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Abstract

Phenotypic plasticity in a tree species Aloysia virgata was investigated on seedlings
growing under two different natural irradiance conditions: under full solar irradiance (FS) and
in shade under tree forest canopy (UC). Seedlings with 180 days old cultivated under FS
showed significant (p<0.001, n=12) larger average values of biometrics (height, diameter of
stem, number of leaves and total leaf area), and biomass (root, stem, and leaves) parameters.
Carboxilation efficiency (CE), and potential photosynthetic capacity (on mass or on area
bases) were greater in seedlings that grew under FS. In addition, the instantaneous nutrient use
efficiency determined to N, P, K, Ca, Mg, and S in curves of net photosynthesis as a function
of substomatal CO, concentration, and the water use efficiency (between photosynthetic
active radiation greater than 250 pmol m™ s') were higher in individuals under FS. Only the
root/shoot ratio average value was greater in shade condition. In spite of Aloysia virgata
showed greater average values of biometric, biomass, and gas exchange parameters under FS,
all UC individuals survived during 36 months. The high phenotypic plasticity showed under
contrasting irradiance was brought about by changes in several organization levels of the
plant, from mesophyll tissue (CE) until whole plant (biomass allocation). The high phenotypic
plasticity exhibited by Aloysia virgata can explain, at least in part, its vast distribution in
several ecosystem and successional stages in South America.



Resumo

A plasticidade fenotipica da espécie arborea Aloysia virgata foi investigada em
individuos jovens com 180 dias crescendo sob duas condigdes naturais de radiagdo solar: sob
radiagdo solar plena (RP) e na sombra sob dossel de mata (SB). Os individuos sob o
tratamento [P apresentaram valores médios significativamente maiores (p<0,001, n=12) dos
parametros biométricos (altura, didmetro do caule, nimero de folhas e 4rea total de folha) e de
biomassa (raiz, caule e folhas). Os valores da eficiéncia de carboxila¢ao (EC) e da capacidade
fotossintética potencial expressa em massa ou em drea de folha foram maiores para os
individuos crescendo sob RP. Ademais, a eficiéncia do uso dos nutrientes (para N, P, K, Ca,
Mg e S) determinada em curvas da fotossintese liquida em fung¢do da concentragdo
subestomatica de CO,, e a eficiéncia do uso da agua (para valores de radiacdo
fotossinteticamente ativa acima de e 250 umol m™ s) foram também maiores nos individuos
crescidos sob RP. Apenas os valores da razdo raiz/parte aérea foram maiores no tratamento
SB. Apesar de Aloysia virgata apresentar valores médios dos parametros biométricos, de
biomassa, e trocas gasosas foliares mais intensas sob RP, todos os individuos sobreviveram
durante 36 meses sob SB. A alta plasticidade fenotipica apresentada sob irradiancias
contrastantes ocorreu em fun¢do de alteracdes drasticas nos varios niveis de organizagdo da
planta, do tecido do mesofilo (EC) ao individuo (alocagdo de biomassa). A alta plasticidade
fenotipica apresentada por 4. virgata explica, ao menos em parte, a distribuicao desta espécie
em varios ecossistemas e em diferentes estadios sucessionais na América do Sul.
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1. Revisao Bibliogrdfica
1.1 Plasticidade Fenotipica

Tanto para plantas quanto para animais ha claras evidéncias que o desenvolvimento de
mudangas em caracteristicas funcionais e estruturais dos individuos estdo associadas aos
fatores ambientais a que estdo expostos (Grime & Mackey, 2002). As varia¢des fenotipicas
decorrentes das interacdes dos individuos com o meio resultam na plasticidade fenotipica.
Desta forma, podemos definir plasticidade fenotipica como sendo a habilidade que um
genotipo tem de expressar diferentes fenotipos em resposta a distintos ambientes.

Por muito tempo a plasticidade fenotipica foi vista como um fator menos importante
no processo evolucionario (Schlichting, 2002), pois se acreditava que a plasticidade fenotipica
poderia inibir a evolugdo de caracteres. Os organismos com alta plasticidade fenotipica
poderiam aproveitar mudangas no ambiente através de respostas plasticas (sem que nenhuma
mudanga genética precisasse ocorrer) € 0s organismos com menor plasticidade poderiam estar
sujeitos a selegdo para um novo caracter expresso. No entanto, visto que o caracter e a
plasticidade podem evoluir independentemente, uma mudanga na condi¢do ambiental pode ser
seletiva (Schlichting, 1986) e sem correspondéncia com o grau de plasticidade fenotipica.
Desta forma, a plasticidade fenotipica pode ser considerada um mecanismo gerador de
variabilidade fenotipica criando oportunidades para conquistar novos ambientes e, a0 mesmo
tempo, sujeitar a planta a mudangas genéticas (Cardoso & Lomdnaco, 2003).

Segundo Grime & Mackey (2002) a plasticidade € expressa continuamente em todas as

plantas na utilizagdo de recursos, impedindo a herbivoria ou o efeito de patdgenos
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aumentando a capacidade de reproducdo. O desafio seria desenvolver uma nomenclatura com
a qual pudéssemos classificar a grande variedade dos mecanismos de plasticidade. Sendo
assim, o estudo da plasticidade fenotipica se faz necessario para que possamos compreender
os mecanismos de evolucdo dos organismos bem como o modelo de distribuicdo e abundancia

das espécies.

1.2 Plasticidade Fenotipica e Irradidncia

Processos metabolicos do carbono e nutrientes minerais em plantas sdo extremamente
sensiveis as variacdes nas condigdes ambientais, especialmente nas condigdes de
luminosidade, pois a irradiancia ¢ um importante fator afetando as taxas fotossintéticas,
crescimento, desenvolvimento e rendimento da produ¢do da vegetagdo (Zhao & Oosterhuis,
1998).

Em florestas tropicais, luz ¢ provavelmente o fator ambiental mais importante afetando
o estabelecimento, o crescimento e a sobrevivéncia das plantas (Poorter, 2001). Os varios
estratos encontrados nestas florestas, bem como os disturbios provocados pela abertura e
fechamento de clareias, ocasionam a formacdo de varios gradientes de luminosidade
(Valladares et al., 2000), os quais impdem o desenvolvimento de diferentes estratégias para a
captacao e otimizagao deste recurso.

Valores elevados ou reduzidos de irradiancia podem ser fatores limitantes para o ganho
de carbono. Enquanto a alta irradiancia pode induzir a fotoinibi¢do, a baixa disponibilidade de
irradiancia age também diretamente sob o aparato fotossintético reduzindo as taxas
fotossintéticas e, conseqiientemente, o ganho de carbono pela planta (Valladares & Pearcy,

1998). Sendo assim, as plantas adaptadas ao ambiente de radiagdo solar plena devem
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desenvolver mecanismos para minimizar os danos causados pela alta irradiancia enquanto as
plantas de ambientes sombreados devem apresentar estratégias para tentar maximizar oS
processos de captura de luz e, assim, conseguir um maior ganho de carbono.

As estratégias das plantas para se adaptar as condigdes de luminosidade a que estdao
expostas podem ocorrer em todos os niveis de organizagdo do individuo, desde o nivel celular
(por exemplo, concentracdo de clorofila e RUBISCO) até o individuo como um todo
(alocacdo de biomassa, arquitetura da copa).

Muitas caracteristicas da forma da planta, fisiologia e alocagdo de recursos variam com
o nivel de irradidncia com o qual as espécies sdo aclimatadas ou ecologicamente restritas
(Givnish, 1988). Plantas crescendo sob baixa disponibilidade de irradidncia apresentam
padrdes fisiologicos e caracteristica morfologica distintas das plantas adaptadas a alta
irradiancia.

Com relacdo aos padrdes fisioldgicos, espécies crescendo sob radiacdo solar plena
geralmente apresentam maiores valores de capacidade fotossintética, de ponto de
compensagdo a luz (PCL), de luz que satura a fotossintese (LSF), respiracdo no escuro,
eficiéncia de carboxilacao, e velocidade no transporte eletronico entre os fotossistemas II e 1.
Por outro lado, as folhas de individuos submetidos a atenuagdo da irradiancia, apresentam
menores taxas de respiracao e alcangam mais rapidamente o PCL, compensando, desta forma,
a reducao do ganho de carbono nesta condigdo (Larcher, 2003).

