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RESUMO 

A capacidade das plantas em apresentar respostas adaptativas funcionais em 

relação às condições ambientais é conhecida como plasticidade, podendo ser 

expressa pelo processo de aclimatação. No ambiente florestal, a luz é um dos 

fatores principais no estabelecimento e distribuição de espécies vegetais. Neste 

contexto, espécies mais plásticas apresentam maiores taxas de sobrevivência em 

relação à variação da disponibilidade luminosa. Os ajustes podem ser fisiológicos, 

morfológicos e anatômicos e variam de acordo com o nível de exposição à radiação 

e as características de plasticidade do indivíduo. Dessa forma, o presente estudo 

teve como objetivo avaliar a plasticidade de plantas jovens de Handranthus 

chrysotrichus em resposta a diferentes intensidades luminosas. Para tanto, as 

plantas foram submetidas a três tratamentos: pleno sol (100% de radiação), 

sombreamento moderado (50% de radiação solar) e sombreamento severo (5% de 

radiação solar). A plasticidade foi avaliada por meio da análise de modificações de 

características aos níveis fisiológicos, morfológicos e anatômicos. Foram realizadas 

análises de crescimento, teor de pigmentos fotossintetizantes, teor de carboidratos 

solúveis foliares, atividade de enzimas antioxidantes (catalase e peroxidase do 

ascorbato), anatomia foliar (espessura da cutícula, da epiderme, parênquima 

paliçádico, mesofilo paravenal, parênquima esponjoso e densidade estomática) e 

caulinar (espessura da periderme, floema secundário, faixa cambial, xilema 

secundário e diâmetro, comprimento e densidade dos vasos), testes histoquímicos e 

índice de plasticidade (IP), após 90 e 200 dias de tratamento. Para as folhas, foram 

realizadas avaliações em folhas pré-existentes à submissão aos tratamentos e em 

folhas novas emitidas. As plantas apresentaram respostas comumente encontradas 

em espécies adaptadas ao sol e à sombra. O crescimento foi estimulado em 

resposta à alta irradiância, pelo maior acúmulo de massa seca e carboidratos 

solúveis foliares. O teor de pigmentos fotossintetizantes foi superior nas plantas sob 

sombreamento severo. A atividade da enzima catalase foi inferior nas plantas 

submetidas ao pleno sol e a enzima peroxidase do ascorbato não apresentou 

variação entre os tratamentos ao final do experimento. Em relação à anatomia foliar, 

houve variações na espessura da cutícula, dos tecidos foliares e na densidade 

estomática. O caule apresentou variações quanto à espessura dos tecidos 

avaliados, diâmetro e densidade dos vasos. As variáveis anatômicas analisadas 
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mostraram valores superiores nas plantas em pleno sol e sombreamento moderado. 

Em relação aos testes histoquímicos, foram encontradas diferenças na deposição de 

grãos de amido em tecidos caulinares, maior em pleno sol. A análise do IP 

demonstrou que os ajustes após 90 dias de tratamento foram predominantemente 

fisiológicos, sendo o teor de pigmentos fotossintetizantes e a massa seca total, as 

características mais plásticas. Entretanto, ao final de 200 dias de tratamento, os 

ajustes foram predominantemente morfológicos (massa foliar específica, área foliar 

específica, razão de área foliar, bem como a produção de massa seca total), 

anatômicos foliares (espessura do parênquima esponjoso, densidade estomática) e 

anatômicos caulinares (espessura da faixa cambial). Os resultados obtidos indicam 

que plantas jovens de H. chrysotrichus apresentam grande plasticidade frente à 

variação da disponibilidade de luz, o que torna essa espécie recomendada para 

projetos de reflorestamento e recuperação de áreas degradadas. 

