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RESUMO 

Diante da necessidade de gerar maior conhecimento sobre as melhores 

condições para o reflorestamento com espécies nativas, sua preservação e sobre 

a qualidade da madeira utilizada na confecção de arcos para instrumentos 

musicais de corda, este trabalho teve como objetivo avaliar as trocas gasosas e o 

tamanho dos reservatórios de carbono de três morfotipos de Paubrasilia echinata 

Lam. na fase juvenil e adulta, sob elevada e baixa irradiância. Para alcançar esse 

propósito, foram realizados dois experimentos. O primeiro analisou a fotossíntese 

e os reservatórios de carbono na forma estrutural (parede celular) em folhas e 

caules de plantas juvenis dos morfotipos pequeno, médio e grande de P. 

echinata, expostas ao pleno sol e sombra artificial. No segundo experimento, 

também foram analisadas as mesmas variáveis do primeiro experimento, porém, 

em plantas adultas dos três morfotipos com 12 anos de idade, plantadas em pleno 

sol e em sombra natural sob um bosque de fragmento da floresta Atlântica. Os 

teores de carboidratos não estruturais (glicose, frutose, sacarose e amido) foram 

analisados apenas no segundo experimento. Plantas juvenis dos três morfotipos 

apresentaram baixos teores de celulose caulinar nas duas condições de luz. Os 

morfotipos médio e grande investiram mais na produção de celulose e 

hemicelulose foliar na sombra, enquanto em pleno sol houve maior incremento de 

lignina. Plantas adultas dos três morfotipos apresentaram maiores teores de 

lignina nos caules e folhas em pleno sol. Nos caules das plantas adultas foi 

observada ainda, menor concentração dos açucares solúveis (glicose e frutose) e 

um acúmulo maior de sacarose e amido nos morfotipos médio e grande em pleno 

sol. A assimilação de CO2, condutância estomática, transpiração e eficiência de 

uso da água, mostraram melhor desempenho do morfotipo pequeno na sombra 

enquanto dos morfotipos médio e grande, em pleno sol, tanto em plantas juvenis 

quanto nas adultas. Diante desses resultados, fica evidente a classificação 

funcional dos morfotipos médio e grande como heliófilos e do morfotipo pequeno 

como umbrófilo.  

 

Palavras-chave: carboidratos • fotossíntese • irradiância • Pau-brasil • parede 

celular •  

 



12 
 

ABSTRACT 

In view of the need to generate more knowledge about the best conditions for 

reforestation with native species, their preservation and on the quality of the wood 

used in the making of arches for string musical instruments, this work had as 

objective to evaluate the gas exchanges and the size of the carbon reservoirs of 

three morphotypes of Paubrasilia echinata Lam. in the juvenile and adult phases, 

under high and low irradiance. To achieve this purpose, two experiments were 

carried out. The first one analyzed photosynthesis and structural carbon (cell wall) 

structures in leaves and stems of juvenile plants of the small, medium and large 

morphotypes of P. echinata exposed to full sun and artificial shade. In the second 

experiment, the same variables of the first experiment were also analyzed, 

however, in adult plants of the three morphotypes with 12 year-old planted in full 

sun and natural shade under a forest of Atlantic forest fragment. The non-

structural carbohydrate contents (glucose, fructose, sucrose and starch) were 

analyzed only in the second experiment. Juvenile plants of the three morphotypes 

presented low levels of cellulose in the two light conditions. The medium and large 

morphotypes invested more in the production of cellulose and foliar hemicellulose 

in the shade, while in the full sun there was a greater increase of lignin. Adult 

plants of the three morphotypes presented higher levels of lignin in the stems and 

leaves in full sun. In the stems of adult plants, a lower concentration of soluble 

sugars (glucose and fructose) and a higher accumulation of sucrose and starch 

were observed in medium and large morphotypes in the full sun. The assimilation 

of CO2, stomatal conductance, transpiration and water use efficiency showed 

better performance of the small morphotype in the shade while the medium and 

large morphotypes, in full sun, in both juvenile and adult plants. In view of these 

results, the functional classification of the medium and large morphotypes as 

heliophiles and the small morphotype as umbrófilo is evident.  

 

Keywords: carbohydrates • photosynthesis • irradiance • brazil wood • cell wall • 
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1. INTRODUÇÃO  

O Pau-brasil (Paubrasilia echinata Lam.) é a árvore símbolo do Brasil e 

recentemente sofreu importante reformulação taxonômica, sendo colocado em 

seu próprio gênero monoespecífico, Paubrasilia (GAGNON et al., 2016). Esse 

gênero possui diversidade morfológica (JUCHUM et al., 2008) e variações 

genéticas entre suas populações distribuídas pela costa brasileira (CARDOSO et 

al., 1998 e 2005; LIRA et al., 2003), o que justifica essa mudança. 

Em geral, o Pau-brasil se caracteriza por ser uma árvore de porte médio a 

grande, atingindo de 5 a 15 metros de altura, possuir um tronco basal reto e 

caracterizado pela presença de acúleos (elevações espinhosas voltadas para 

cima, geralmente decorrentes de protuberâncias lenhosas e sem ligações com o 

sistema vascular). Possui ainda uma casca castanho escura e um cerne 

avermelhado, que libera uma seiva vermelha quando o tronco é ferido. Suas 

folhas são verdes e bipinadas compostas, enquanto suas flores bissexuais 

possuem quatro pétalas amarelas e uma mediana vermelha com aroma 

marcante. Seu fruto são vagens espinhadas e elásticas, com poder de torção para 

dispersão de sementes amarronzadas e elípticas (GAGNON et al., 2016). 

Três morfotipos de P. echinata foram documentados. O morfotipo pequeno é 

o mais comum, encontrado em muitas localidades ao longo da costa do Brasil. 

Possui os menores foliólulos e um cerne de coloração mais alaranjada se 

comparado aos outros dois. O morfotipo médio se difere do pequeno, sendo 

distribuído no Rio de Janeiro, Espírito Santo e interior da Bahia, apresentando 

foliólulos médios e cerne com coloração laranja-avermelhada. Já o morfotipo 

grande ocorre apenas no Vale do Rio Pardo no interior da Bahia e se diferencia 

dos outros dois por apresentar foliólulos bem maiores e cerne vermelho-escuro 

(JUCHUM et al, 2008). (Figura 1). 
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Figura 1: Morfotipos de Paubrasilia echinata: A – Morfotipo Pequeno (MP); B – Morfotipo Médio 
(MM); C – Morfotipo Grande (MG); D – Os três morfotipos; E – Distribuição geográfica natural dos 
morfotipos de pau-brasil: MP (círculos amarelos), MM (círculos azuis) e MG (círculo vermelho). 
(Adaptado de JUCHUM, 2007 e NEMÉSIO, 2013). 
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Além das divergências genéticas e morfológicas, esses morfotipos se 

diferenciam funcionalmente quanto ao requerimento da intensidade da irradiância 

(GAMA, 2017). O mesmo autor alerta sobre os relatos contraditórios ao longo dos 

anos de pesquisa quanto ao comportamento ecofisiológico do Pau-brasil em 

resposta a luz. Para Budowski (1965), a espécie foi classificada como de clímax 

(umbrófila); Lima (1992), Lorenzi (2002) e Baroni (2005) como heliófila, e Aguiar 

et al. (2011) e Zaidan et al. (2008) como exigente ao sombreamento moderado 

para o crescimento inicial. Ainda há resultados como os de Mengarda et al. (2009 

e 2012) que em virtude do maior crescimento, capacidade fotossintética e 

eficiência no uso da água em 50 % de irradiância fotossinteticamente ativa (RFA), 

caracterizou o Pau-brasil como semi-heliófilo. Gama (2013) relatou forte 

comportamento heliófilo do morfotipo médio em pleno sol, em virtude da maior 

eficiência fotossintética e atividade antioxidante, associadas às maiores 

concentrações de açúcares solúveis (glicose, frutose e sacarose) e maior 

crescimento nessa condição de maior irradiância. Essas informações conflitantes 

quanto ao hábito ecológico de P. echinata podem ter relação com as variações 

morfológicas da espécie só recentemente descritas (GAMA, 2017). 

Diante da dificuldade na classificação do habito ecológico do Pau-brasil e, 

considerando que a luminosidade ambiental é um dos fatores de maior relevância 

no crescimento vegetal e na sucessão florestal (CUZZUOL e MILANEZ, 2012), 

recentemente foi iniciado um estudo a respeito da aclimatação funcional dos três 

morfotipos de Pau-brasil em relação à disponibilidade da irradiância. Analisando o 

metabolismo secundário, os parâmetros da fotossíntese e o crescimento de 

plantas juvenis dos três morfotipos em condições controladas, Gama (2017) 

classificou os morfotipos médio e grande como variações heliófilas enquanto o 

morfotipo pequeno foi considerado umbrófila.  

No entanto, os resultados obtidos em condições controladas na fase inicial 

do crescimento nem sempre podem ser extrapolados para os ambientes naturais 

(ZANI et al., 2017). É possível que o P. echinata, assim como relatado em outras 

arbóreas tropicais, sofra alterações estruturais e fisiológicas desde a fase inicial 

do seu crescimento no estrato inferior da floresta, onde a irradiância é 

extremamente baixa, até a fase adulta onde suas folhas são completamente 

expostas à elevada irradiância (KOERSELMAN e MEULEMAN, 1996; DUZ et al., 
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2004). Daí o cuidado ao extrapolar resultados obtidos na fase jovem ou juvenil 

para a fase adulta (CUZZUOL e MILANEZ, 2012). 

A luminosidade é um dos principais fatores abióticos que mais influenciam 

nas adaptações morfológicas e fisiológicas das plantas (LARCHER, 2000). No 

entanto, pouco se sabe em relação às adaptações associadas à estocagem de 

carbono de espécies arbóreas nativas adultas (KÖRNER, 2009).  

Sabemos que o principal e mais eficiente mecanismo de sequestro de 

carbono é a fotossíntese, intimamente relacionada à luminosidade 

(BUCKERIDGE; AIDAR, 2002). Através desse processo, o carbono assimilado é 

armazenado em forma de carboidratos (LAMBERS, 2006; BUCKERIDGE et al., 

2007). Esses carboidratos podem ser estocados em reservatórios de carbono na 

forma de compostos estruturais (celulose e hemicelulose da parede celular) e não 

estruturais (glicose, frutose, sacarose e amido) (BUCKERIDGE et al., 2007), 

sendo que a parede celular é a maior reserva de carbono orgânico da natureza. 