Com relagdo a morfologia foliar, as plantas adaptadas a valores maiores de irradiancia
geralmente apresentam folhas mais espessas (com mais camadas de células no mesofilo),
maior massa especifica foliar, maior densidade estomdtica € menor comprimento dos

estomatos (Givnish, 1988; Larcher, 2003).
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Em relacdo a arquitetura da copa, as plantas de sol, geralmente, apresentam maior
densidade de folhas por ramo, com as folhas dispostas em varias camadas (Givnish, 1988)
com orientagdo ortotropica, condicionando uma penetragdo difusa do fluxo de fotons
fotossinteticamente ativos (FFFA) e assim minimizando uma absor¢ao excessiva que poderia
causar injurias as folhas (Valladares & Pearcy, 1998). Por outro lado, a menor densidade de
folhas nas plantas sombreadas, bem como sua disposicdo com orientacdo transversal
(plagiotropica) impede o auto sombreamento das folhas colaborando para uma melhor
absorcdo da irradiancia (Givnish, 1988; Millen & Cledon, 1979).

A alocagdo de biomassa ¢ um fator importante na adaptagdo das plantas ao gradiente
de luz. Usualmente, plantas crescendo em ambientes com atenuacdo da radiagdo tendem a
alocar mais biomassa em dire¢do a parte aérea, favorecendo, assim, o uso da energia radiante.
Por outro lado, a alta irradidncia promove um aumento nas taxas fotossintéticas das plantas de
ambientes ensolarados concomitante com o aumento da transpiracdo. Desta forma, a alocacao
em direcdo a raiz (Poorter, 2001) seria uma adaptacdo a este ambiente uma vez que estas
plantas necessitariam de uma absor¢do maior de agua para compensar a alta transpiracdo
(Poorter & Nagel, 2000). Porém, este padrdo de alocacdo pode mudar em funcdo de outras
variaveis, como, por exemplo, a disponibilidade de nutrientes no solo (Poorter & Nagel, 2000)
ou mesmo a fenologia.

Portanto, tratamentos com irradiancias contrastantes certamente afetardo de forma
consideravel a expressdo fenotipica de muitas formas na maioria das espécies (Valladares et

al., 2000).
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1.3 Plasticidade Fenotipica e Estadios Sucessionais

Espécies com grande potencial para plasticidade em caracteres ligados a sobrevivéncia
apresentam vantagens adaptativas em ambientes instaveis, heterogéneos ou de transi¢do, visto
que as mudangas produzidas podem facilitar a exploragdo de novos nichos, resultando no
aumento da tolerancia ambiental (Cardoso & Lomonaco, 2003).

Muitos estudos encontraram uma relacdo entre plasticidade fenotipica e diferentes
estadios sucessionais (Bazzaz & Carlson, 1982; Strauss-Debenedetti & Bazzas, 1991; Souza
& Valio, 1999; Valladares et al., 2000). Em florestas tropicais, onde a disponibilidade de luz
afeta as estratégias de sucessdo tanto nas espécies climaxicas como nas pioneiras (Bazzaz &
Pickett, 1980), as espécies que apresentarem uma alta plasticidade fenotipica em relagdo aos
gradientes de luz poderdo colonizar uma maior variedade de habitat.

Bazzaz & Picket (1980) apontam que as espécies sucessionais pioneiras tém uma
maior flexibilidade fisioldgica do que as sucessionais tardias. Strauss-Debenedetti & Bazzaz
(1991), sustentam a idéia de espécies sucessionais pioneiras serem caracterizadas por uma alta
plasticidade fisioldgica e um alto potencial de aclimatagdo. Outros trabalhos corroboram com
a hipdtese destes autores. Valladares et al. (2000), trabalhando com rubiaceas do Panama,
encontrou indices de plasticidade fenotipica significativamente maiores para as espécies
pioneiras, nos sete pardmetros que avaliou: razdo raiz/parte aérea, razdo de area foliar, taxas
de crescimento relativo, capacidade fotossintética, respiracdo no escuro, parte aérea € massa
especifica foliar. Bazzaz & Carlson (1982) concluiram que as espécies sucessionais primarias
ndo apenas sdo mais adaptadas a alta disponibilidade de irradidncia como também sdo mais
capazes de tolerar extremas variagdes no ambiente de luz, alterando seus padrdes de resposta

fotossintética em funcdo da intensidade luminosa.
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Porém, Souza & Valio (2003), estudando propriedades opticas da folha de seis
espécies tropicais de diferentes estddios sucessionais, ndo encontraram alteragdes nas
propriedades espectrais (absorbancia, transmitancia e reflectdncia) das espécies sucessionais
primarias quando submetidas a ambientes com atenuagdo da irradiancia. Por outro lado,
encontraram adaptacdo, por parte das espécies tolerantes a sombra, das propriedades
espectrais bem como do conteudo de clorofila, i.e. estas espécies eram capazes de ajustar as
propriedades Opticas foliares e o teor de clorofila em func¢do da irradiancia, demonstrando uma
provavel plasticidade fenotipica foliar por parte destas espécies pioneiras.

Desta forma, o estudo da plasticidade fenotipica deve ocorrer nos varios niveis de
organizacdo dos individuos, pois a capacidade de crescer e competir ndo dependem
exclusivamente das taxas fotossintéticas de folhas individuais, mas também de parametros

como arquitetura da copa e alocagdo de recursos pela planta (Givnish, 1988).
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2. Introducdo

Plasticidade fenotipica ¢ a habilidade que um genoétipo tem de expressar diferentes
fenotipos em resposta a distintos ambientes. No entanto, esta resposta as condi¢des ambientais
somente serd considerada adaptativa se permitir ao individuo potencializar suas chances de
crescer e se desenvolver em tal ambiente (Schlichting, 1986). A plasticidade fenotipica pode
ser essencial para que os organismos possam sobreviver em ambientes heterogéneos ou sob
condi¢des ambientais varidveis, principalmente no caso de organismos fotossintéticos sésseis
(Sultan, 1992; Valladares et al., 1997).

Em florestas tropicais a luz é, provavelmente, o fator ambiental mais importante em
relacdo ao estabelecimento, crescimento e sobrevivéncia das plantas (Poorter, 2001). A
disponibilidade de luz afeta os processos de sucessdo e as estratégias de crescimento e
reproducdo tanto das espécies climaxicas quanto das pioneiras (Valladares et al, 1997).
Espécies sucessionais primdrias usualmente tém alta plasticidade fenotipica apresentando alto
potencial de aclimatagdo as variagdes de luminosidade, podendo alterar a morfologia de suas
folhas em resposta a diferentes niveis de irradiancia (Voltan ef al., 1992), bem como suportar
extremas variagdes de luminosidade no ambiente (Bazzaz & Carlson, 1982). J4 as espécies
sucessionais tardias exibem baixo potencial de aclimatacdo a irradidncia e uma restrita
plasticidade fisiologica. Estas plantas geralmente tém uma resposta fisioldgica mais lenta em
relacdo as alteracdes ambientais (Strauss-Debenedetti & Bazzaz, 1991).

A aclimatacdo ¢ a acdo imediata do organismo num fendtipo ja expresso no sentido de
ajustar sua fisiologia em relagdo a uma mudanga ambiental momentanea especifica (Strauss-

Debenedetti & Bazzaz, 1991). Plantas com alto potencial de aclimatagdo respondem
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rapidamente a uma mudancga nas condi¢cdes ambientais. A aclimatacdo € reversivel se a planta
retornar a condi¢do ambiental inicial. Desta forma, durante a sucessao ecologica, plantas com
alto poder de aclimatacdo podem suportar as freqlientes alteragdes no gradiente de luz
ocasionado pela formagao e fechamento de clareiras.

Espécies crescendo sob radiagao solar plena geralmente desenvolvem folhas com uma
densa venagdo e muitas camadas de células no mesofilo contendo uma alta densidade de
cloroplastos por area (Larcher, 2003). Em conseqiiéncia dessa alteracao na estrutura foliar e da
alta atividade metabolica, folhas de sol apresentam elevados valores de massa seca e trocas
gasosas por area. Por outro lado, quando a irradiancia ¢ fortemente atenuada (e.g., no interior
de uma mata), o aparato fotossintético pode se adaptar & menor energia radiante disponivel a
fim de manter um balango positivo de carbono. Nesta condigdo as espécies geralmente
produzem ramos alongados e folhas delgadas.