 Palavras-chave: aclimatação, anatomia, caule, fisiologia, folha, ipê-amarelo, 

morfologia  
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ABSTRACT 

The ability of plants to show functional adaptive responses in relation to 

environmental conditions is known as plasticity and can be expressed by the 

acclimation process. In the forest environment, light is a major factor in the 

establishment and distribution of plant species. In this context, more plastic species 

have higher survival rates in relation to the variation of light availability. Adjustments 

can be physiological, morphological and anatomical and vary with the level of 

radiation exposure and the characteristics of plasticity of the individual. Thus, this 

study aimed to evaluate the plasticity of young plants of Handranthus chrysotrichus in 

response to different light intensities. For this purpose, plants were subjected to three 

treatments: full sun (100% of solar radiation), moderate shade (50% of solar 

radiation) and severe shading (5% of solar radiation). The plasticity was evaluated by 

analyzing changes in physiological characteristics levels, morphological and 

anatomical. Analyses of growth, photosynthetic pigments content, leaf soluble 

carbohydrates, antioxidant enzymes (catalase and ascorbate peroxidase), leaf 

anatomy (thick cuticle, epidermis, palisade parenchyma, paravenal mesophyll, 

spongy mesophyll and stomatal density) and stem anatomy (thickness of the 

periderm, secondary phloem, vascular cambium, secondary xylem, diameter, length 

and density of vessels), histochemical tests and plasticity index (PI) after 90 and 200 

days of treatment. For leaves, were evaluated leaves pre-existing to the treatments 

and new leaves that emerged. Plants show responses commonly found in species 

adapted to sun and shade. Growth was stimulated in response to high irradiance by 

the greater accumulation of dry weight and leaf soluble carbohydrates. The content 

of photosynthetic pigments was higher in plants under severe shading. The catalase 

activity was lower in plants grown under full sun and the enzyme ascorbate 

peroxidase did not vary between treatments at the end of the experiment. In relation 

to leaf anatomy, there were variations in the thickness of the cuticle, of measured 

leaves tissues and stomatal density. The stem showed variation in the measured 

tissue thickness, diameter and density of vessels. The anatomic variables analyzed 

showed higher values in plants in full sun and moderate shade. Regarding the 

histochemical tests, differences were found in the deposition of starch grains in stem 

tissues, most in full sun. The analysis of IP demonstrated that the adjustments after 

90 days of treatment were predominantly physiological. The content of 
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photosynthetic pigments and the total dry mass were the most plastic characteristics. 

However, after 200 days of treatment, the settings were predominantly morphological 

(specific leaf mass, specific leaf area, leaf area ratio, as well as the production of 

total dry mass), leaf anatomical (thickness of the spongy parenchyma, stomatal 

density) and anatomical stem (thickness range of vascular cambia). The results 

indicate that young plants of H. chrysotrichus exhibit great plasticity to the variation of 

light availability, which makes this recommended species for reforestation and 

reclamation. 

 Key words: acclimation, anatomy, stem, physiology, leaf, ipê-amarelo, 

morphology 
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1 INTRODUÇÃO  

 

A luz é um dos fatores físicos mais limitantes no estabelecimento e 

crescimento de espécies arbóreas em florestas tropicais (Tognetti et al., 1994; Lee et 

al., 1997; Smith e Whitelam, 1997; Lambers et al., 2008). Assim, a distribuição das 

plantas está relacionada à sua capacidade de sobreviver em diferentes níveis de 

radiação solar (Givinish, 1988; Osunkoya et al., 1994).  

A capacidade das plantas de apresentar respostas adaptativas funcionais em 

relação às condições ambientais através da flexibilidade de fenótipos é conhecida 

plasticidade fenotípica (Sultan, 2003; Valladares et al., 2006) e refere-se à amplitude 

de respostas possíveis dentro de um mesmo genótipo, podendo ser expressa pelo 

processo de aclimatação (Chambel et al., 2005). Os ajustes fenotípicos para a 

aclimatação das plantas em diferentes condições de luminosidade atuam, 

principalmente, na regulação da fotossíntese dentro dos limites genéticos 

específicos, de forma a manter um balanço positivo de carbono (Kitajima, 1994; 

Krause et al., 2001). Esses ajustes podem ser fisiológicos, morfológicos e 

anatômicos e variam de acordo com o nível de radiação de exposição e as 

características de plasticidade do indivíduo (Givinish, 1988; Rôças et al., 1997; Kelly 

et al., 2009). Plantas jovens apresentam maiores níveis de plasticidade em relação 

às adultas, o que demonstra a importância da plasticidade no estabelecimento das 

espécies no ambiente (Valladares et al., 2005). 