Além dos polissacarídeos já citados, a parede celular apresenta também 

substâncias fenólicas e ricas em carbono, como a lignina e pequenas proporções 

de proteínas e pectinas (SUN e CHENG, 2002). A deposição de lignina confere 

resistência e rigidez às paredes celulares e pode ser um elemento chave das 

respostas das plantas a variações ambientais, como por exemplo, a intensidade 

da irradiância solar (VANHOLME et al., 2010; HAMANN, 2012). 

O uso de arbóreas nativas tropicais em reflorestamentos está em expansão. 

Mas essa atividade depende de mais informações sobre o comportamento dessas 

espécies em relação à luz e como essa relação influencia no acúmulo de 

compostos ricos em carbono. Tais informações são de grande importância na 

definição do posicionamento da sucessão e do manejo adequado de mudas de 

espécies nativas, importantes na regeneração artificial e manejo de florestas 

(KITAJIMA 1996; CAMPOS e UCHIDA 2002; ALMEIDA et al. 2004; DUZ et al. 

2004).    

Dessa forma, estudos ecofisiológicos podem gerar importantes resultados 

que contribuirão para um manejo florestal ainda mais adequado e seguro de 

arbóreas tropicais como P. echinata. Isso facilitaria a conservação e reintrodução 

dessa espécie tão ameaçada, tendo em vista que o Pau-brasil atualmente se 

restringe a pequenas populações naturais entre o Rio de Janeiro e Rio Grande do 
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Norte (LIMA, 2002; ROCHA e SIMABUKURU 2008). Além disso, está classificado 

na categoria “em perigo” na lista da União Internacional para a Conservação da 

Natureza e dos Recursos Naturais (UICN), um triste contraste com a ampla 

distribuição na costa brasileira nos primeiros séculos da colonização (LIMA, 

1992). Além de todo seu significado histórico-cultural e importância de sua 

preservação, o valor econômico do Pau-brasil também tem contribuído para o 

aumento do interesse em seu estudo. 

 A madeira do P. echinata tem grande demanda no exterior, uma vez que é 

internacionalmente reconhecida como a única a oferecer densidade, durabilidade, 

ressonância, beleza, peso, curvatura e certificada qualidade tonal para confecção 

manufaturada dos melhores arcos para instrumentos musicais de corda (PIERCE 

2002; FRANCO e YOJO, 2008). Embora a madeira do Pau-brasil reúna as 

propriedades ideais para a confecção dos arcos de instrumentos musicais, os 

produtos resultantes da manufatura de diferentes exemplares, apresentam 

qualidade distinta. Com o Pau-brasil podem ser confeccionados arcos de alto 

valor e grande qualidade, até arcos de baixo custo e qualidade inferior 

(LOMBARDI, 2005). As causas dessa variação precisam ser investigadas e 

parecem estar relacionadas a uma organização estrutural da madeira diferenciada 

e atribuída a diferentes respostas fisiológicas e bioquímicas da planta aos 

diversos fatores ambientais (ANGYALOSSY, 2005). 

Assim sendo, o presente trabalho foi conduzido com o propósito de 

investigar como a intensidade da irradiância e a fase da ontogenia influencia nas 

atividades fotossintéticas e no acúmulo de carboidratos estruturais e não 

estruturais dos três morfotipos de P. echinata. 
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2. REVISÃO BIBLIOGRÁFICA 

 2.1 Trocas Gasosas  

 A capacidade de sobrevivência das plantas está diretamente relacionada 

com a regulação do processo fotossintético, que é diretamente influenciado pela 

luminosidade (TAIZ e ZAIGER, 2013). Dessa maneira, o conhecimento sobre os 

efeitos da intensidade da irradiância sobre o processo fotossintético e as 

respostas das plantas às variações das condições do ambiente, podem ajudar a 

garantir a sobrevivência e o desenvolvimento adequado das plantas (MENGARDA 

et al, 2010). 

 A fotossíntese é o processo de reações fotoquímicas responsáveis pela 

produção da biomassa vegetal, iniciando-se na hidrólise da molécula da água em 

presença de energia radiante, gerando poder redutor NADPH e ATP necessários 

na reação complementar de incorporação do carbono em compostos orgânicos 

(TAIZ; ZEIGER, 2013). A rota de fixação do CO2 mais importante é o Ciclo de 

Calvin (ciclo redutor das pentoses fosfato) (MARTIN et al., 2000).  

 Através dos estômatos, o CO2 é difundido da atmosfera para os espaços 

intercelulares no mesofilo e, em seguida para o interior dos cloroplastos. Dentro 

dos cloroplastos, inicia-se a via de fixação, onde o gás carbônico é combinado 

enzimaticamente à ribulose-1,5-bifostato (RuBP) através da enzima ribulose 

bifosfato carboxilase/oxigenasse (Rubisco). Forma-se então um intermediário 

instável de 6 carbonos. Esse intermediário é dissociado em duas moléculas de 3-

fosfoglicerato (3-PGA) que são convertidos à trioses-fosfato (triose-P), em 

reações que requerem ATP e NADPH (EVANS e LORETO, 2000).  

 As trioses-P podem ser exportadas para o citosol, e utilizadas na síntese 

de açúcares solúveis, oligossacarídeos solúveis ou na respiração. E ainda, serem 

mantidas dentro do cloroplasto e utilizadas na síntese de amido, ou para a 

regeneração do aceptor inicial do CO2 no ciclo de Calvin (LEEGOOD et al., 2000; 

LAMBERS, 2006).  

 No final do processo de fotossíntese, as cadeias carbonadas sintetizadas 

serão utilizadas em diversas rotas metabólicas, compreendendo síntese de 

compostos orgânicos, carboidratos estruturais de parede celular e outros 

compostos ricos em energia. Quando a produção de carboidratos é além da 



20 
 

capacidade de síntese das rotas metabólicas e, nem todos os esqueletos 

carbonados produzidos são utilizados, ocorre o acúmulo desses compostos, 

principalmente na forma de amido (DELUCIA et al., 1985) e sacarose (LEEGOOD 

et al., 2000). 

  A assimilação do carbono pode ser maior ou menor do que a demanda por 

funções da planta (respiração, crescimento, etc.), resultando em períodos de 

superávit e déficit de carbono, respectivamente. Sabe-se que as plantas 

conseguem alcançar um equilíbrio entre assimilação de carbono, estoque e 

crescimento. Porém, pouco se sabe como tais processos ocorrem (SMITH e 

STITT, 2007).  

 A homeostase das células vegetais é regulada pela disponibilidade de 

carboidratos e da sua capacidade de estocagem do carbono. Uma capacidade 

temporária de armazenamento pode ocorrer em folhas e em caules ao longo da 

rota de transporte, bem como em drenos vegetativos e reprodutivos já existentes 

(STITT, 1991). 

 No inicio da fotossíntese ocorre a absorção de luz pelos complexos 

antenas, formados por clorofilas e carotenóides. A energia de excitação é 

transferida de forma rápida e eficiente dentro destes complexos até alcançar os 

centros de reação no interior dos FSI e II, onde ocorre a etapa fotoquímica. Uma 

pequena parte da energia de excitação que não é utilizada na etapa fotoquímica é 

dissipada como calor ou reemitida como fluorescência (STIRBET et al., 2014). 

(Figura 2). 

Figura 2: Esquema da cadeia transportadora de elétrons (CTE), localizada na membrana do 
tilacoide, mostrando os três principais componentes do complexo fotossintético (FSII, Cb6f e FSI). 
(GOVINDIJEE et al 2017). 
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  É importante ressaltar que a fotossíntese é regulada em função da 

intensidade luminosa disponível, interferindo diretamente na capacidade da planta 

em se estabelecer em seu habitat (GOTTLIEB et al., 1996). Exposição a maiores 

irradiâncias podem intensificar as atividades fotossintéticas, ou afetá-las, devido 

ao risco de fotoinibição por excesso de luz (LOVELOCK et al., 1994; VIEIRA et 

al., 2012).   

 A luz atua no controle do movimento dos estômatos e na ativação de 

enzimas relacionadas à fixação de carbono (TANG, 1997). A capacidade de 

utilização eficiente da luz pode variar entre as espécies e dentro de uma mesma 

espécie (BUDOWSKI, 1965). Essa capacidade é um fator determinante no 

posicionamento das espécies vegetais em florestas como a Floresta Atlântica 

(RIBEIRO et al., 2005; FAVARETTO, 2009;).  

 O conhecimento dos efeitos de irradiâncias contrastantes nas trocas 

gasosas é fundamental no desenvolvimento de estratégias visando o 

reflorestamento, a sobrevivência e crescimento adequado das plantas. Além de 

permitir avaliar a plasticidade fisiológica da planta em relação ao estresse por 

luminosidade (ZAMITH e SCARANO, 2004; LIMA et al., 2008). 

 

 2.2 Carboidratos não estruturais 

 O ciclo de redução do carbono resulta na produção de carboidratos que 

possuem diversas funções nos vegetais, compreendendo o armazenamento e 

translocação de carbono. Os carboidratos não estruturais também exercem 

proteção contra condições ambientais adversas, como elevada irradiância (PRICE 

et al., 2004; NISHIKAWA et al., 2005; COUÉE et al., 2006). 

 Os açúcares solúveis redutores (glicose e frutose, especialmente) e não 

redutores (sacarose) e o amido, são os principais carboidratos não estruturais 

acumulados em caules e folhas. A glicose, frutose e a sacarose constituem os 

açúcares solúveis totais, e o amido, por ser um composto insolúvel em água, é a 

reserva de carboidrato mais abundante nas plantas (TAIZ; ZEIGER, 2013). 

 Os carboidratos não estruturais são constituintes importantes da massa 

seca e substrato para a respiração (LEGROS et al., 2009). Seu metabolismo 
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exerce papel fundamental no estabelecimento das espécies. Por participarem 

intensamente do metabolismo celular, esses compostos, podem ser utilizados na 

forma de reserva e para obtenção de energia para as plantas (LAMBERS, 2006). 

A demanda de reservas de carbono nas plantas varia entre espécies e classes 

funcionais, refletindo as condições ambientais (KOZLOWSKI, 1992). 

 Os teores e a dinâmica dos carboidratos solúveis podem ser reconhecidos 

como sinalizadores de uma condição de estresse ou ainda serem alterados a 

partir da necessidade da planta em se aclimatar a uma nova condição ambiental 

(SMEEKENS, 2000). A variação do conteúdo caulinar dos carboidratos solúveis 

pode indicar que estes compostos estejam relacionados a mecanismos 

adaptativos em resposta a determinados tipos de estresses, além do seu papel de 

reserva (WÜRTH et al., 2005; CUZZUOL e CLIPPEL, 2009; MENGARDA et al., 

2012). A Figura 3 apresenta a estrutura química de alguns dos principais 

carboidratos não estruturais encontrados em plantas superiores.  