Aloysia virgata (Ruiz et Pav.) A. L. Juss. (Verbenaceae) € uma tipica espécie pioneira
e helidfita, (Lorenzi, 1992), podendo ocorrer nos estagios secundarios da sucessdao ecoldgica

(Simbiota, http://sinbiota.cria.org.br/info/, acesso em 07/03/2003). Possui uma ampla

distribui¢do geografica: no Brasil, ocorre desde a Bahia (12°58°16”” S e 38°30°39”” O) até o
Parana (25°25°40° S € 49°16°23”° O); e na América do Sul pode ser encontrada na Argentina,

Paraguai, Bolivia e Peru (Missouri Botanical Garden, http://mobotl.mobot.org, acesso em

07/03/2003). Ocorre em solos de mata e em matas ciliares (Simbiota,

http://sinbiota.cria.org.br/info/, acesso em 07/03/2003). Também foi encontrada por Sano et

al. (1998) no Cerrado. Esta espécie ¢ recomendada para recuperagao florestal pela Fundagao

Florestal da Secretaria do Meio Ambiente (SMA, 21 de 2001, www.fflorestal.sp.gov.br,
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acesso em 07/03/2003) e recomendada para recomposi¢ao de matas ciliares pela Base de

Dados Tropicais (BDT, www.bdt.fat.org.br, acesso em 07/03/2003).

A. virgata deve apresentar uma alta plasticidade fenotipica associada a uma capacidade
de aclimatacdo capazes de possibilitar uma eficiéncia na utilizagdo dos recursos adequada a
ambientes muito heterogéneos. Os padrdes das trocas gasosas foliares e da alocacdo de
biomassa em A. virgata foram avaliados neste trabalho com o intuito de detectar as alteragdes
nos diferentes niveis de organizacdo do individuo capazes de viabilizar o seu crescimento e
manutengdo sob disponibilidades contrastantes de irradidncia. A eficiéncia no uso da agua e
dos nutrientes também foram avaliados a fim de quantificar a utilizagcdo destes recursos em
relacdo ao carbono fixado via fotossintese liquida em folhas de individuos crescidos sob

radiagdo solar plena e em sub-bosque.
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3. Objetivos

O principal objetivo deste trabalho foi caracterizar as alteracdes fisioldgicas e
morfologicas, nos diferentes niveis de organizacdo do individuo, em fungdo de variagdes
contrastantes de irradidncia através de diversos parametros como trocas gasosas, morfologia
foliar, alocacdo e produgdo de biomassa, e eficiéncia instantdnea do uso da agua e dos
nutrientes. Procurou-se detectar como estas alteragdes, nos varios niveis de organizagdo do
individuo constituem a plasticidade fenotipica, contribuindo para sobrevivéncia em ambientes

contrastantes de irradiancia.
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4. Materiais e Metodos

4.1 Caracterizacdo das condicoes de irradidncia durante o crescimento

O experimento foi instalado no jardim experimental do Departamento de Botanica da
Universidade Federal de Sao Carlos (UFSCar, 21°58” ¢ 22°00° S - 47°51° ¢ 47°52° W), estado
de Sao Paulo, Brasil. As plantas foram cultivadas sob dois tratamentos naturais de irradiancia:
sob irradiancia plena (IP) e crescendo em sub-bosque (SB), em duas areas distintas e distantes
cerca de 30 m uma da outra.

A irradiancia em cada tratamento foi determinada em cursos didrios com o auxilio de
um luximetro portatil Phywe, Gottingen, Alemanha, a 0,80 m do solo. As medi¢des foram
realizadas das 7:00-17:30, de hora em hora, em um dia nublado (25/01/03) com 4,6 horas de
brilho solar e em outro claro (04/02/2002) com 10,2 horas de brilho solar.

A irradiancia incidente na area aberta foi considerada 100% da irradiancia solar
natural, simulando uma area livre de sombreamento, ¢ na area sombreada foi calculada em
funcdo da irradiancia da area aberta. No sub-bosque (SB), os individuos foram submetidos a
uma forte atenuacdo da irradiancia disponivel, entre 2-8 % da irradidncia total incidente (valor
minimo ¢ maximo alcan¢ado nos dois dias do curso diario), simulando uma condi¢ao de
crescimento sob dossel de mata. Condi¢do semelhante ao tratamento SB foi encontrada por
Huber (1978) nas florestas fechadas do “Rancho Grande” (Venezuela). Em ambos
tratamentos, os individuos cresceram sob condi¢des naturais de irradiancia, temperatura e

umidade relativa do ar.
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4.2 Obtengdo das plantas jovens e solo utilizado

Plantas jovens de Aloysia virgata (Ruiz et Pav.) A. L. Juss. foram adquiridas no
viveiro Camara Mudas (Ibaté, SP) com 30 dias de idade e replantadas, em Setembro de 2000,
em sacos plasticos contendo 10 L de solo coletado a 20 cm da superficie numa area de reserva
de cerrado semsu stricto localizada na area Norte da Universidade Federal de Sao Carlos
(21°58” e 22°00° S - 47°51° e 47°52> W). Apenas uma muda por recipiente foi mantida
totalizando 40 individuos por tratamento.

A analise quimica do solo de cerrado foi executada pelo Laboratorio de Fertilidade do
Solo do Departamento de Solos da Universidade Estadual Paulista (UNESP-Jaboticabal). A
capacidade de troca catidnica do solo foi determinada por resina trocadora de ions, a matéria
organica pelo método de Walkley-Black usando H,SOs e K,Cr,O; e o pH foi calculado
através da utilizacdo de uma solucdo centimolar de CaCl, (Raij et al., 2001). Os resultados
obtidos desta analise (Tabela 1) indicaram ser este solo de cerrado um solo distréfico,
principalmente por apresentar saturagao por bases (V%) inferior a 50 % (Sano et al, 1998).

A granulometria do solo de cerrado utilizado no experimento foi obtida por peneiragido
realizada no Departamento de Botanica da UFSCar. O resultado desta analise (45% areia
grossa, 20% areia fina, 7% silte e 28% argila) indicou um solo do tipo franco arenoso (teor de
argila + silte < 35%) possuindo, portanto, valores médios ou baixos de retencao de agua (Sano
et al, 1998).

As mudas crescendo sob IP foram regadas duas vezes por semana enquanto aquelas
crescendo em SB foram regadas uma vez por semana, ambas até a capacidade de campo a fim

de manter o substrato hidratado durante todo o experimento.
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Tabela 1: Caracteristicas quimicas do solo de Cerrado utilizado no cultivo de
individuos jovens envasados de Aloysia virgata crescendo sob duas condi¢des de
radiacdo. P resina = fosforo extraido do solo por resina trocadora de ions; M.O.=
matéria organica; pH CaCl, = pH determinado em solugdo centimolar de cloreto de
calcio; CTC = capacidade de troca catidnica; V = indice de saturacdo por bases e m%

= saturacdo por aluminio.

Presina M.O. pHCaCl, Ca* Mg** K" CTC NG v m

3

mg dm’ g dm mmol, dm™ %

4 26 3.9 3 1 1,3 63 8 8 12,7

4.3 Determinagdo da biometria, massa seca, massa especifica foliar (MEF), area especifica
foliar (AEF) e concentragdo de nutrientes foliares

As determinagdes dos dados biométricos e massa seca foram realizadas apds 180 dias
em doze individuos de cada tratamento, escolhidos por sorteio. A altura da parte aérea de cada
individuo foi medida com o auxilio de uma régua milimetrada desde o colo da planta até a
inser¢ao da ultima folha. Medidas do diametro do caule foram determinadas com o auxilio de
um paquimetro no nivel do solo.

Os individuos avaliados foram separados em raizes, caules e folhas. As folhas tiveram
suas imagens reproduzidas por scanner para que as medidas de area foliar pudessem ser
calculadas através do software Pro-Image versao 4.0 para windows, American Media
Cybernetics, Silverspring, Maryland, Estados Unidos. Raizes, caules e folhas foram colocados

para secar separadamente em estufa a 60°C durante uma semana. ApOs a secagem as
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respectivas partes foram pesadas separadamente em uma balanca analitica digital Mettler,
modelo AE260 (Mettler Instrument AG, Greifense, Switzerland).