A folha é o órgão de maior exposição às variáveis ambientais (Fahn, 1986) e, 

por essa razão, modificações de suas características em vários níveis podem ser 

observadas (Castro et al., 2009). Folhas sujeitas a diferentes condições de radiação 

solar podem apresentar alterações na concentração dos pigmentos 

fotossintetizantes (Gonçalves et al., 2001; Lichtenthaler e Buschmann, 2001; 

Kitajima e Hogan, 2003; Rego e Possamai, 2006), no teor de carboidratos solúveis 

(Kramer e Kozlowski, 1979; Chapin III et al., 1990; Newell et al., 2002; Würth et al., 

2005) e na atividade de enzimas antioxidantes (Mittler, 2002; Apel e Hirt, 2004; 

Scandalios, 2005). Aliado a isso, modificações da anatomia da folha (Kubinová, 

1991; Ashton e Berlyn, 1992; Paiva et al., 2003; Craven et al., 2010; March e Clark, 

2011; Silva et al., 2010) podem permitir a manutenção e proteção do processo 

fotossintético, mantendo-o em funcionamento mesmo em condições adversas.  
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A especialização das folhas em função da radiação solar pode resultar em 

folhas adaptadas a altos níveis de radiação solar (folhas de sol), e folhas adaptadas 

a condições de sombreamento (folhas de sombra), com características típicas a 

esses ambientes (Lambers et al., 2008; Castro et al., 2009; Menezes et al., 2009). 

Dessa forma, características de especialização do mesofilo podem ser importantes 

nos mecanismos de aclimatação (Ashton e Berlyn, 1992; Lee et al., 1997; Yamashita 

et al., 2000; Lima Jr et al., 2006; Craven et al., 2010; Sabbi et al., 2010; Kwak et al., 

2011). As alterações de características em função do nível de luminosidade podem 

ser observadas em folhas pré-existentes, porém, a aclimatação, em geral é mais 

pronunciada nas folhas emitidas após a submissão à nova condição (Yamashita et 

al., 2000; Lambers et al., 2008).  

Embora as respostas das plantas em função da disponibilidade luminosa 

sejam mais amplamente estudadas em folhas, o caule também pode apresentar 

variações em sua estrutura, especialmente do xilema secundário (Igboanugo, 1990; 

Schultz e Mattews, 1993; Arnold e Mauseth, 1999; Hoffman e Schwingruber, 2002; 

Caquet et al., 2009; Raimondo et al., 2009).  

Em conjunto, as modificações das características fisiológicas e/ou anatômicas 

em plantas afetam a produção e partição de biomassa e, conseqüentemente, o seu 

crescimento (Maule et al., 1995; Lambers et al., 2008; Poorter et al., 2011). Assim, 

análises de crescimento, tais como altura, diâmetro do caule e massa seca dos 

órgãos vegetativos auxiliam na compreensão da capacidade de aclimatação de uma 

espécie.  

Handroanthus chrysotrichus (Mart. ex DC.) Mattos (Bignoniaceae), 

popularmente conhecida como ipê-amarelo, é uma espécie arbórea, nativa da Mata 

Atlântica. Embora muito utilizada para recuperação de áreas degradadas e 

arborização de ruas (Lorenzi, 2008), não se conhece o potencial dessa espécie de 

aclimatar-se frente a diferentes intensidades luminosas. Dessa forma, a análise de 

aspectos fisiológicos, morfológicos e anatômicos de H. chrysotrichus poderá 

contribuir para a compreensão dos mecanismos de ajuste dessa espécie frente a 

diferentes intensidades de radiação solar. 
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2 OBJETIVOS 

 

2.1 OBJETIVO GERAL 

 

Avaliar a plasticidade de plantas jovens de Handroanthus chrysotrichus (Mart. 

Ex DC) Mattos (Bignoniaceae) frente a diferentes intensidades de radiação solar, 

com base na análise de características fisiológicas, morfológicas e anatômicas.  