Figura 3: Estrutura química da glicose, frutose e sacarose (Adaptado de equipe de artes 
SEaD/UFSCar,  2011). 
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 Os monossacarídeos glicose e frutose ocorrem em todas as plantas 

vasculares, sendo produtos de hidrólise de seus ésteres fosfato, como também do 

dissacarídeo sacarose, podendo ainda derivar da hidrólise de seus polímeros de 

glicose (amido) e frutose (frutanos), dependendo da espécie. Compõem os 

principais esqueletos de carbono para a síntese de intermediários dessas vias, e 

ainda são unidades bases para a síntese de oligo e polissacarídeos (SOUZA et 

al., 2005). 

 O amido é o carboidrato de reserva mais abundante nas espécies vegetais 

em termos de quantidade e distribuição. Este polissacarídeo de reserva é 

constituído por vários polímeros de glicose arranjados em uma estrutura 

semicristalina tridimensional, originando um grânulo. Nos cloroplastos, os 

substratos para a síntese de amido são a glicose 1-fosfato e o ATP, que após 

ação da enzima ADP glicose pirofosforilase originará ADP-glicose. Este resíduo 

de glicose será adicionado ao final não redutor da cadeia de glicanos via ligações 

α-1,4 e liberando o ADP. As ligações α-1,6 são responsáveis pela ramificação do 

polímero de amido e acontecem quando enzimas de ramificação do amido agem 

sobre a cadeia (TRETHEWEY e SMITH, 2000).  

 Os açúcares solúveis como glicose, frutose e sacarose são capazes de 

atuar com função antioxidante sob condições ambientais adversas, tais como o 

excesso ou escassez de luminosidade (PRICE et al., 2004; NISHIKAWA et al., 

2005; COUÉE et al., 2006). A sacarose é um carboidrato com grande facilidade 

de circulação entre os tecidos da planta, por ser menos susceptível à quebra 

enzimática devido às suas propriedades físicas (LAMBERS et al., 2008). Este 

açúcar é composto por uma molécula de glicose e outra de frutose e, sua síntese 

ocorre no citosol. Esse dissacarídeo é o principal produto da fotossíntese, 

respondendo por boa parte do carbono que é fixado nas folhas (DENNIS e 

BLAKELEY, 2000).  

 A sacarose apresenta um importante papel como açúcar de transporte de 

curta e longa distância na maioria das espécies arbóreas. Isso ocorre, 

principalmente, pela característica não redutora que este composto apresenta. Os 

átomos de carbono anomérico da glicose e da frutose estão envolvidos na ligação 
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glicosídica, impedindo os grupos redutores destes dois açúcares de sofrerem 

oxidação (MAGEL et al. 2000). 

  

 2.3 Polímeros de Parede Celular 

 A parede celular (Figura 4) é uma das principais estruturas que diferencia a 

célula vegetal da célula animal. A parede celular é a maior reserva de carbono 

orgânico na natureza e é composta por agrupamentos de macromoléculas de 

natureza heterogênea, com composição química muito diversificada. A 

combinação entre as três principais frações (celulose, hemicelulose e lignina) é 

forte, e impõe dificuldades para a recuperação dos açúcares constituintes na 

forma de monômeros. Além dos polissacarídeos, existem também substâncias 

fenólicas, tal como a lignina, e pequenas quantidades de proteínas, pectinas e 

extrativos (materiais não-estruturais solúveis). O percentual composicional dos 

polímeros de parede celular pode variar de espécie para espécie e são 

influenciados pelas diferentes fases do desenvolvimento do ciclo de vida e 

condições ambientais (SUN e CHENG, 2002). 

 

Figura 4: Esquema da estrutura da parede celular da planta e corte transversal de microfibrilas 
(adaptado de LEE et al., 2014).   
 

 Os polissacarídeos da parede celular encontram-se localizados em duas 

interfases: a microfibrilar e a matricial. A fase microfibrilar diferencia-se da 
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matricial pelo elevado grau de cristalinidade e por possuir uma composição 

química homogênea. Esta estrutura é composta essencialmente por microfibrilas 

de celulose, normalmente arranjadas em um padrão helicoidal, organizadas em 

estruturas longas e finas, unidas por pontes de hidrogênio (ROLAND et al., 1992). 

Ao longo das microfibrilas de celulose estão os polissacarídeos hemicelulósicos, 

localizados em regiões disformes sem orientação regular (Figura 3). A fase 

matricial é constituída de polissacarídeos, compostos pécticos, glicoproteínas e 

substâncias fenólicas. A composição desta estrutura varia em função dos tipos de 

células, camadas da parede celular e fases do ciclo celular (CARPITA e 

GIBEAUT, 1993).  

 A parede celular é uma estrutura complexa e dinâmica presente em todas 

as células vegetais. Esta estrutura está relacionada a processos fisiológicos como 

proporcionar forma e tamanho às células, conferir resistência mecânica aos 

tecidos, controlar a expansão celular e atuar sobre o transporte intercelular. Além 

disso, participa da sinalização e do reconhecimento entre células, armazena 

compostos de reserva e moléculas reguladoras que controlam variados processos 

fisiológicos celulares e mecanismos de proteção contra microrganismos 

(BUCKERIDGE et al., 2008). 

 Nos modelos mais recentes, é proposto que os polímeros da parede celular 

constituem quatro domínios independentes: celulose-hemicelulose, pectinas, 

proteínas (CARPITA e GIBEAUT, 1993) e o complexo lignina-carboidratos 

(LAWOKO et al., 2005; 2006). O domínio celulose-hemicelulose atua sobre a 

forma celular, enquanto o domínio péctico define o grau de porosidade da parede, 

proporcionando o fornecimento de moléculas sinalizadoras que emitem 

mecanismos de defesa e armazenamento de cálcio. O domínio proteico, por sua 

vez, tem um importante papel estrutural e enzimático na parede (BUCKERIDGE 

et al., 2008). O complexo lignina-carboidratos fortalece e enrijece a parede 

celular, conferindo uma maior resistência mecânica (LAWOKO et al., 2005; 2006). 

 A celulose (Figura 5) é um polímero que apresenta longas cadeias de 

glicose em que os monômeros são unidos por ligações glicosídicas do tipo β-1,4 

que necessitam de mais energia para serem quebradas quando comparadas as 

ligações α-1,4 (BUCKERIDGE et al., 2008). A molécula de celulose apresenta 

estrutura linear sem ramificações, e pode conter até 10.000 unidades de glicose 
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(FENGEL; WEGENER, 1989). Quando hidrolisada por ácidos ou enzimas, produz 

monômeros de glicose. A linearidade da molécula, juntamente com a disposição 

antiparalela de duas cadeias de celulose, facilita a formação de inúmeras pontes 

de hidrogênio entre as hidroxilas das moléculas de glicose, impedindo fortemente 

a hidratação do polissacarídeo (BUCKERIDGE et al., 2008). 

 

Figura 5: Características da celulose. (A) Celulose é um polímero de glicose em formato de fita. 
(B) Estrutura química de uma cadeia de celulose linear paralela. (C) Esquema de regiões amorfas 
e cristalinas da celulose (adaptado de LEE et al., 2014; McNAMARA et al., 2015).  

  

 As hemiceluloses constituem um grupo heterogêneo de polissacarídeos 

que são firmemente ligados à parede (AVIGAD; DEY, 1997). Existem diversos 

tipos de hemicelulose que variam quanto a sua composição nos diferentes tecidos 

e espécies vegetais. Este polímero pode apresentar diversos níveis de 

ramificação (Figura 6), característica que influencia na solubilidade da molécula 

no apoplasto, assim como na afinidade de ligar-se às microfibrilas de celulose, por 

meio de pontes de hidrogênio (BUCKERIDGE et al., 2008). Esta interação está 

relacionada com as propriedades mecânicas da parede celular (WHITNEY et al., 

1999). 
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 As funções atribuídas às hemiceluloses são principalmente de equilíbrio 

das forças de tensão exercida sobre as paredes celulares e o controle do 

crescimento celular (BUCKERIDGE et al., 2008). Há indicações de que as 

hemiceluloses podem ser remobilizadas, funcionando como composto de reserva 

(SCHÄDEL et al., 2009).  

 

Figura 6: Estrutura típica da hemicelulose (DODD; CANN, 2009). 

 

 As unidades monossacarídicas constitutivas das hemiceluloses 

compreendem: D-xilose, D-manose, D-galactose, D-glucose, L-arabinose, ácido 

4-O-metilglucurônico, ácido D-galacturônico e ácido D-glucurônico. (FENGEL e 

WEGNER, 1989) (Figura 7). Estes monossacarídeos encontram-se 

glicosidicamente ligados, originando diferentes hemiceluloses, sendo as principais 

classes: arabinogalactanos, arabinoxilanos, xilanos, galactoglucomananos, 

glucuronoxilanos, glucomananos, mananos e xiloglucanos (KAKURÁKOVÁ et al., 

2000). 
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Figura 7: Estrutura química dos monossacarídeos constituintes das hemiceluloses (KLOCK, 2005). 

  

 Os polissacarídeos do tipo xilano são as hemiceluloses mais abundantes 

na natureza, sendo responsáveis por até um terço de todo o carbono orgânico 

renovável em todo o mundo (AWANO et al., 2001). O xilano apresenta uma 

estrutura linear constituída de xilopiranosil unidos por ligações β-1,4 na cadeia 

principal e diferentes unidades monossacarídicas. Esta hemicelulose une-se por 

ligações cruzadas com as microfibrilas de celulose e lignina, originando o 

complexo lignina-carboidratos (LAWOKO et al., 2006). 

 A lignina é um biopolímero complexo, com estrutura de natureza aromática 

e alto peso molecular (Figura 8). É composta por várias combinações de três tipos 

de resíduos: a lignina guaiacila (G), siringila (S) e p-hidroxifenila (H) (Figura 9) 

(FENGEL; WEGENER, 1989). É originada a partir da oxidação desidrogenerativa 

de três álcoois monolignóis (coniferílico, sinapílico e p-cumarílico), 

respectivamente (RAES et al., 2003). No decorrer do desenvolvimento da célula, 

a lignina é incorporada na parede celular como um dos últimos componentes, 
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fortalecendo e enrijecendo essa estrutura, de modo a proporcionar sua maior 

resistência mecânica (NOVAES et al., 2010). 