Em cada tratamento 84 discos foliares com 14,8 mm de didmetro foram coletados (um
disco por folha e sete folha por individuo), secados em estufa a 60 °C durante uma semana e
pesados separadamente. Os valores de massa dos discos foram divididos pela sua respectiva
area fornecendo assim os valores necessarios para o calculo da média da massa especifica
foliar (MEF, g m™). Os valores de 4rea foliar de cada individuo foram divididos pela massa
seca foliar correspondente, fornecendo assim os valores de area especifica foliar (AEF, cm’
g

Apoés a obtengdo da massa seca, todas as folhas coletadas para analise de area foliar
(153 folhas para o tratamento SB e 906 folhas para RP) foram trituradas em moinho de
laminas de inox e amostras de 5 g (uma amostra por tratamento) foram enviadas para o
Laboratério de Analise de Solo e Planta do Departamento de Solos e Adubos da Universidade
Estadual Paulista (UNESP-Jaboticabal) para determinagdo das concentragdes de
macronutrientes (N, P, K, Ca, Mg, ¢ S) contidas em cada amostra. A concentracao de
nitrogénio foi determinada por titulagdo apos digestao por acido sulfurico. A concentragdo de
fosforo foi determinada por método calorimétrico apds digestdo por acido nitro-perclorico.
Concentragdes de potassio, calcio e magnésio foram determinadas pelo método de
espectrofotometria de absorgdo atdmica apos digestdo por acido nitro-perclérico (Bataglia et
al, 1983).

Os valores biométricos e de biomassa foram submetidos ao teste estatistico de
Kolmogorov-Smirnov de modo a verificar se apresentavam distribuicdo normal.

Posteriormente, como os resultados ndo apresentaram distribuicdo normal, os dados foram
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analisados pelo teste ndo paramétrico de Mann-Whitney (Zar, 1999) de modo a confirmar se

as médias eram significativamente diferentes.

4.4 Medidas de trocas gasosas em fung¢do do fluxo de fotons fotossinteticamente ativos
(FFFA)

O equipamento usado para as medi¢des de trocas gasosas foi um analisador portatil de
gas por infravermelho (IRGA) modelo LCA-4, da firma inglesa Analytical Development
Company (ADC, Hoddesdon UK) acoplado a um canhdo de luz com controle de radiacao
PLU-2 (ADC, Hoddesdon UK) e conectado a uma camara foliar tipo Parkinson Leaf Chamber
PLCN-4 (ADC, Hoddesdon UK). A temperatura da camara foliar foi mantida entre 23-25°C
por um sistema Peltier (ADC, Hoddesdon UK) montado sob a cdmara PLCN-4, abaixo do
local de inser¢do da folha.

Nas curvas de fotossintese liquida em funcdo do fluxo de fotons fotossinteticamente
ativos (FFFA), a concentracdo de CO, utilizada foi a ambiente (365- 380 ppm) e o FFFA
inicial foi de 2200 umol m~ s™'. Com o auxilio do canhio de luz (PLU-002, ADC), o FFFA
disponibilizado a folha era reduzido a cada 200 pmol m™ s™ através da aplicagdo de diferentes
voltagens sobre a lampada dicrdica do PLU-002. Durante as curvas A-FFFA o IRGA LCA-4
calculou os dados de fotossintese liquida (A) e os de transpiragdo (E) utilizados
posteriormente para a determinacdo da eficiéncia do uso da agua (A/E, Larcher, 2003) nas
curvas A-FFFA.

Foram realizadas seis curvas de A-FFFA para cada tratamento durante a manha (7:00-
10:00 hs), sendo duas realizadas em Fevereiro de 2001 (Verao) em folhas distintas de
individuos com 180 dias de idade, duas realizadas em Abril de 2003 (Outono) em folhas

distintas de individuos com 1000 dias de idade ¢ duas em Maio de 2003 (Outono) em folhas
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distintas de individuos com 1030 dias de idade. As duas curvas de cada més foram
sobrepostas antes de serem ajustadas em um unico grafico. O software utilizado na confec¢ao
dos graficos foi o Microcal Origin, versdo 5.0 para windows, Microcal Software, Inc.,
Northampton, MA, Estados Unidos.

Em abril as folhas dos individuos cultivados em SB ja apresentavam sinais de
senescéncia (folhas amareladas e redu¢cdo do numero de folhas por individuos) e em maio os
sinais eram mais acentuados para o tratamento SB. Os individuos de IP apresentaram sinais de
senescéncia apenas em meados de Junho. Nos meses de Junho e Julho de 2003 ndo foi
possivel realizar as medi¢des de trocas gasosas em decorréncia da senescéncia foliar

ocasionada pelo carater deciduo desta espécie.

A equagdo usada para ajustar os valores nas curvas A-FFFA foi a mesma utilizada por

Prado & Moraes (1997):

A=Ay [1—c fk.(FFFA-PCL)] 0

onde:

A = fotossintese liquida, pmol m™ s™

Anmax = fotossintese liquida méxima, pmol m?s!
e = constante de Euler

k = constante de proporcionalidade

FFFA = fluxo de fotons fotossintéticamente ativos, pmol m™ s™

PCL = ponto de compensacio a luz, pmol m™ s
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Os valores de PCL foram obtidos através da equagdo acima atribuindo o valor zero
para A. Para o célculo dos valores da luz que satura a fotossintese (LSF) foi considerado 90%
de Amax e para o calculo dos valores de respiragdo no escuro (Re) atribuiu-se o valor zero
para o FFFA. Para o ajuste dos pontos na curva foi utilizado o software Microcal Origin,
versdo 5.0 para windows, Microcal Software, Inc., Northampton, MA, Estados Unidos. O
software calculou os pontos A € PCL e seus respectivos erros-padrdo. Ja os pontos Re e
LSF foram calculados diretamente pela equacdo e por isso ndo foram acompanhados de seus

respectivos erros-padrao.

4.5 Trocas gasosas em fungdo da concentragdo atmosférica de CO;

Para obtencdo dos valores de fotossintese liquida em fun¢cdo da concentragdo
atmosférica de CO; (curvas A-CO,) foi utilizado um diluidor de gases modelo GD-602,
(ADC, Hoddesdon UK), ligado a um cilindro contendo 1800 ppm of CO,. O diluidor, com o
auxilio de um registro fabricado pela OMEL (Sdo Paulo, Brasil), disponibilizava
concentragdes de CO, de 200 em 200 ppm, aproximadamente, para a camara foliar. A
radiacdo utilizada nas curvas A-CO, foi aquela que saturava a fotossintese em cada
tratamento, i.e., 1600 pmol m™ s para as plantas de IP e 400 umol m™ s™' para as plantas que
cresciam em SB.

Nas curvas A-CO, o IRGA LCA-4 calculou os valores de concentragdo subestomatica
de CO; (Ci) para cada valor de fotossintese obtido. Desta forma, foi possivel obter curvas A-
Ci, as quais foram utilizadas para a o calculo da eficiéncia de carboxilagao.

As curvas A-Ci foram obtidas em Fevereiro de 2001, a partir de plantas com 180 dias

de idade, durante a manha (7:00-10:00 hs). Para isso foram utilizadas duas folhas de dois
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individuos crescendo sob IP e mais duas de outros dois individuos crescendo em SB
perfazendo duas curvas A-Ci em cada tratamento. As duas curvas obtidas em cada tratamento
foram sobrepostas e a justadas em uma unica curva A-Ci.

Os componentes de radiacao foram substituidos pelos de Ci na equacao (I) de modo a
se obter os valores de capacidade fotossintética potencial (CFP, Larcher 2003), do ponto de
compensagdao ao CO, (PCCQO,), e do ponto de saturacio ao CO, (PSCO,) nas curvas de
fotossintese em fun¢do da concentragdo subestomatica de CO, (curvas A-Ci).

A equagdo usada para ajustar os valores nas curvas A-Ci foi a equagao I, trocando-se

os componentes de radiacao pelos de concentragao de CO,.

A=A [1—¢ —k . (Ci -Pccoz)] )
onde:

A = fotossintese liquida, pmol m™ s™

Amax = fotossintese liquida méxima, pmol m?>s!

e = constante de Euler

k = constante de proporcionalidade

Ci = concentracao subestomatica de CO,, ppm

PCCO, = ponto de compensacao ao CO,, ppm

Atribuindo-se a A o valor zero obtivemos os valores do PCCOQO,. Para o calculo dos
valores do CO, que satura a fotossintese (PSCO,) foi considerado 90% de An.x. Para o ajuste
dos pontos na curva foi utilizado o software Microcal Origin, versao 5.0 para windows,

Microcal Software, Inc., Northampton, MA, Estados Unidos. O software calculou os pontos
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Amax € PCCO; e seus respectivos erros-padrdo. Ja o ponto CO,SF foi calculado diretamente

pela equacdo e por isso nao foi acompanhado de erro-padrao.

