacdo de CO, e do crescimento em

plantas de C. brasiliense.

A sobrevivéncia das plantas mesmo durante um longo periodo de
alagamento, como o imposto neste experimento, é um indicativo de que esta
especie pode ser utilizada em programas de restauragado de vegetacédo exposta a

ambientes com saturacao hidrica do solo, como restingas e florestas de galeria.
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