 A lignina, também está envolvida no transporte de água e nutrientes das 

plantas, assim como na proteção da parede celular contra a degradação química 

e/ou biológica (CANILHA et al., 2010). 

 

Figura 8: Fragmento de estrutura de Lignina (KLOCK et al., 2005). 
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Figura 9: Álcoois precursores das unidades fenilpropanóides: p-hidroxifenila (H), guaiacila (G) e 
siringila (S) (KLOCK et al., 2005). 

 

 Mesmo que a estrutura da parede celular seja relativamente estável, sua 

composição química está sujeita a variação (TIMELL, 1967). Tais diferenças na 

composição da parede celular influenciam nas características estruturais dos 

tecidos da planta, incluindo a madeira (BIDHENDI; GEITMANN, 2015). Estudos 

recentes indicam ainda que nas paredes celulares, existe um código glicêmico 

(TAVARES; BUCKERIDGE, 2015) sujeito a diferentes interações e conexões que 

permitem que as plantas tenham um controle fino das propriedades e funções da 

parede celular (CORNUAULT et al., 2014). 

 As plantas desenvolveram mecanismos de proteção através de alterações 

na parede celular, para superar estresses. A luz, por exemplo, é essencial para 

garantir o desenvolvimento normal das plantas, porém seu excesso ou escassez 

podem ser estressantes. Nesse sentido, diversos estudos registraram o 

investimento de plantas na sintese de hemicelulose caulinar para promover a 

extensão da parede celular e, consequentemente, o alongamento dos caules e 

ramos como estrategia para escapar da sombra. Outros estudos regitraram o 

incremento de lignina foliar como estrategia para proteger as folhas de altas 

irradiâncias (LE GALL et al., 2015). 
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3. OBJETIVO GERAL 

Avaliar a fotossíntese e a qualidade dos reservatórios de carbono dos 

morfotipos pequeno, médio e grande de Paubrasilia echinata Lam. sob irradiância 

contrastante, na fase juvenil e adulta. 

  

4. OBJETIVOS ESPECÍFICOS  

-  Analisar as atividades de trocas gasosas dos três morfotipos do Pau-

brasil sob irradiância contrastante em duas fases da ontogenia; 

-  Determinar os teores de polímeros de parede celular (celulose, 

hemicelulose e lignina) em folhas e caules dos três morfotipos do Pau-brasil sob 

irradiância contrastante em duas fases da ontogenia; 

-  Determinar os teores de carboidratos não estruturais (glicose, 

frutose, sacarose e amido) em folhas e caules dos três morfotipos do Pau-brasil 

adulto, sob irradiância contrastante; 
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5. MATERIAIS E MÉTODOS  

 

5.1 Desenho experimental 

  

 Para atender os objetivos desse estudo, foram implantados dois 

experimentos: (I) Dinâmica do fluxo e reservatórios de carbono em três morfotipos 

de Pau-brasil na fase juvenil, sob irradiância contrastante; (II) Dinâmica do fluxo e 

reservatórios de carbono em três morfotipos de Pau-brasil na fase adulta, sob 

irradiância contrastante. 

 No Experimento I, os dados de trocas gasosas foram fornecidos por Gama, 

2017. Os dados são referentes a um experimento em que foram analisadas 

plantas com três anos de idade, fornecidas pelo Instituto Verde Brasil (20°21'50''S 

e 40°39'35'' O), Domingos Martins, ES. As plantas foram transplantadas para 

vasos plásticos de 12L contendo solo de floresta de tabuleiro e aclimatadas por 

21 dias sob telado de poliolefina com 15 % de irradiância (±270-300 µmol m2 s-1) 

no viveiro do Departamento de Ciências Biológicas da Universidade Federal do 

Espírito Santo em Vitória, ES (20º18’52’’S e 40º19’06’’O). Após a esse período de 

aclimatação, um lote de plantas permaneceu na mesma condição descrita 

anteriormente (sombreamento artificial – 15% de irradiância) e outro lote foi 

transferido para pleno sol ou 100% de irradiância (±1.800-2.000 µmol m2 s-1), 

onde o experimento foi mantido por 300 dias (maio de 2013 a março 2014). 

Precipitação e temperatura apresentaram médias de 113,5 mm e 24ºC 

respectivamente, durante o desenvolvimento do experimento (INCAPER, 2014).  

No Experimento II, foram utilizadas árvores com 12 anos de idade dos 

morfotipos pequeno, médio e grande, plantadas em ambiente natural na área 

experimental do Instituto Marco Raposo Bows localizado em Domingos Martins, 

ES (20°23'02.1"S e 40°38'44.6”O). Um lote destas plantas encontrava-se em 

pleno sol e o outro em sombreamento natural, sob um bosque. O solo dessa 

localidade é bem homogêneo e característico da Floresta Atlântica de tabuleiros, 

bem drenado, com baixa fertilidade química natural e com textura variante entre 

arenosa e franca (IBF, 2010). No mês da coleta, a precipitação média foi de 3,28 

mm e a temperatura média ficou em 18 °C (INCAPER, 2015). 
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As plantas foram escolhidas aleatoriamente, uma vez que todas possuíam 

mesma idade e se encontravam em mesmas condições edáficas, tanto na sombra 

quanto em pleno sol. Em decorrência da altura já elevada das árvores do 

Experimento II, foram selecionados ramos basais da copa e com mesmo padrão 

ontogenético, estabelecido por critérios exclusivamente visuais. Buscou-se 

sempre optar por ramos caulinares externos e expostos aos raios solares. As 

medidas das trocas gasosas e amostras para determinação dos carboidratos 

estruturais e não estruturais foram obtidas das folhas apicais completamente 

expandidas do mesmo ramo. As amostras do caule foram coletadas na altura do 

diâmetro do peito (DAP). A periderme e o floema foram previamente removidos 

por raspagem, utilizando um facão. Em seguida foram extraídas amostras do 

xilema, com o auxilio de um trado manual.  

Assim que coletadas, as amostras de caules e folhas, foram imediatamente 

acondicionadas em caixas térmicas com gelo e transportadas para o Laboratório 

de Fisiologia e Bioquímica de Plantas do Departamento de Ciências Biológicas da 

UFES, onde foram acondicionadas em ultrafrezzer a – 80 °C. Posteriormente, 

todas as amostras foram liofilizadas e pulverizadas em moinho de bola (modelo 

TE-350, TECNAL, São Paulo, Brasil).   

 

5.2 Trocas gasosas 

  

 No Experimento I, as medições de trocas gasosas foram realizadas entre 

8:00 e 10:00 horas, em folhas do terceiro nó, utilizando-se um analisador de 

gases a infravermelho portátil (IRGA), modelo LI 6400 XT (LI-COR Bioscienses, 

Nebraska, USA). Foram avaliadas as variáveis: taxa de assimilação líquida de 

CO2 (A), transpiração (E), condutância estomática (gs) e concentração intercelular 

de CO2 (Ci). A partir dessas variáveis, foram calculadas: a eficiência do uso da 

água (A/E), eficiência instantânea de carboxilação (A/Ci) e a eficiência intrínseca 

do uso da água (A/gs).  

 No Experimento II, as medições de trocas gasosas foram realizadas entre 

10:00 e 14:00 horas, utilizando-se um analisador de gases a infravermelho portátil 

(IRGA), modelo LI 6400 XT (LI-COR Bioscienses, Nebraska, USA). Foram 

avaliadas as mesmas variáveis do Experimento I. 
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5.3 Teores de polímeros de parede celular 

 

Nos dois experimentos, o teor de celulose foi determinado por analise 

gravimétrica e seguiu o método proposto por Brendel et al. (2000). Foram 

utilizados 100 mg de amostras pulverizadas ao qual foram adicionados 2 mL de 

ácido acético 80% e 200 μL de ácido nítrico 69% concentrado. Os tubos foram 

acondicionados em placa aquecedora por 1 hora a 100 °C. Após esfriar, as 

amostras foram transferidas para tubos falcon de 15 mL onde foram adicionados 

2,5 mL de etanol 99%. Cada amostra foi homogeneizada em agitador vórtex, 

centrifugadas a 2500 x g por 5 minutos em temperatura ambiente (25 °C) e o 

sobrenadante descartado. Em seguida, as amostras foram lavadas 

sequencialmente da seguinte forma: 5 mL de etanol 99% para remover os 

produtos degradados na reação; 5 mL de água deionizada para remover os 

vestígios do ácido nítrico; 5 mL de NaOH 17% que ficou em repouso em 

temperatura ambiente (25°C) por 10 minutos; 5 mL de água deionizada; 2,2 mL 

de água deionizada e 600 μL de ácido acético. Entre cada lavagem, as amostras 

foram centrifugadas a 2500 x g por 5 minutos em temperatura ambiente e os 

sobrenadantes descartados. Por fim, as amostras foram secas em estufa a 50 ºC 

por 48 horas, pesadas e determinados os teores de celulose pela diferença 

gravimétrica de cada uma delas no inicio e no fim do processo.  

A metodologia utilizada para a determinação do teor das hemiceluloses foi a 

de Shädel et al. (2010) com modificações. Para cada 50 mg de massa seca das 

amostras pulverizadas, foi adicionado 1,5 mL de etanol 80 % em microtubos de 2 

mL para extração dos açúcares solúveis. Os tubos foram levados ao banho-maria 

a 80 ºC por 20 minutos. As amostras foram centrifugadas a 12000 x g por 5 

minutos em 5 ºC e o sobrenadante descartado. Esta operação foi repetida por 

mais três vezes, para eliminação total de possíveis resíduos de açúcares solúveis. 