A eficiéncia de carboxilacao foi calculada através da primeira derivacao da equagao II:

EC =K. Ay (e 57 (III)

Onde:
EC = Eficiéncia de carboxila¢do, mol m™ s
k = constante de proporcionalidade

PCCO, = Ponto de compensagdo ao CO,, ppm

4.6 Cdlculo da Eficiéncia do Uso da Agua e Eficiéncia Instantdnea do Uso dos Nutrientes

A eficiéncia do uso da agua (EUA) foi calculada através da razdo dos valores de
fotossintese liquida (A) obtidos nas curvas de A-FFFA pelos valores correspondentes de
transpiracdo (E) determinados pelo equipamento LCA-4 nas mesmas curvas A-FFFA
(Larcher, 2003). Foram realizadas curvas de EUA-FFFA para plantas com 180, 1000 ¢ 1030
dias de idade, e ajustadas através do software Microcal Origin, versdao 5.0 para windows,
Microcal Software, Inc., Northampton, MA, Estados Unidos, utilizando a equagdo I (mudando
os dados de A para EUA).

A eficiéncia instantanea do uso dos nutrientes em funcdo da irradiancia saturante
(EIUNTr) foi calculada através da razdo dos valores de capacidade fotossintética expressa em
area (Amaxa; pmol CO, m™ s) obtidos nas curvas de A-FFFA pelo conteudo do nutriente nas

folhas de cada tratamento expressos em area (g N m ).
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A eficiéncia instantanea do uso dos nutrientes em funcao da concentragao de CO,
saturante (EIUNCc) foi calculada através da razdo dos valores de capacidade fotossintética
potencial expressa em area (CFP; pmol CO, m™ s) obtidos nas curvas de A-Ci pelo contetdo

do nutriente nas folhas de cada tratamento expressos em area (g N m ).

4.7 Densidade estomatica, comprimento dos estomatos e conteudo de clorofila

Para a determinagdo da densidade estomatica foram selecionados ao acaso 5
individuos de A. virgata crescendo sob IP e mais 5 individuos crescendo em SB, todos com
880 dias de idade. Uma folha por individuo foi coletada totalizando 5 folhas por tratamento
em Dezembro de 2002.

O material fresco foi colocado em éalcool 80% e mantido em estufa a 60-70°C até a
descoloragdo total. Apds ser lavado com agua destilada, seis lavagens de 15 minutos cada, o
material foi mantido em solucdo de Hidroxido de s6dio 10% por 24 hs para a remocao de todo
contedo celular. Novas lavagens foram realizadas com agua destilada, totalizando seis
lavagens de 15 minutos cada a fim de se eliminar os residuos da solugdo (Kraus & Arduim,
1997).

O material foi entdo corado com safranina a 1% e em seguida desidratado em uma
série etanolica de 10, 30, 50, 70, 90 e 100% para remogdo do excedente do corante e
posteriormente montado em laminas com balsamo do Canada. (Kraus & Arduim, 1997).

Para a contagem dos estomatos a lamina foi observada em microscopio Optico com
objetiva com aumento de 20 vezes e ocular com um aumento de 10 vezes (totalizando
aumento de 200 vezes). As imagens foram registradas através do software Pro-Image versao

4.0 para windows, American Media Cybernetics, Silverspring, Maryland, Estados Unidos. O
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numero de estdmatos foi dividido pela area do campo de observacdo (0,062 mm?) calculada
pelo software, o que correspondeu aos valores de densidade estomatica.

Para a medicao do comprimento dos estobmatos foram utilizadas as imagens captadas
para densidade estomatica. Foram realizadas 25 medi¢des por folha, 5 folhas por tratamento,
totalizando 125 medidas por tratamento. As medigdes foram obtidas através do software Pro-
Image versao 4.0 para windows, American Media Cybernetics, Silverspring, Maryland,
Estados Unidos.

Para a obtencdo dos valores de contetido de clorofila foi utilizado um medidor portatil
de clorofila CCM-200, Opti-Sciences, Inc, Tyngsboro, MA, Estados Unidos. O aparelho
CCM-200 utiliza a absorbancia para a estimar o conteudo de clorofila nos tecidos. Dois
grupos de comprimentos de onda sdo utilizados para a absorbancia. Um grupo de
comprimentos de onda na faixa do espectro de absor¢do da clorofila (entre 400-700 nm) e um
outro grupo na faixa de comprimento de onda na absor¢ao dos tecidos vegetais foliares (na
faixa de 600-700 e de 900-1000 nm). Este ultimo grupo de comprimento de onda ¢ utilizado
no calculo da estimativa do contetido de clorofila para compensar interferéncias na leitura
devido as estruturas mecanicas (formadas principalmente por carboidratos estruturais) ¢ a
espessura da folha.

Foram realizadas, no més de Abril de 2003, 14 medi¢des em cada tratamento em trés
dias distintos, totalizando 42 medic¢des por tratamento. As folhas selecionadas para a obtengao
destas medidas apresentavam-se expandidas, sem tragos de senescéncia ou herbivoria.

Os dados de densidade estomatica, comprimento dos estdmatos e indice de contetido
de clorofila foram submetidos ao teste estatistico Kolmogorov-Smirnov a fim de verificar a

normalidade dos dados e, posteriormente, ao teste paramétrico ANOVA para avaliar se o
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conjunto de dados de cada tratamento apresentava valores médios significativamente

diferentes.
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5. Resultados

5.1 Biometria e biomassa

Nos dois tratamentos, os valores de biometria ¢ biomassa ndo seguiram uma
distribuicdo normal. Portanto, o teste ndo paramétrico de Mann-Whitney foi aplicado
mostrando que os valores de biometria e biomassa diferiram de forma significativa entre os
tratamentos. As médias dos valores de massa seca total, area foliar total, nimero de folhas,
altura, diametro do caule e massa especifica foliar (MEF) foram maiores (p<0,001) para os
individuos submetidos ao tratamento IP do que para aqueles submetidos ao tratamento SB
(Figura 1). Isto ocorreu porque individuos crescendo sob alta irradiancia apresentaram um
balango de carbono mais positivo do que aqueles submetidos aos menores valores de
irradiancia, possibilitando melhores condigdes para crescimento e desenvolvimento.

Os valores de massa especifica foliar indicaram que as folhas das plantas submetidas
ao tratamento SB eram provavelmente mais delgadas que as folhas do tratamento IP. J& os
valores médios de area especifica foliar (AEF) foram cerca de 3 vezes maior para os
individuos que cresciam em SB em relagdo aos individuos do tratamento de IP. Para as plantas
do tratamento IP a alocacdo de biomassa ficou equilibrada entre a raiz e a parte aérea (Figura
1). Porém, no tratamento SB, a razdo raiz/parte aérea favoreceu o acimulo de biomassa em

dire¢do a raiz.
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Figura 1: Valores médios de biomassa, massa especifica foliar (MEF) e darea
especifica foliar (AEF) obtidos de individuos jovens envasados de Aloysia virgata
com 180 dias de idade cultivados sob irradiagdo plena (IP, colunas claras) e em sub-
bosque (SB, colunas escuras). As barras sobre as colunas indicam o desvio padrao das
médias e as letras diferentes sobre as barras indicam que as médias obtidas para um
mesmo parametro sdo significativamente diferentes apos teste estatistico de Mann-

Whitney (p<0.001).
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5.2 Trocas gasosas em fungdo do fluxo de fotons fotossinteticamente ativos (FFFA)

Individuos de SB com 180 dias de idade (fevereiro de 2001) apresentaram valores
menores de respiragdo no escuro (Re), de luz que satura a fotossintese (LSF) e ponto de
compensa¢do a luz (PCL) (Figura 2 e Tabela 2). A respira¢do no escuro (Re) foi 4,5 vezes
maior em individuos crescendo em IP em relagdo aqueles crescendo em SB (Tabela 2). Este
resultado ¢ um indicativo de que as plantas sob radia¢do intensa apresentam um gasto de
carbono maior que as plantas em SB, seja para manutengdo de suas estruturas de maior custo
energético e material (folhas mais densas, ramos e raizes mais vigorosos) ou para o
crescimento e incremento de sua biomassa. Em conseqiiéncia do alto valor de Re para plantas
sob IP, o ponto de compensagao a luz (PCL) foi 4,9 vezes maior neste tratamento que em SB,
pois as plantas que respiram mais intensamente necessitam de maior quantidade de radiacdo
para atingir o ponto de compensac¢ao (Larcher, 2003). A luz que satura a fotossintese (LSF) foi
4,2 vezes menor em individuos cultivados em SB com 180 dias de vida (fevereiro de 2001) do
que para aqueles cultivados em IP com 180 dias de vida (fevereiro de 2001).