 

2.2 OBJETIVOS ESPECÍFICOS 

 

1) Analisar características morfológicas relacionadas ao crescimento da espécie, 

tais como: altura, diâmetro do caule, massa seca, área foliar, número de 

folhas, razões: Raiz:PA, MFE, AFE, RAF, RMF, RMC e RMR; 

2) Determinar os teores de pigmentos foliares (clorofilas a e b e pigmentos 

carotenóides); 

3) Determinar o teor de carboidratos solúveis foliares; 

4) Determinar a atividade de enzimas antioxidantes (Catalase e Peroxidase do 

ascorbato); 

5) Caracterizar a anatomia foliar e caulinar; 

6) Determinar a natureza química das substâncias armazenadas nos tecidos 

foliares e caulinares por meio de testes histoquímicos; 

7) Calcular o Índice de Plasticidade (IP). 
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3 REVISÃO BIBLIOGRÁFICA 

 

3.1 RESPOSTAS DAS PLANTAS A DIFERENTES CONDIÇÕES DE RADIAÇÃO 

SOLAR 

 

3.1.1 Crescimento e morfologia 

 

O crescimento está diretamente relacionado ao incremento de massa seca e, 

dessa forma, condicionado à fotossíntese (Larcher, 2006). Segundo Poorter (2001), 

a luz é provavelmente o fator que mais afeta a produção de biomassa nas florestas 

tropicais e diversos trabalhos demonstram a influência de diferentes condições de 

luminosidade nos parâmetros de crescimento de arbóreas de clima tropical.  

Poorter (2001), em estudo com espécies arbóreas tropicais verificaram que o 

crescimento em altura é positivamente relacionado ao ambiente luminoso e à área 

foliar, ou a combinação dos dois. Souza e Válio (2003), em um experimento com 

plantas jovens de quinze espécies arbóreas tropicais observaram que o crescimento, 

em geral, foi menor em condições de sombreamento, com plantas apresentando 

menores valores de altura e massa seca total em relação às plantas submetidas ao 

sol pleno. Resultados semelhantes foram verificados para outras espécies arbóreas 

tropicais (Popma e Bongers, 1988). Maiores taxas de crescimento foram verificadas 

em arbóreas sujeitas a níveis intermediários de irradiância por Poorter (1999). 

Segundo Maule e outros (1995), a radiação solar pode afetar a produção e 

partição de biomassa para os órgãos da planta e alterar a morfologia e composição 

destes. A modificação no padrão de alocação de biomassa acontece no sentido de 

minimizar os efeitos de um fator limitante e buscar o “equilíbrio funcional”, por meio 

do incremento da captura do fator que limita o crescimento (Poorter et al., 2011). 

Poorter e Nagel (2000) demonstram que uma maior irradiância implica em maiores 

taxas fotossintéticas por unidade de área foliar, bem como maiores taxas de 

absorção de água e necessidade de nutrientes, o que desloca o incremento de 

massa seca para o sistema radicular. Com isso, em condições de radiação solar 

intensa, há um incremento na razão raiz:parte aérea (Poorter, 1999; Toledo-Aceves 

e Swaine, 2008; Fini et al., 2010; Kwak et al., 2011). 
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Kitajima (1994) em estudo com plantas jovens de quinze espécies arbóreas 

tropicais verificou que as plantas em condições de sombreamento exibiram um 

menor investimento em raízes (menor razão raiz:parte aérea), maior área foliar em 

relação à massa seca total (RAF) e maior área foliar em relação à massa seca das 

folhas (AFE). Segundo Poorter e outros (2009), as modificações nas razões entre a 

massa e a área foliares são ecologicamente adaptativas e espécies adaptadas à 

sombra incrementam a absorção luminosa através do investimento na produção de 

folhas, principalmente na expansão da superfície foliar (Poorter, 1999). O aumento 

da área foliar, bem como da AFE e RAF são respostas amplamente relatadas para 

plantas sob condições de sombreamento (Walters et al., 1993; Duz et al., 2004; 

Poorter e Nagel, 2000; Souza e Válio, 2003; Aleric e Kirkman, 2005; Lichtenthaler et 

al., 2007; Kelly et al., 2009; Fini et al., 2010) e adaptação à escassez luminosa é 

essencial para o estabelecimento e desenvolvimento de espécies na sombra 

(Osunkoya et al., 1994).  

 

3.1.2 Pigmentos fotossintetizantes 

 

Uma das respostas adaptativas apresentadas por folhas sujeitas a diferentes 

condições de luminosidade é a modificação da concentração dos pigmentos 

fotossintetizantes (Gonçalves et al., 2001; Lichtenthaler e Buschmann, 2001; 

Kitajima e Hogan, 2003; Rego e Possamai, 2006).  