O precipitado foi seco em estufa a 50 ºC durante 24 horas. Ao precipitado seco foi 

adicionado 1,5 mL de dimetil sulfóxido (DMSO) para extração do amido presente 

nas amostras e, mantido sob agitação por 24 horas em temperatura ambiente (25 

°C). Após esse período, as amostras foram centrifugadas em 12000 x g por 5 

minutos a 5 ºC e o sobrenadante descartado. Em seguida, o precipitado foi lavado 

em 1,5 mL de água destilada por três vezes, centrifugado e descartado o 
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sobrenadante, para eliminação total do DMSO presente nas amostras até que o 

pH atingisse o valor entre 6-7 aferido com fitas de pH. O precipitado foi seco em 

estufa 50 ºC por 24 horas. Acrescentou-se ao precipitado anterior 1,5 mL de 

detergente neutro (tetraborato de sódio decahidratado 18 mmol, ácido 

etilenodiaminotetracético 66 mmol, sulfato de sódio dodecil 10,4 mmol, fosfato de 

sódio dibásico 32 mmol e água destilada) para extração de resíduos solúveis em 

água e pectinas e, adicionou-se 25 μL de solução de sulfito de sódio (10 mg/10 

mL) para extração de proteínas. As amostras foram então transferidas para 

banho-maria a 100 ºC por 60 minutos sob agitação. As amostras foram em 

seguida centrifugadas e o sobrenadante descartado novamente. O precipitado 

desta etapa (celulose, hemicelulose e lignina) foi lavado sequencialmente da 

seguinte forma: duas vezes com 1,5 mL de água deionizada quente; uma vez com 

1,5 mL de acetona 100 % e; uma vez com 1,5 mL de água deionizada. O 

precipitado contendo a “fração total de parede celular” foi transferido novamente 

para estufa a 50 ºC durante 24 horas e seguido de pesagem. Em seguida foi 

adicionado ao precipitado 1,5 mL de detergente ácido (H2SO4 1 N e brometo de 

hexadeciltrimetilamônio ácido deoxicólico sal sódico 55 mmol). e homogeneizado. 

Após serem transferidas novamente para banho-maria a 100 ºC por 60 minutos, 

as amostras foram centrifugadas e o sobrenadante contendo hemicelulose foi 

descartado. O precipitado foi lavado em 1,5 mL de água deionizada por cinco 

vezes, centrifugado e descartado o sobrenadante, para retirada total do 

detergente ácido. O precipitado contendo então, apenas a “fração de celulose e 

lignina” foi seco em estufa a 50 ºC durante 24 horas, seguido de pesagem. O 

cálculo para a determinação da concentração das hemiceluloses presentes nas 

amostras foi realizado pela diferença gravimétrica entre a “fração total da parede 

celular” e a “fração de celulose e lignina”. As concentrações de hemiceluloses 

foram calculadas em miligramas por grama da massa seca.  

A determinação de lignina foi realizada segundo Dos Santos et al. (2008). 

Foram pesados 150 mg de amostras pulverizadas em tubos de vidro e 

homogeneizado em 10 mL de tampão fosfato de sódio e potássio 50 mM em pH 

7. As amostras foram transferidas para tubos Falcon 15 mL e o material foi 

centrifugado por 10 minutos a 2500 x g e o sobrenadante descartado. A partir 

dessa etapa o precipitado passou por 12 lavagens com diferentes soluções (3 
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vezes com tampão fosfato 50 mM – pH 7,0; 3 vezes com Triton® x – 100 (v/v) 1 % 

- pH 7,0; 2 vezes com tampão NaCl – pH 7,0; 2 vezes com água destilada e 2 

vezes com acetona 100 %), seguindo a sequência de homogeneização em vórtex 

antes da centrifugação e descarte do sobrenadante após a mesma. Após a 12ª 

lavagem, o precipitado foi seco em estufa a 60°C por 24 horas. Esse material 

compreende a fração de parede celular livre de proteínas. Do precipitado seco, foi 

utilizado 50 mg em tubos Falcon 15 mL, adicionando-se 1,2 mL de ácido 

tioglicólico e 6 mL de HCl 2 M. As amostras foram então incubadas a 95°C por 4 

horas, centrifugadas por 15 minutos e lavadas três vezes com água destilada. Em 

seguida, foi adicionado 7 mL de NaOH 0,5 M, e a mistura incubada a 25°C por 18 

horas sob agitação constante, seguida de centrifugação a 2500 x g e reserva do 

sobrenadante. O precipitado foi lavado com 3 mL de NaOH 0,5 M, e centrifugado 

em seguida. O sobrenadante foi unido ao anterior, acidificado com 1,8 mL de HCl 

e alocado a 4 °C por 12 horas sem agitação, para precipitação da lignina. Após 

esse período, as amostras foram centrifugadas e lavadas duas vezes com água 

destilada, centrifugadas novamente a 2500 x g por 10 minutos em temperatura 

ambiente (25°C) e descartado o sobrenadante. O precipitado obtido foi seco a 

60°C por 24 horas e ressuspendido em 15 mL NaOH 0,5 M. A determinação do 

conteúdo de lignina foi realizada através da leitura de absorbância em 

espectrofotômetro (Genesys 10S UV-Vis, Thermo Fisher Scientific, Waltham, 

EUA), no comprimento de onda de 280 nm. Foi utilizada a solução de lignina 

(Sigma) para construção da curva padrão, nas concentrações de 0, 0,01, 0,02, 

0,03, 0,04 e 0,05 mg/mL-1 para analise das amostras. 

 

5.4 Teores de carboidratos não estruturais 

  

 No Experimento II, a quantificação do teor dos açucares solúveis (glicose, 

frutose e sacarose) seguiu a metodologia de Pollock et al. (1986) com 

modificações. Primeiramente, 50 mg de cada amostra foi lavada com etanol 80 % 

a 80 °C por 20 minutos, 4 vezes. Após cada extração, as amostras foram 

centrifugadas e o sobrenadante reservado. A fase líquida final foi alocada em 

ultrafrezzer a – 80 °C e posteriormente concentrada em liofilizador. Em seguida, 

as amostras foram ressuspendidas em 1 mL de uma solução saturada, contendo 



37 
 

água ultrapura e concentrações conhecidas de 1 g L-1 de frutose, 1 g L-1 de 

glicose e 1 g L-1 de sacarose utilizando padrões Sigma®. Depois de 

ressuspendidas, as amostras foram novamente centrifugadas e o sobrenadante 

filtrado em filtros de HPLC (Millex gv pvdf diâmetro 13 mm e poro 0,22 mm – 

Millipore). As concentrações foram quantificadas por cromatografia de troca 

aniônica de alta eficiência com detector de refração em HPLC Shimadzu RID-20A, 

coluna CLC – NH2 de 25 cm, fase móvel de acetonitrila 80 %, fluxo de 1 mL min-1 

e temperatura de 40 °C, utilizando padrões Sigma®. O resultado final originou-se 

da subtração da concentração final encontrada em cada amostra, pela 

concentração inicial da solução saturada utilizada na ressuspenção.   

 A determinação do teor de amido seguiu o protocolo de Amaral et al. 

(2007). Em microtubos 2 ml, foram pesados 10 mg de amostra e em seguida 

adicionou-se 1,5 ml de etanol 95 %, seguido de incubação a 80 °C por 20 min. 

Após resfriadas, as amostras foram centrifugadas a 1450 x g por 5 minutos a 5 

°C. Esse procedimento foi repetido por 4 vezes, sendo, portanto, 4 extrações 

etanólicas 95 % para a remoção dos açúcares solúveis. Foi adicionado ao 

precipitado 0,5 mL (120 U mL-1) de α-amilase (EC 3.2.1.1) termoestável de 

Bacillus licheniformis (cód. E-ANAAM, MEGAZYME, Irlanda), diluída em tampão 

MOPS 10 mM em pH 6,5. As amostras foram incubadas em banho-maria a 75 ºC 

por 30 minutos e esse procedimento foi repetido mais uma vez. As amostras 

foram resfriadas até 50 ºC e adicionado 0,5 mL de uma solução contendo 30 U 

mL-1 de amiloglucosidase (EC 3.2.1.3) de Aspergillus niger (cód. E-AMGPU, 

MEGAZYME, Irlanda) em tampão acetato de sódio 100 mM em pH 4,5. As 

amostras foram incubadas em 50 ºC por 30 minutos. Este procedimento foi 

repetido mais uma vez. Em seguida, as amostras foram armazenadas em freezer 

-18 °C por 24 horas, para inativação das reações estimuladas. 

 A dosagem do amido foi realizada pela quantificação de glicose liberada no 

processo de hidrólise do amido. Para tanto, foram utilizados 50 μL de um extrato 

com 250 μL do reagente Glicose PAP Liquiform (CENTERLAB, Brasil) contendo 

as enzimas glicose-oxidase (~11.000 U mL-1) e peroxidase (~700 U mL-1), 290 

μmol L-1 de 4-aminoantipirina e 50 mM de fenol pH 7,5. Nessa etapa, a glicose 

oxidase catalisa a oxidação da glicose. O peróxido de hidrogênio formado na 

reação reage com 4-aminoantipirina e fenol, sob ação catalisadora da peroxidase, 

através de uma reação oxidativa de acoplamento formando uma 
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antipirilquinonimina rosa cuja intensidade é proporcional à concentração de 

glicose na amostra. Após incubação por 15 min a 37 ºC, o teor de glicose foi 

determinado por leitor de microplacas (Thermo Scientific Express Multiskan FC 

Microplate Photometer, Massachusetts, EUA) em comprimento de onda de 490 

nm. Para a elaboração da curva padrão foi utilizada solução de glicose (Sigma), 

nas concentrações de 0, 2,5, 5, 7,5, 10 e 12,5 mg.mL-1. 

 

5.5 Análise estatística  

 

 O delineamento experimental utilizado foi inteiramente casualizado (DIC). 

Utilizou-se o software Assistat 7.7 (www.assistat.com, UFCG, Universidade 

Federal de Campina Grande, Brasil) para análise de distribuição de normalidade 

pelo teste de Shapiro–Wilk, para a análise de variância (ANOVA) e comparações 

de médias pelo teste de Tukey (P ≤ 0,05). O programa Microsoft Office Excel 

(2010) foi utilizado para organização e tabulação dos dados.  
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6. RESULTADOS  

6.1 Experimento I: Dinâmica do fluxo e reservatórios de carbono em três 

morfotipos de Pau-brasil na fase juvenil, sob irradiância contrastante.   

 

 6.1.1 Trocas gasosas  

 Com relação às trocas gasosas, houve diferença significativa da taxa de 

assimilação líquida de CO2 (A), transpiração (E), condutância estomática (gs) e 

concentração intercelular de CO2 (Ci) dos três morfotipos entre as irradiâncias 

contrastantes. Para o morfotipo pequeno, os valores de A, Ci e gs foram maiores 

na sombra. Por outro lado, os valores de E desse morfotipo foram 50 % maiores 

em pleno sol. Os morfotipos médio e grande expressaram mesmo padrão de 

comportamento quanto as variáveis A, E, Ci e gs apresentando maiores valores 

em pleno sol. O morfotipo grande se destacou pela assimilação de CO2 70 % 

maior em relação à sombra e pela maior transpiração (E) dentre os três 

morfotipos em pleno sol.  