Em ambos os tratamentos ndo foram observados fotoinibi¢ao para valores de fluxo de
fotons fotossinteticamente ativos (FFFA, acima de 1500 umol m? s™, Figura 1). Isto indica
que mesmo o aparato fotossintético das folhas sombreadas pode ser bem tolerante a altas
doses momentaneas de FFFA (> 1500 pmol m™ s™) em 4. virgata.

O valor de fotossintese liquida maxima expressa em area (Amaa) €m funcdo dos
valores de FFFA foi 3,7 vezes maior para as plantas jovens do tratamento IP com 180 dias de
vida (fevereiro de 2001) do que para aquelas crescendo em SB (Figura 2, Tabela 2).
Entretanto, quando a An.x foi expressa em massa (Amaxm), @ diferenca entre os valores dos

dois tratamentos foi reduzida para 1,1. Isto se deve, principalmente, a reducdo dos valores de
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MEF das folhas dos individuos crescendo em SB. Por outro lado, com folhas mais leves por
unidade de area, os individuos deste tratamento conseguiram reduzir as taxas de respiracao
expressa em area e, desta forma, compensar os menores valores de A, mantendo um

balango de carbono mais favoravel para o crescimento em condi¢do de intenso sombreamento.
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Figura 2: Fotossintese liquida (A) expressa em area (umol m™ s™', a) e em massa
(umol g s, b) em fungio do fluxo de fotons fotossintéticamente ativos (FFFA) em
folhas de individuos jovens envasados de Aloysia virgata com 180 dias de idade
cultivados sob radiacao solar plena (simbolos abertos) e em sub-bosque (simbolos

solidos).

36



37

Ainda na Figura 2, podemos observar que durante a fase linear do grafico de A-FFFA

os valores de capacidade fotossintética das plantas em SB com 180 dias de vida (fevereiro de

2001) ultrapassaram os das plantas cultivadas em IP com 180 dias de vida (fevereiro de 2001)

para valores de FFFA inferiores a 400 pmol m™ s™', mostrando que as folhas dos individuos

em SB atingem valores maiores de A sob valores menores de FFFA, enquanto as folhas dos

individuos sob IP apresentam valores maiores de A sob altos valores de FFFA (> 500 umol

m> s'l).

Tabela 2: Valores médios de respiragdo no escuro (Re), radiacdo que satura a
fotossintese (RSF), ponto de compensacdo a luz (PCL) e capacidade fotossintética
(Amax) €xpressa em area (umol m?s™') e em massa (umol g'2 s™) obtidos de folhas de

individuos jovens envasados de Aloysia virgata com 180, 1000 e 1030 dias de idade

cultivados sob irradiancia plena (IP) e em sub-bosque (SB).

Re

RSF

PCL

Amaxa

Amaxm

(umol m” s']) (umol m™ s']) (umol m™ s']) (umol m™ s']) (umol g'2 s'l)

180 dias Fevereiro 1P

SB

1000 dias Abril 1P

SB

1030 dias Maio 1P

SB

0,9
0,2
1,4
0,2
1,3

0,1

1571

373

1345

363

1240

356

27,1+ 1,6
55+2,6
36,7+ 4,7
72+1,5
28,7+5,7

7,0+3,6

21,51 +£0,23
5,77+ 0,04
21,53 +£0,30
4,45+ 0,03
22,04 £0,26

2,22 +£0,03

0,247 + 0,003

0,226 + 0,002
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As curvas A-FFFA obtidas nos meses de Abril ¢ Maio de 2003 (Figura 3, Tabela 2)
seguiram o mesmo padrdao das curvas obtidas de individuos com 180 dias de vida, i.e., os
individuos de A. virgata crescendo em IP com 1000 e 1030 dias de vida (Abril e Maio de
2003) apresentaram maiores valores de Anaxa, PCL € LSF dos que cresceram em SB. Porém, a
diferenca entre a média de valores de Anaxa € Re entre as plantas de IP e SB foi maior nos
meses do outono (Abril e Maio). Isto ocorreu porque as plantas cultivadas em IP nao
apresentaram queda significativa da capacidade fotossintética em relagdo aos meses do
outono. J& as plantas que cresceram sob SB apresentaram uma queda significativa da
capacidade fotossintética principalmente no més de Maio de 2003. Os individuos de IP
apresentaram uma senescéncia mais tardia (meados de Junho) do que os de SB (inicio de
Maio) o que poderia explicar a diferenga encontrada entre os individuos de 180 ¢ 1000 dias e
os individuos de 1030 dias cultivados em SB.

Nos meses de Junho, Julho e Agosto de 2003 devido ao carater deciduo desta espécie,
os individuos de ambos tratamentos perderam suas folhas. No inicio da estacdo chuvosa
(Setembro de 2003) as plantas crescendo em IP apresentaram brotacdo vegetativa
acompanhada de intensa floragdo, enquanto as plantas cultivadas em SB apresentaram apenas

brotacao vegetativa.
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Figura 3: Fotossintese liquida (A) expressa em area (umol m™ s, a) em funcio do
fluxo de fotons fotossintéticamente ativos (FFFA) em folhas de individuos jovens
envasados de Aloysia virgata com 1000 (abril de 2003) e 1030 (maio de 2003) dias de

idade cultivados sob irradiancia plena (simbolos abertos) e em sub-bosque (simbolos

solidos).
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5.3 Trocas gasosas em fungdo da concentragdo de CO;

Nas curvas de A-Ci, ilustradas na figura 4, o incremento do CO, atmosférico
ocasionou um elevado aumento dos valores de fotossintese maxima para individuos crescendo
em [P (cerca de 2,3 vezes o valor da capacidade fotossintética em relagdo ao valor
correspondente na curva A-FFFA). No entanto, para individuos sob SB o aumento de
capacidade fotossintética foi de apenas 1,2 em relagdo ao obtido sob concentracdo atmosférica
regular de CO, (nas curvas A-FFFA). Plantas adaptadas a sombra usualmente apresentam
menores concentragdes de Rubisco (RUBP carboxilase/oxigenase), de ATP sintase € um
niumero menor de cadeia transportadora de elétrons por unidade de superficie foliar
(Kozlowski et al, 1997), os quais seriam fatores limitantes para o incremento da capacidade
fotossintética potencial (CFP). Desta forma, os valores de capacidade fotossintética potencial
expressa em massa (CFP,) dos individuos sob SB, mesmo apresentando valores muito
menores de massa especifica foliar (MEF), ndo alcangaram os valores correspondentes das

folhas crescidas sob IP (Figura 4 e Tabela 3).
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Figura 4: Fotossintese liquida (A) expressa em area (umol m” s”'; a) ¢ em massa
(umol g'l s'; b) em fun¢do da concentragio interna de CO, (Ci) em folhas de
individuos jovens envasados de Aloysia virgata com 180 dias de idade cultivados sob

irradidncia plena (simbolos abertos) e em sub-bosque (simbolos s6lidos).
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Individuos jovens crescendo em IP apresentam valores de ponto de compensagdo ao
CO, (PCCO;) e CO, que satura a fotossintese (CO,SF) 5,5 e 2,1 vezes maior,
respectivamente, do que aqueles sombreados. Além disso, a eficiéncia de carboxilagcao (EC)
foi 3,5 vezes maior em individuos crescendo em IP do que aqueles crescendo em SB (Tabela
3). Novamente, estes resultados (PCCO,, CO,SF e EC) demonstram o metabolismo do
carbono mais rapido com um maior custo de carbono por area de folha das folhas sob IP. No
entanto, este maior custo foi compensado largamente pela maior capacidade de aquisi¢ao de

carbono na forma de CO, pelos individuos cultivados sob IP.

Tabela 3: Valores médios da eficiéncia de carboxilacdo (EC), ponto de saturacdo ao
CO; (CO;SF), ponto de compensacao ao CO, (PCCO;) e capacidade fotossintética
(Amax) €xpressa em drea (umol m™~ s™) e em massa (umol g s™') obtidos de folhas de
individuos jovens envasados de Aloysia virgata com 180 dias de idade cultivados sob

irradidncia plena (IP) e em sub-bosque (SB).