 Os morfotipos médio e grande mostraram ainda, maior eficiência do uso da 

água (A/E e A/gs) em pleno sol. Enquanto o morfotipo pequeno na sombra, sendo 

que os valores de A/E mostraram-se 60 % maiores em relação ao pleno sol 

(Tabela 1). 
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Tabela 1: Assimilação de CO2 (A), transpiração (E), carbono interno (Ci), condutância estomática (gs), eficiência do uso da água (A/E), eficiência instantânea 

de carboxilação (A/Ci) e eficiência intrínseca do uso de água (A/gs) de plantas juvenis dos morfotipos pequeno, médio e grande de Paubrasilia echinata em 

pleno sol e sombra. 

 

Morfotipo Morfotipo Pequeno Morfotipo Médio  Morfotipo Grande 

Variáveis Sombra Pleno Sol Sombra Pleno Sol Sombra Pleno Sol 

A (µmol CO2 m
-2 s-1) 2,5 ±0,1 Aa 1,8 ±0,1 Bb 1,5 ±0,2 Bb 3,8 ±0,5 Aa 1,3 ±0,2 Bb 4,3 ±0,3 Aa 

E (mmol H2O m-2 s-1) 0,45 ±0,0 Bb 0,9 ±0,1 Ac 0,75 ±0,2 Ba 1,22 ±0,2 Ab 0,76 ±0,1 Ba 1,43 ±0,1 Aa 

Ci (µmol CO2 mol Ar -1) 227 ±8 Aa 180 ±12 Bb 250 ±13 Ba 271 ±13 Aa 216 ±19 Bb 269 ±11 Aa 

gs (mol H2O m-2 s-1) 0,05 ±0,0 Aa 0,01 ±0,0 Bb 0,03 ±0,0 Ba 0,06 ±0,0 Aa 0,04 ±0,0 Ba 0,07 ±0,0 Aa 

A/E (µmol CO2 mmol H2O
-1) 5,5 ±0,7 Aa 2,0 ±0,2 Bb 2,0 ±0,2 Bb 3,1 ±0,5 Aa 1,7 ±0,4 Bb 3,0 ±0,4 Aa 

A/Ci (mol ar m-2 s-1) 0,01 ±0,0 Aa 0,01 ±0,0 Ab 0,006 ±0,0 Bb 0,014 ±0,0 Aa 0,006 ±0,0 Bb 0,016 ±0,0 Aa 

A/gs (µmol CO2 mol H2O
-1) 167,5 ±12,8 Aa 37,2 ±4,2 Bb 49,9 ±5,0 Ab 62,8 ±16,9 Aa 34,5 ±7,1 Bc 59,4 ±8,9 Aa 

       

Letras iguais não diferem entre si pelo teste de Tukey (p<0,05). Letras maiúsculas comparam os tratamentos dentro de cada morfotipo e letras minúsculas 
comparam os três morfotipos dentro de cada tratamento. Os valores são médias e as barras ± erro padrão (n=5).
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 6.1.2 Teores de polímeros de Parede Celular 

 Não houve diferença significativa nos teores de celulose caulinar dos três 

morfotipo entre as irradiâncias contrastantes. Comparando os três morfotipos, o 

morfotipo pequeno se destacou pelos maiores valores, tanto na sombra quanto a 

pleno sol.  

 Já nas folhas, os três morfotipos apresentaram diferenças significativas nos 

teores de celulose, com maiores valores na sombra. Destacam-se os morfotipos 

médio e grande, que mostraram valores 50 % maiores em relação a pleno sol. A 

pleno sol, os três morfotipos apresentaram médias semelhantes, em torno de 16 

mg.g -1 MS (Figura 10). 

 

Figura 10: Teor de celulose em caule e folha de três morfotipos de Paubrasilia echinata na fase 
juvenil. Letras iguais não diferem entre si pelo teste de Tukey (p<0,05). Letras maiúsculas 
comparam os tratamentos dentro de cada morfotipo, e letras minúsculas comparam os três 
morfotipos dentro de cada tratamento. Os valores são médias e as barras ± erro padrão (n=5). 

 A concentração das hemiceluloses no caule apresentou diferenças 

significativas entre os tratamentos para os três morfotipos. No morfotipo pequeno, 

maior valor foi observado em pleno sol enquanto nos morfotipos médio e grande, 

na sombra. No morfotipo médio o teor de hemicelulose caulinar em pleno sol 

representou 50 % do valor obtido na sombra. Comparando os três morfotipos na 

sombra, o morfotipo médio se destacou pelo maior teor de hemicelulose caulinar. 

 Nas folhas, a concentração das hemiceluloses diferiu significativamente 

entre os tratamentos para os três morfotipos, expressando valores maiores na 

sombra. Com destaque os morfotipos médio e grande ao apresentarem teores de 

hemiceluloses maiores que o morfotipo pequeno tanto em pleno sol quanto na 

sombra (Figura 11).  
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Figura 11: Teor de hemicelulose em caule e folha de três morfotipos de Paubrasilia echinata na 
fase juvenil. Letras iguais não diferem entre si pelo teste de Tukey (p<0,05). Letras maiúsculas 
comparam os tratamentos dentro de cada morfotipo, e letras minúsculas comparam os três 
morfotipos dentro de cada tratamento. Os valores são médias e as barras ± erro padrão (n=5). 

 A lignina caulinar diferiu significativamente entre as irradiâncias 

contrastantes para os três morfotipos. No morfotipo pequeno, maior teor de lignina 

foi observado na sombra enquanto nos morfotipos médio e grande, em pleno sol. 

O teor de lignina caulinar do morfotipo grande foi 10 % maior em pleno sol e foi o 

que mostrou maior média, seguido do morfotipo médio e pequeno. 

 A lignina foliar apresentou diferença significativa entre os tratamentos para 

os morfotipos médio e grande, enquanto no morfotipo pequeno nenhuma 

diferença foi observada entre os tratamentos. Em pleno sol, o teor de lignina foliar 

do morfotipo grande representou 75 % a mais que o valor encontrado na sombra 

e foi o que mostrou maior teor, seguido do morfotipo médio e morfotipo pequeno 

(Figura12).

 

Figura 12: Teor de lignina em caule e folha de três morfotipos de Paubrasilia echinata na fase 
juvenil. Letras iguais não diferem entre si pelo teste de Tukey (p<0,05). Letras maiúsculas 
comparam os tratamentos dentro de cada morfotipo, e letras minúsculas comparam os três 
morfotipos dentro de cada tratamento. Os valores são médias e as barras ± erro padrão (n=5). 



43 
 

6.2 Experimento II: Dinâmica do fluxo e reservatórios de carbono em três 

morfotipos de Pau-brasil na fase adulta, sob irradiância contrastante. 

 

6.2.1 Trocas gasosas  

   

 Com relação às trocas gasosas, não houve diferença significativa da taxa 

de assimilação líquida de CO2 (A) e da condutância estomática (gs) do morfotipo 

pequeno entre as irradiâncias contrastantes. Já para os morfotipos médio e 

grande, diferenças estatísticas ocorreram nos parâmetros das trocas gasosas 

com valores de A em pleno sol chegando a representar 50 % e 30 % a mais, 

respectivamente, os valores obtidos na sombra. O morfotipo pequeno apresentou 

diferença significativa nas variáveis E e Ci, com maiores valores em pleno sol. A 

transpiração (E) do morfotipo grande não variou entre os tratamentos. 

Comparando os três morfotipos na sombra, a E do morfotipo grande foi maior, 

seguido do médio e pequeno. A concentração de carbono interno (Ci) do 

morfotipo pequeno em pleno sol foi a maior entre os três morfotipos, seguido do 

morfotipo grande e médio. 

 O morfotipo pequeno mostrou ainda, maior eficiência do uso da água (A/E 

e A/gs) na sombra. Já o morfotipo grande, apresentou valores de A/E 25% 

maiores em pleno sol (Tabela 2). 
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Tabela 2: Assimilação de CO2 (A), transpiração (E), carbono interno (Ci), condutância estomática (gs), eficiência do uso da água (A/E), eficiência instantânea 

de carboxilação (A/Ci), eficiência intrínseca do uso de água (A/gs) e rendimento quântico máximo do fotossistema II (Fv/Fm) de plantas adultas dos 

morfotipos pequeno, médio e grande de Paubrasilia echinata em pleno sol e sombra.  

 

Morfotipo Morfotipo Pequeno Morfotipo Médio  Morfotipo Grande 

Variáveis Sombra Pleno Sol Sombra Pleno Sol Sombra Pleno Sol 

A (µmol CO2 m
-2 s-1) 1.14±0.21 Ab 1.53±0.48 Ab 2.29±0.24 Bab 4.78±1.66 Aa 4.99±0.38 Ba 7.4±0.88 Aa 

gs (mol H2O m-2 s-1) 0.02±0.01 Ab 0.04±0.00 Ab 0.03±0.01 Bb 0.06±0.00 Aa  0.07±0.00 Aa 0.08±0.02 Aa 

Ci (µmol CO2 mol Ar -1) 229±11 Ba 341±12 Aa 230±39 Aa 251±21 Ab 221±15 Aa 272±13 Ab 

E (mmol H2O m-2 s-1) 0.25±0.07 Bb 0.7±0.12 Aa 0.44±0.13 Bb 1.02±0.19 Aa 1.07±0.12 Aa 1.2±0.25 Aa 

A/E (µmol CO2 mmol H2O
-1) 5.52±0.59 Aa 2.31±0.53 Bb 7.92±2.75 Aa 5.03±0.75 Aa 4.87±0.25 Ba  6.57±0.49 Aa 

A/Ci (mol ar m-2 s-1) 0.01±0.0 Ab 0.005±0.0 Bc 0.01±0.0 Aab 0.02±0.01 Ab 0.02±0.0 Ba 0.03±0.00 Aa 

A/gs (µmol CO2 mol H2O
-1) 80.38±13.84 Aa 36.29±7.83 Bb 117.83±19.42 Aa 84.7±14.05 Aa 72.22±9.56 Ba 115.18±9.00 Aa 

       

Letras iguais não diferem entre si pelo teste de Tukey (p<0,05). Letras maiúsculas comparam os tratamentos dentro de cada morfotipo, e letras minúsculas 

comparam os três morfotipos dentro de cada tratamento. ns = não significativo. Os valores são médias e as barras ± erro padrão (n=5).
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6.2.2 Teores de polímeros de Parede Celular 

 Os teores de celulose caulinar dos morfotipos pequeno e médio não 

apresentaram diferença significativa entre as irradiância contrastante. Já o 

morfotipo grande apresentou teor de celulose na sombra 15 % maior em relação 

ao pleno sol. O morfotipo pequeno foi o que apresentou maiores teores entre os 

três morfotipos, tanto na sombra quanto em pleno sol. 

 Nas folhas, os três morfotipos apresentaram diferenças significativas entre 

os tratamentos. Os morfotipos médio e grande mostraram maior teor de celulose 

em pleno sol. Já o morfotipo pequeno apresentou valor na sombra 11 % maior em 

relação ao pleno sol. Comparando os três morfotipos na sombra, o morfotipo 

pequeno mostrou maior valor, seguido pelo morfotipo grande e morfotipo médio. 

Em pleno sol, o morfotipo grande apresentou maior valor, seguido pelos 

morfotipos pequeno e médio. (Figura 13). 

 

Figura 13: Teor de celulose em caule e folha de três morfotipos de Paubrasilia echinata na fase 
adulta. Letras iguais não diferem entre si pelo teste de Tukey (p<0,05). Letras maiúsculas 
comparam os tratamentos dentro de cada morfotipo, e letras minúsculas comparam os três 
morfotipos dentro de cada tratamento. Os valores são médias e as barras ± erro padrão (n=5). 

 A concentração das hemiceluloses no caule apresentou diferenças 

significativas entre os tratamentos para cada morfotipo. No morfotipo pequeno, 

maior valor foi observado na sombra, enquanto para os morfotipos médio e 

grande, valores superiores ocorreram em pleno sol. Maiores diferenças entre os 

tratamentos foram observados no morfotipo grande cujo teor de hemiceluloses em 

pleno sol foi 35 % maior em relação à sombra. O morfotipo médio foi o que 

apresentou maior valor entre os três morfotipos, tanto em pleno sol quanto na 

sombra. 
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 Nas folhas, diferenças significativas ocorreram entre os tratamentos dos 

morfotipos médio e grande, com maiores valores em pleno sol. O teor das 

hemiceluloses do morfotipo pequeno não variou entre os tratamentos. Em pleno 

sol, os morfotipos grande e médio expressaram teor de hemicelulose 17 % maior 

do valor da sombra, e foram os que apresentaram maiores valores (Figura 14). 

 

Figura 14: Teor de hemicelulose em caule e folha de três morfotipos de Paubrasilia echinata na 
fase adulta. Letras iguais não diferem entre si pelo teste de Tukey (p<0,05). Letras maiúsculas 
comparam os tratamentos dentro de cada morfotipo, e letras minúsculas comparam os três 
morfotipos dentro de cada tratamento. Os valores são médias e as barras ± erro padrão (n=5). 

  

 O teor de lignina do caule dos três morfotipos apresentaram diferenças 

significativas entre os tratamentos, com maiores valores em pleno sol. Com 

destaque o morfotipo grande, que mostrou valor 25 % maior do obtido na sombra.  

Os morfotipos médio e grande apresentaram maior média entre os três morfotipos 

em pleno sol, seguidos pelo pequeno. Na sombra, os morfotipos pequeno e médio 

apresentaram valores maiores que o morfotipo grande. 

 Nas folhas, houve diferença significativa dos três morfotipos entre as 

irradiância contrastante. Os três morfotipos apresentaram valores maiores em 

pleno sol. Os morfotipos médio e grande mostraram valores até 50 % maior do 

obtido na sombra. Os morfotipos médio e grande expressaram maiores médias 

em relação ao pequeno em pleno sol. Na sombra, os valores dos três morfotipos 

foram semelhantes, em torno de 80 mg.g -1 MS (Figura 15). 
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Figura 15: Teor de lignina em caule e folha de três morfotipos de Paubrasilia echinata na fase 
adulta. Letras iguais não diferem entre si pelo teste de Tukey (p<0,05). Letras maiúsculas 
comparam os tratamentos dentro de cada morfotipo, e letras minúsculas comparam os três 
morfotipos dentro de cada tratamento. Os valores são médias e as barras ± erro padrão (n=5). 

 

6.2.3 Teores de carboidratos não estruturais  

 A concentração de glicose no caule diferiu significativamente nos três 

morfotipos sob as irradiâncias contrastantes. No morfotipo pequeno, maior teor foi 

observado na sombra, enquanto nos morfotipos médio e grande em pleno sol. Na 

sombra, o morfotipo pequeno apresentou valor 20 % maior em relação ao pleno 

sol e se destacou dos outros dois pelo maior valor. Na sombra, os morfotipos 

médio e grande não se diferenciaram entre si. Em pleno sol, os morfotipos grande 

e médio apresentaram maiores médias em relação ao pequeno. 

 Não foram observadas diferenças significativas nas concentrações de 

glicose nas folhas dos três morfotipos entre as irradiâncias contrastantes. O 

morfotipo médio se destacou dos demais pelos maiores teores de glicose, tanto 

na sombra quanto em pleno sol (Figura 16). 

 

Figura 16: Teor de glicose em caule e folha de três morfotipos de Paubrasilia echinata na fase 
adulta. Letras iguais não diferem entre si pelo teste de Tukey (p<0,05). Letras maiúsculas 
comparam os tratamentos dentro de cada morfotipo, e letras minúsculas comparam os três 
morfotipos dentro de cada tratamento. Os valores são médias e as barras ± erro padrão (n=5). 
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 O teor de frutose caulinar não apresentou diferença significativa entre os 

tratamentos dentro de cada morfotipo e nem entre os morfotipos dentro de cada 

tratamento.  

 Já nas folhas, o teor de frutose apresentou diferença significativa entre os 

tratamentos dos morfotipos pequeno e grande, com valores maiores na sombra. 

O morfotipo pequeno mostrou valor 40 % e o grande 30 % maior em relação ao 

pleno sol. Para o morfotipo médio nenhuma diferença ocorreu no teor de frutose 

foliar entre os tratamentos. Comparando os três morfotipos na sombra, o teor de 

frutose do morfotipo grande foi o maior, seguido do morfotipos pequeno e do 

médio (Figura 17). 

 

Figura 17: Teor de frutose em caule e folha de três morfotipos de Paubrasilia echinata na fase 
adulta. Letras iguais não diferem entre si pelo teste de Tukey (p<0,05). Letras maiúsculas 
comparam os tratamentos dentro de cada morfotipo, e letras minúsculas comparam os três 
morfotipos dentro de cada tratamento. ns = não significativo. Os valores são médias e as barras ± 
erro padrão (n=5). 

 A sacarose caulinar diferiu significativamente entre as irradiâncias nos três 

morfotipos. No morfotipo pequeno o maior valor foi encontrado na sombra, 

enquanto nos morfotipos médio e grande em pleno sol. O morfotipo grande se 

destacou por apresentar maior diferença entre os tratamentos, sendo que o valor 

em pleno sol superou em 55 % o valor obtido na sombra. Comparando os três 

morfotipos em pleno sol, nota-se que o morfotipo grande mostrou maior teor de 

sacarose, seguido do morfotipo médio e do morfotipo pequeno.  

  O teor de sacarose das folhas também mostrou diferença significativa 

entre os tratamentos dos morfotipos pequeno e grande, com maior valor do 

primeiro na sombra e do último em pleno sol. O valor de sacarose das folhas do 

morfotipo médio não variou entre os tratamentos. Na sombra, o teor de sacarose 
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do morfotipo pequeno foi 30 % maior em relação ao pleno sol. Analisando os 

resultados na sombra, o teor de sacarose da folha do morfotipo pequeno foi maior 

do que o teor dos morfotipos médio e grande. Em pleno sol, os morfotipos grande 

e médio apresentaram valores maiores que o morfotipo pequeno (Figura 18). 

 

 

Figura 18: Teor de sacarose em caule e folha de três morfotipos de Paubrasilia echinata na fase 
adulta. Letras iguais não diferem entre si pelo teste de Tukey (p<0,05). Letras maiúsculas 
comparam os tratamentos dentro de cada morfotipo, e letras minúsculas comparam os três 
morfotipos dentro de cada tratamento. Os valores são médias e as barras ± erro padrão (n=5). 

 O teor de amido caulinar também mostrou diferença significativa entre os 

tratamentos dos morfotipos pequeno e grande, com maior valor do primeiro na 

sombra e do último em pleno sol. O valor de amido no caule do morfotipo médio 

não variou entre os tratamentos. Na sombra, o teor de amido do morfotipo 

pequeno foi 27 % maior que em pleno sol. Em pleno sol, o morfotipo grande 

apresentou valor 20 % maior que na sombra. Comparando os três morfotipos na 

sombra, não houve diferença significativa entre eles. Em pleno sol, o morfotipo 

grande apresentou o maior valor, seguido do morfotipo médio e do pequeno. 

 Da mesma forma ao observado no caule, as concentrações de amido das 

folhas também mostraram diferenças significativas entre os tratamentos para os 

morfotipos pequeno e grande, e sem nenhuma diferença com o morfotipo médio. 

Na sombra, o teor de sacarose da folha do morfotipo pequeno foi 22 % maior em 

relação ao pleno sol, porém, foi o morfotipo que apresentou os mais baixos 

valores de sacarose foliar. Em pleno sol, o morfotipo grande apresentou teor 12% 

maior que na sombra. Comparando os três morfotipos dentro de cada tratamento, 

o morfotipo grande mostrou maior valor, seguido do morfotipo médio e do 

morfotipo pequeno, tanto na sombra quanto em pleno sol (Figura 19). 
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Figura 19: Teor de amido em caule e folha de três morfotipos de Paubrasilia echinata na fase 
adulta. Letras iguais não diferem entre si pelo teste de Tukey (p<0,05). Letras maiúsculas 
comparam os tratamentos dentro de cada morfotipo, e letras minúsculas comparam os três 
morfotipos dentro de cada tratamento. Os valores são médias e as barras ± erro padrão (n=5). 

7. DISCUSSÃO  

 

Nos dois experimentos realizados neste estudo, os morfotipos pequeno, 

médio e grande de Paubrasilia echinata, responderam de forma diferenciada as 

irradiâncias aplicadas. Como era esperado, os parâmetros fotossintéticos 

investigados e o acúmulo de carbono, foram influenciados pela intensidade da 

irradiância. 

 7.1 Experimento I: Dinâmica do fluxo e reservatórios de carbono em três 

morfotipos de Pau-brasil na fase juvenil, sob irradiância contrastante. 