EC COZSF PCCOZ Amaxa Amaxm

(molm?s™")  (ppm)  (ppm)  (umolm?s”) (umolg”s™)

180 dias Fevereiro IP 0,08 1452 14,7£1,2 50,34+0,36 0,578 +£0,004

SB 0,02 679 2,9+£2,6 6,82+0,09 0,269 +0,004
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5.5 Eficiéncia instantdnea do uso da dgua e do uso dos nutrientes

Sob baixos valores de FEFA (< 250 pmol m™ s™), as plantas do tratamento SB com
180 e 1000 dias de idade apresentaram maiores valores de eficiéncia do uso da agua (EUA).
Por outro lado, quando os valores de FFFA foram superiores a 250 umol m™ s o inverso foi
observado, i.e., as plantas do tratamento IP com 180 e 1000 dias de idade apresentaram
maiores valores de EUA (Figura 5).

Porém, na curva de EUA-FFFA obtida de individuos com 1030 dias de idade no més
de maio de 2003 (Figura 5) as plantas cultivadas em SB ndo conseguiram alcangar valores de

EUA superiores as de IP mesmo sob baixos valores de irradiancia (<250 pmol m?s?).
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Figura 5: Eficiéncia do uso da agua (EUA) em fungdo do fluxo de fotons
fotossinteticamente ativos (FFFA) em folhas de individuos jovens envasados de Aloysia
virgata com 180 dias (fevereiro de 2001), 1000 dias (abril de 2003) e 1030 (maio de
2003) dias de idade cultivados sob irradiancia plena (simbolos abertos) e em sub-bosque

(simbolos s6lidos). Estes dados foram obtidos a partir das curvas A-FFFA nas respectivas

1dades.
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Para os macronutrientes P, Ca, Mg e S a eficiéncia do uso dos nutrientes nas curvas A-
FFFA (EIUNgR) foi maior para os individuos que cresceram sombreados devido a menor
concentracdo de destes nutrientes € menores valores de MEF nas folhas sob SB. Apenas para
o N e K a EIUNg foi maior para os individuos crescendo sob IP.

Os individuos de A. virgata sob IP apresentaram maiores valores de eficiéncia do uso
dos nutrientes nas curvas A-Ci (EIUN¢) para todos os macronutrientes (Tabela 4) devido a
maior capacidade fotossintética potencial sob esta condicdo de irradiancia. Ja os individuos de

A. virgata sob SB apresentaram uma maior concentragdo de nitrogénio em suas folhas (26,3 g

kg ™).

Tabela 4: Concentragio de nutrientes nas folhas (CNF, g kg™') e eficiéncia instantinea
do uso dos nutrientes obtidos nas curvas de A-FFFA (EUNg, pumol CO, g s™) ou de
A-Ci (EUN, pmol CO, g s™) obtidos de folhas de individuos jovens envasados de
Aloysia virgata com 180 dias de idade cultivados sob irradidncia plena (RP) e em
sub-bosque (SB). Os numeros entre parénteses sao as razdes entre os valores de EUN

para os dois tratamentos (RP/SB).

CNF EUNR EUNc
Nutrientes IP SB IP SB IP SB
Nitrogénio (N) 17,9 263  13.82(1,58) 8,76  32,32(3,12) 10,37
Fésforo (P) 2,7 2,5  91,66(0,99) 92,16 214,30 (1,96) 109,12
Potassio (K) 10,0 312 24,75(335) 738  57,86(6,62) 8,74
Célcio (Ca) 34,8 18,8  7,11(0,58) 12,25 16,63 (1,15) 14,51
Magnésio (Mg) 7,1 43  34,85(0,65 53,58  81,50(1,28) 63,44

Enxofte (S) 3,7 2,5  6846(0,74) 92,16 160,06 (1,47) 109,12
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5.6 Densidade estomatica, comprimento dos estomatos e indice de conteudo de clorofila
(ICC)

Os dados de densidade estomatica, comprimento dos estdmatos e indice de contetido
de clorofila (ICC) apresentaram distribuicdo normal e valores médios significativamente
diferentes entre os tratamentos IP ¢ SB (p<0,001).

Os individuos crescendo sob IP apresentaram maior densidade estomatica (1,8 vezes
maior) do que os individuos crescendo em SB, e menor média de comprimentos dos estomatos
(0,88 vezes menor) em relagdo aos individuos sob SB. O indice de conteudo de clorofila (ICC)

foi 1,6 vezes maior para o tratamento de IP (Tabela 5).

Tabela 5: Densidade estomatica, comprimento dos estomatos ¢ indice da
concentracdo de clorofila foliar (ICC) em individuos jovens envasados de Aloysia
virgata com 880 dias de idade cultivados sob irradiancia plena (IP) e em sub-bosque
(SB). As letras diferentes indicam que as médias obtidas para um mesmo parametro

sdo significativamente diferentes, apos teste estatistico de ANOVA, (p<0,01).

IP SB IP/SB
Densidade estomatica 204,6 24,6 a 113,0+£19,3b 1,8
(estdmatos/mm®)
Comprimento do 13,74+ 1,55 a 15,55+2,49b 0,88

estomato (pum)

ICC 45,5+73a 28,0790 1,6
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6. Discussao

Os individuos jovens da espécie arborea A. virgata cultivados sob IP produziram
folhas morfologicamente diferentes (MEF), apresentando distintos padrdes de trocas gasosas,
EUA, EIUN¢ e alocacdo de biomassa. Estas alteracdes possibilitaram a adequagdo dos
individuos as condigdes de irradidncia a que estavam expostos, revelando uma alta
plasticidade fenotipica em A. virgata.

Quando os individuos cresceram sob IP comportaram-se como heliofilos, produzindo
folhas com um aparato fotossintético capaz de aproveitar maiores irradidncias através do
aumento da sua capacidade fotossintética. Ja4 os valores maiores de Re apresentado pelos
individuos crescendo sob IP indicam um maior custo de carbono para a manuten¢io de suas
estruturas mais complexas (e.g, maior valor de MEF). Apesar deste maior custo, o balango de
carbono dos individuos sob IP foi muito mais positivo em relagao aos individuos crescidos em
SB.

Por outro lado, quando os individuos foram cultivados sob SB, alteraram a morfologia
e a fisiologia de suas folhas, passando a se comportar como uma espécie umbrofila. Com
folhas estruturalmente mais simples (menor MEF) e menores valores de Re, os individuos de
SB conseguiram reduzir os valores de PCL e LSF e, desta forma, compensar os menores
valores de Am.xa Nnum ambiente com forte atenuacdo da irradiancia. A maior AEF, uma
resposta comum entre espécies tolerantes a sombra (Souza & Valio, 2003; Landhéusser &
Lieffers, 2001; Walters et al. 1993) também colaborou para mitigar o efeito da fraca
irradiancia, uma vez que, a maior area foliar ajudou a interceptar uma maior irradiancia de por

unidade de massa investida nas folhas (Reich et al. 1998).
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Ja os valores de Anaxm S€ equipararam entre os tratamentos devido a forte reducao da
MEF por parte das plantas sob SB, indicando uma capacidade de adaptacao das folhas desta
espécie as condigdes de irradidncia muito menores (2-8%).

Porém, as alteracdes fisiologicas e morfoldgicas que ocorreram nas folhas sombreadas
ndo foram suficientes para equiparar seu balanco de carbono com o das plantas de sol, pois a
alta irradidncia promoveu um aumento da capacidade fotossintética das folhas de IP e,
portanto, melhores condi¢des para o crescimento. Com um balangco de carbono mais
favoravel, os individuos crescendo sob IP puderam incorporar mais carbono a massa seca,
acelerando, assim, o seu desenvolvimento (maiores valores de biomassa e biometria). Os
individuos sob IP também chegaram mais rapidamente ao estddio adulto, florescendo e
frutificando aos 210 dias de idade, enquanto os individuos sob SB ndo floresceram nem
mesmo com 1030 dias.

Apesar dos individuos de SB ndo conseguirem um sucesso reprodutivo, ainda assim a
estratégia destes individuos de desenvolver folhas morfologicamente e fisiologicamente
similares as folhas de individuos tolerantes a sombra foi vantajosa. Estas alteracdes mitigaram
os efeitos da menor irradiancia viabilizando a sobrevivéncia sob forte privagdo de irradiancia.

Porém, o estudo da plasticidade ndo deve ocorrer apenas no nivel foliar, mas sim na
planta como um todo. Desta forma, caracteres como alocacao de biomassa devem ser levados
em consideracdo no estudo da plasticidade, definindo o crescimento e sobrevivéncia da
espécie (Givnishi, 1988; Valladares et al, 2000). Segundo Brouwer (1962), a planta altera a
alocagdo de biomassa em dire¢do a parte aérea se o ganho de carbono na parte aérea for
prejudicado por niveis menores de irradidncia. Walters et al. (1993) sugere que o rapido
crescimento das espécies pioneiras sob baixa irradidncia estd associado com a maior

propor¢ao de biomassa nas folhas e menor nas raizes. No entanto, neste estudo, os individuos
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de A. virgata sob SB apresentaram um padrao de alocagdo distinto com acimulo de biomassa
em direcao a raiz que pode estar relacionado com o carater deciduo desta espécie. Por ser
decidua, o fato da alocacdo se dar no sentido das raizes em ambientes sombreados ¢ uma
vantagem, ja que a planta podera disponibilizar recursos para a proxima rebrota das folhas. O
padrao de alocagdo de biomassa de A.virgata comprova o carater adaptativo de sua
plasticidade fenotipica. Se ocorresse um padrao de alocagao de biomassa favorecendo a parte
aérea, as plantas crescendo em ambientes sombreados provavelmente nao teriam recursos
disponiveis para rebrotar na esta¢ao chuvosa.

As curvas A-Ci também evidenciam a alta plasticidade fenotipica da espécie estudada,
uma vez que o aumento momentaneo nas concentragdes atmosféricas de CO, teve um efeito
diferenciado em cada tratamento, elevando significativamente os valores de capacidade
fotossintética potencial (CFP) (2,3 vezes para individuos do tratamento IP e 1,2 vez para
individuos do tratamento SB) Nas curvas de A-Ci ficou claro o efeito positivo decorrente da
irradiancia intensa, mesmo quando os valores de CFP foram expressos em massa, os valores
das plantas de IP nao se equipararam com os valores das plantas de SB.

Num primeiro momento, o aumento da concentragdo de CO, na atmosfera, aliado a
alta irradidncia elevou os valores de capacidade fotossintética potencial em ambos
tratamentos. No entanto, para se avaliar os efeitos deste aumento de CFP seriam necessarios
estudos de longo prazo. E possivel que, ajustes fisiologicos como a diminui¢o da atividade da
RuBPcarboxilase (DeLucia & Thomas, 2000), e também alteragdes morfologicas, como
aumento da area foliar (Herrick & Thomas, 1999) e redu¢ao da densidade estomatica
(Celeumans et al., 1999), possam suprimir o grande aumento inicial da produtividade

(Celeumans et al., 1999) sob altas concentracoes de CO,. Além disso, o aumento da
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concentragdo de CO; na atmosfera na natureza ocorre em conjunto com mudangas em outros
fatores climaticos como temperatura e precipitagdo (Groninger et al., 1999).

Os individuos de A. virgata apresentaram ainda distintos padroes de EUA para os
tratamentos a que foram submetidos. As plantas de IP com 180 e 1000 dias de idade
mostraram uma maior EUA para altos valores de FFFA (>250 pmol m™ s™) enquanto as
plantas de SB apresentaram maiores valores de EUA para menores valores de irradiancia. A
maior EUA nas folhas sob IP ocorreu principalmente devido a maior eficiéncia de
carboxilagdo (facilitando a difusdo do CO, para camara subestomatica) e a maior capacidade
fotossintética, superando os efeitos de altas taxas de transpiragdo sob intensas irradiancias.

Os individuos de SB com 1030 dias de idade ndo seguiram o padrio de EUA
observado nos outros meses do ano devido a uma forte reducdo da sua capacidade
fotossintética no més de maio de 2003, decorrente de uma senescéncia precoce (meados de
Maio de 2003). Como a EUA sempre muda quando as condi¢des para a difusdo do CO, ou da
agua sdo alteradas, a baixa capacidade fotossintética provavelmente ocasionou a queda da
EUA nesta condig¢do.

Os individuos de A. virgata apresentaram também distintos padrdes de EUN entre os
tratamentos estudados. Segundo Li (1993), a fotossintese liquida aumenta com o contetido de
N foliar, especialmente nos tilacéides, devido a maior concentragdo de Rubisco e clorofila que
geralmente acompanha esta maior concentragao de nitrogénio das folhas (Evans, 1989). Sendo
assim, o aumento da concentracdo de N nas folhas sob SB poderia ser uma adaptacdo dos
individuos deste tratamento no sentido de aumentar tanto a interceptagdo da irradiancia, maior
investimento no sistema antena (clorofila), bem como na capacidade de carboxilagdo por

unidade de area foliar. No entanto, esta possivel alteracdo devido a uma maior disponibilidade
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de nitrogénio nas folhas sob SB s6 poderia ser efetuada em poucas unidades celulares por area
de folha (valores muito menores de MEF em SB).

Se este investimento no sistema antena e na capacidade de carboxilagdo ocorreram,
certamente ndo foram suficientes para aumentar a capacidade fotossintética nas folhas dos
individuos sob SB. Portanto a maior massa de tecido fotossintetizante por area de folha
(maiores valores de MEF para os individuos sob IP) superou largamente a maior
disponibilidade de nitrogénio por massa de folha nos tecidos dos individuos sob SB. Isto fica
mais evidente quando os valores de EUNc e EUNr para o nitrogénio sdo comparados
(menores valores para SB). O indice de conteudo de clorofila (ICC) também ¢ um bom
indicativo deste fato, pois, apesar da concentragdo de clorofila por unidade de massa,
geralmente ser maior para plantas crescendo em ambientes com atenuacdo da irradiancia
(Gongalves et al., 2001), o indice alcangou maiores valores para os individuos do tratamento
IP.

Quando a EIUN foi calculada a partir das curvas A-Ci, os valores para todos os
nutrientes foram maiores para os individuos cultivados em IP. Isto ocorreu devido ao visivel
aumento da capacidade fotossintética potencial dos individuos de IP em fun¢do da maior
eficiéncia de carboxilagdo ocasionada pelo aumento da concentracao de CO,,

O padrao de densidade estomatica encontrado em individuos de 4. virgata colabora
para o controle efetivo da perda de agua em individuos crescendo em IP. Com uma alta
densidade estomatica e estomatos menores ¢ possivel regular de forma mais precisa a
condutancia estomadtica. Para Boeger & Wisniewski (2003) a maior densidade estomatica e
menor tamanho dos estomatos sdo entendidos como mecanismos de melhor controle hidrico.

Por outro lado, com estdmatos maiores as plantas de SB conseguem minimizar a resisténcia de
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entrada do CO, causada pela baixa taxa de carboxilacio observada nas plantas deste
tratamento.

Apesar do crescimento mais lento, todos os individuos sombreados de A. virgata
sobreviveram no ambiente com forte atenuacao de irradiancia. Devido a sua capacidade de
aclimatagdo, A. virgata se adequaria rapidamente a uma condigdo de clareira. Sendo esta uma
espécie pioneira ¢ adaptada aos niveis intensos de radiacdo solar plena, a tolerancia a
ambientes sombreados proporciona uma vantagem adaptativa em relagdo a espécies com baixa

plasticidade fenotipica em ambientes com gradientes naturais de luminosidade.
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7. Conclusoes

Os distintos padrdes de trocas gasosas, alocacdo de biomassa e eficiéncia do uso dos
recursos disponiveis observados em individuos de A. virgata submetidos as condicdes de
irradiancias contrastantes, demonstram a grande habilidade, i.e. a alta plasticidade fenotipica,
desta espécie de adaptar sua fisiologia e morfologia foliar. Esta habilidade ¢ uma vantagem
considerando que plantas com esta caracteristica se tornam aptas a ocupar uma grande
variedade de habitats. A alta plasticidade fenotipica de A. virgata explica, a0 menos em parte,
a ocorréncia desta espécie em quase todos os estadios de sucessdo ecoldgica do nordeste ao
sul do Brasil e em outros ecossistemas Sul Americanos.

O rapido crescimento sob maior irradidncia e a possivel aclimatacdo e adaptacdo sob
ambientes sombreados confirmam que esta espécie pode ser utilizada com sucesso na
recuperacdo de areas abertas ou em fragmentos florestais, uma vez que colabora para a
formacao do dossel na clareira ou no entorno destes fragmentos. A alta plasticidade fenotipica
de A. virgata esta provavelmente associada a sua capacidade de alterar de forma acentuada os
diferentes niveis de organiza¢do do individuo, desde de o mesofilo (valores de EC), passando
por toda a estrutura da folha (valores de MEF e AEF) e 6rgdos autotroficos e heterotroficos

(diferentes padrdes de alocagdo de biomassa), até o individuo (valores de biomassa total).
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