 

Os morfotipos médio e grande apresentaram melhor desempenho 

fotossintético em pleno sol, tanto fotoquímico (FV/FM) quanto bioquímico 

(assimilação de CO2 - A). Essa maior eficiência da fotossíntese dos morfotipos 

médio e grande em pleno sol, está relacionada à maior abertura estomática que 

proporcionou maior influxo de CO2 (Ci) e, consequentemente, maior taxa de 

fotossíntese (A) (MARCHESE et al., 2008).  

Também em pleno sol, os morfotipos médio e grande demostraram maior 

eficiência no uso da água (A/E e A/gs), mesmo perdendo mais água através da 

transpiração (E). Situação semelhante foi relatada por Siegert e Levia (2011) em 

espécies tropicais pioneiras que apresentaram elevada capacidade em tolerar 

altas irradiâncias, mesmo com menor disponibilidade de água.  
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O morfotipo pequeno apresentou valores maiores de A, Ci, A/E e A/gs na 

sombra, o que confirma as características umbrófilas desse morfotipo, como 

sugerido por Mengarda et al. (2012). Trabalhando com espécies umbrófilas do 

gênero Graptophyllum, Thach et al. (2007), sugeriu que espécies com alta 

sensibilidade fotossintética à alta irradiância, podem apresentar inibição da 

atividade da Rubisco ou fotodano.  

As atividades fotossintéticas tendem a influenciar na síntese e acúmulo dos 

polímeros de parede celular nos órgãos fonte (folha) e dreno (caule) (DELUCIA et 

al., 1985). As paredes celulares estão sujeitas a diferentes interações e conexões 

que permitem que as plantas controlem suas propriedades e funções 

(BUCKERIDGE, 2015; CORNUAULT et al., 2014). Em pleno sol, os morfotipos 

médio e grande investiram menos na produção de celulose e hemicelulose 

caulinar e foliar do que na sombra. Isso pode ser devido à necessidade de maior 

incremento de lignina na parede celular dessas plantas em pleno sol, pertinente a 

conhecida natureza fenólica fotoprotetora dessa substância que se acumula na 

parede celular e em espaços intercelulares, amenizando os efeitos da alta 

exposição à irradiância solar (ZAGOSKINA et al. 2003).  Essa estratégia de 

proteção, provavelmente favoreceu os morfotipos heliófilos a apresentarem boas 

taxas fotossintéticas em pleno sol, sem sofrer fotoinibição. Por outro lado, o 

morfotipo pequeno não conseguiu esse bom desempenho, mostrando-se mais 

vulnerável ao pleno sol, o que possivelmente explica suas menores taxas 

fotossintéticas nessa condição, comportando-se dessa forma, como umbrófilo.  

É importante destacar que o acúmulo de substâncias fenólicas como a 

lignina, já foi discutido como parâmetro na classificação funcional de um grupo de 

plantas. Espécies do gênero Populus foram questionadas, se umbrófilas ou 

heliófilas, e o maior teor foliar dessas substâncias foi descartado como justificativa 

para o comportamento umbrófilo (HARDING et al. 2009).  

Poorter e Bonger (2006) por sua vez, afirmam que maiores concentrações 

de lignina foliar em plantas tropicais, supostamente resultariam em células mais 

densas e, consequentemente, proporcionariam menores taxas fotossintéticas 

devido à limitação espacial para difusão de CO2 dentro da folha. Ao menos para 

os três morfotipos de Paubrasilia echinata em pleno sol na fase juvenil, isso não 

foi observado. A proteção contra fotoinibição proporcionada pelo acúmulo de 

lignina foi mais proveitosa para as plantas, mesmo com o consequente aumento 
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da densidade foliar, visto que os morfotipos médio e grande alcançaram taxas 

fotossintéticas mais elevadas que o morfotipo pequeno.  

No caule, os morfotipos médio e grande apresentaram maiores teores de 

hemicelulose na sombra. Isso pode ser uma estratégia dessas plantas para 

escapar da sombra, visto que diversos estudos relacionam o acúmulo de 

hemicelulose caulinar com a extensão da parede celular e, consequentemente, 

com o alongamento dos caules e ramos (LE GALL et al., 2015) 

 

7.2 Experimento II: Dinâmica do fluxo e reservatórios de carbono em três 

morfotipos de Pau-brasil na fase adulta, sob irradiância contrastante. 

 

Os morfotipos médio e grande também apresentaram melhor desempenho 

fotossintético bioquímico (assimilação de CO2 - A) em pleno sol. Este dado é uma 

evidência de que ambos morfotipos mantiveram na fase adulta, o comportamento 

heliófilo sugerido por Gama (2017) para plantas juvenis. Contudo, o morfotipo 

grande não apresentou diferenças significativas entre os tratamentos com relação 

à condutância estomática (gs) e concentração de carbono interno (Ci), parâmetros 

que geralmente ratificam esse maior desempenho (MARCHESE et al., 2008). O 

morfotipo pequeno apresentou maior influxo de CO2 (Ci) em pleno sol, mas foi na 

sombra que demonstrou maior eficiência no uso da água (A/E e A/gs) e melhor 

eficiência instantânea de carboxilação (A/Ci). 

Maiores teores de glicose e frutose foliar são esperados em plantas que 

apresentam maior a taxa fotossintética (A) (MARENCO et al. 2001). Como a 

fotossíntese dos morfotipos médio e grande foi maior em pleno sol, era esperada 

uma maior concentração desses açúcares solúveis nas folhas desses morfotipos, 

o que não foi constatado. Um fator a ser ponderado, é que as analises foram 

pontuais, não sendo consideradas as atividades metabólicas das plantas, nos 

dias que antecederam a coleta. Portanto, as plantas poderiam estar em maior 

atividade fotossintética, mas devido a um possível maior metabolismo celular do 

individuo analisado, os fotoassimilados podem ter sido metabolizados mais 

rapidamente, drenados para o caule ou sequestrados para a síntese de sacarose, 

amido e polímeros de parede celular (PORTES et al. 2010). 

A sacarose é um dos principais produtos da fotossíntese, representando 

boa parte do carbono que é fixado nas folhas, além de ser precursora da celulose 
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e da hemicelulose (polímeros de parede celular) (DENNIS e BLAKELY, 2000; 

NOVAES et al. 2010). Nos caules, por exemplo, os morfotipos médio e grande em 

pleno sol acumularam mais sacarose, associada a maior produção de 

hemicelulose das plantas desses morfotipos nessa condição. Diferentemente, o 

morfotipo pequeno acumulou mais sacarose e hemicelulose na sombra. Esses 

resultados permitem hipotetizar que os maiores teores de sacarose estimularam a 

sínteses de hemiceluloses (HARDING et al., 2009). O acúmulo de hemiceluloses 

se torna importante para o estabelecimento das plantas no dossel, visto que além 

da função estrutural, cada vez mais estudos com arbóreas sugerem a capacidade 

de remobilização desse polímero como fonte energética, funcionando como uma 

espécie de reserva natural das plantas sob estresse (SCHELLER, 2010).  

Outra estratégia conhecida para superar as adversidades e aumentar as 

taxas de sobrevivência, é a alocação de carbono para o caule na forma de amido, 

como reserva temporária (POORTER; KITAJIMA, 2007). Em pleno sol, os teores 

de amido encontrados nos caules dos três morfotipos, seguiram o mesmo padrão 

dos teores encontrados nas folhas, onde o morfotipo grande apresentou o maior 

valor, o morfotipo médio valor intermediário e o morfotipo pequeno, valor inferior 

aos demais. Esses dados indicam uma possível maior resistência do morfotipo 

grande aos estresses, por apresentar maior capacidade de acúmulo de reservas. 

Uma correlação positiva entre biossíntese de lignina e concentração de 

amido foi observada em alguns estudos com espécies arbóreas (HARDING et al., 

2009; NOVAES et al., 2010). Analisando os teores caulinares e foliares de amido 

e lignina dos três morfotipos, percebe-se que somente o morfotipo grande parece 

seguir essa tendência. Isso sugere que a produção de lignina nos caules e folhas 

está mais relacionada a uma resposta dessas plantas a alta irradiância (LE GALL 

et al. 2015), uma vez que os três morfotipos apresentaram valores maiores de 

lignina caulinar e foliar em pleno sol. Esse incremento de lignina provavelmente 

ocorreu para evitar fotodanos nas folhas e fotoinibição da fotossíntese 

(ZAGOSKINA et al. 2003). É importante ressaltar que esse composto fenólico é 

também, parcialmente responsável pela resistência e compressão da parede 

celular, conferindo rigidez aos caules (VANHOLME et al. 2010). Assim sendo, a 

lignina tem relação com a qualidade da madeira. E de fato, a maior qualidade da 

madeira para produção de arcos de instrumentos musicais, está relacionada ao 

acúmulo de lignina no caule de P. echinata (ANGYALOSSY et al. 2005). Portanto, 
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é valoroso destacar que os três morfotipos apresentaram teores caulinares de 

lignina significativamente maiores em pleno sol. Dentre os três, os morfotipos 

médio e grande se destacaram pelos maiores teores de lignina em pleno sol 

quando comparado com o morfotipo pequeno nessa mesma condição. 

 

8. CONCLUSÕES  

 

 Os três morfotipos de Paubrasilia echinata Lam. (pequeno, médio e 

grande) apresentam diferenças fisiológicas entre eles em relação à intensidade da 

irradiância. Essas diferenças em seus parâmetros fotossintéticos e reservatórios 

de carbono são também influenciados pela ontogenia. 

 Plantas juvenis dos três morfotipos apresentaram baixos teores de celulose 

caulinar nas duas condições de luz. Os morfotipos médio e grande investiram 

mais na produção de celulose e hemicelulose foliar na sombra, enquanto em 

pleno sol houve maior incremento de lignina.  

  Plantas adultas dos três morfotipos apresentaram maiores teores de lignina 

nos caules e folhas em pleno sol. Nos caules das plantas adultas foi observada 

ainda, menor concentração dos açucares solúveis (glicose e frutose) e um 

acúmulo maior de sacarose e amido nos morfotipos médio e grande em pleno sol. 

Já nas folhas das plantas adultas, a frutose foi o açúcar solúvel mais abundante, e 

o morfotipo grande apresentou maior concentração de amido em relação ao 

pequeno tanto na sombra quanto em pleno sol.  

 Concluiu-se ainda, melhor desempenho fotossintético dos morfotipos médio 

e grande quando em pleno sol e do morfotipo pequeno na sombra, em ambos os 

experimentos. Diante dessas informações, fica evidente a classificação funcional 

dos morfotipos médio e grande como heliófilos e do morfotipo pequeno como 

umbrófilo. 
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