O aumento da concentração de clorofilas em função do sombreamento é uma 

resposta amplamente descrita na literatura. Gonçalves, Marenco e Vieira (2001), 

estudaram duas espécies tropicais sujeitas a diferentes condições de luz e 

verificaram maiores teores de clorofila (a, b e total) em folhas de sombra, 

comparadas às folhas de sol. Sob condições de altas irradiâncias a taxa de 

degradação das clorofilas é superior às taxas de síntese. Além disso, a clorofila b é 

particularmente importante em condições de sombreamento, uma vez que absorve a 

luz em maiores comprimento de onda (Taiz e Zeiger, 2008). 

Rego e Possamai (2006), em estudo do efeito do sombreamento sobre o 

crescimento inicial de Cariniana legalis (Lecythidaceae) verificaram uma interação 

altamente positiva entre os teores de clorofila a e b e a luminosidade, sendo os 

maiores teores encontrados na condição de sombreamento intenso. A mesma 
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resposta pôde ser observada por Engel e Poggiani (1991) em plantas jovens de 

espécies florestais nativas. Martinazzo e outros (2007) verificaram em plantas jovens 

Eugenia uniflora (Myrtaceae) maiores teores de clorofilas em condições de 

sombreamento moderado, com uma queda acentuada na concentração desses 

pigmentos nas plantas submetidas ao pleno sol. Os autores relacionam essa 

resposta de um aumento nos teores de clorofilas como um mecanismo 

compensatório à menor quantidade de luz.  

A razão entre as clorofilas a e b é amplamente utilizada na avaliação da 

quantidade de luz absorvida pelos complexos coletores de luz (LHC) (Baoli et al., 

2005) e, segundo Lichtenthaler e outros (1981) é um indicador de adaptação a 

diferentes condições de disponibilidade luminosa. Essa razão é normalmente 

superior em folhas em altas irradiâncias, conforme descrito por Lichtenthaler e 

outros (2007). Respostas semelhantes foram verificadas em outros trabalhos 

(Lichtenthaler e Buschmann, 2001; Kitajima e Hogan, 2003). 

Plantas adaptadas à sombra, quando submetidas a um aumento brusco da 

radiação solar podem não ter capacidade de sobreviver a essa nova condição 

devido à sua susceptibilidade à fotoinibição (Powles, 1984; Kitao et al., 2000). Os 

processos de proteção são relacionados, principalmente, à dissipação do excesso 

de energia sob a forma de calor, como a atividade dos carotenóides (Demmig-

Adams e Adams III, 1996).  

A dissipação do excesso de energia absorvido pelas folhas é realizada por um 

grupo de carotenóides conhecido como xantofilas. A resposta é induzida pela 

acidificação do lúmem dos tilacóides, produzida pelo excesso de prótons 

decorrentes do excesso de radiação (Lambers et al., 2008). O processo de 

dissipação, ou ciclo das xantolfilas, envolve três carotenóides que se interconvertem 

em resposta à alta luminosidade. Inicialmente a violaxantina é convertida em 

zeaxantina, por intermédio da anteraxantina. Esses carotenóides estão presentes na 

membrana fotossintética e respondem de maneira rápida à mudança do nível de 

radiação (Taiz e Zeiger, 2008). A dissipação do calor pode ocorrer devido a 

alterações causadas pela ligação da zeaxantina aos complexos coletores de luz 

(Demmig-Adams e Adams III, 1992). A presença da atividade do ciclo das xantofilas 

também tem sido relacionada à diminuição de danos fotoxidativos, uma vez que a 

dissipação do excesso de energia diminui a produção de espécies reativas de 
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oxigênio, como o peróxido de hidrogênio e o radical superóxido (Demmig-Adams e 

Adams III, 1996; Lambers et al., 2008).  

Vários trabalhos têm demonstrado o aumento na concentração de carotenóides 

em função da alta intensidade luminosa. Gonçalves, Marenco e Vieira (2001) 

verificaram em espécies tropicais um aumento da concentração de carotenóides, 

bem como uma diminuição da razão entre o teor de clorofila e carotenóides, em 

ambientes com alta incidência luminosa. Uma resposta semelhante foi encontrada 

em espécies arbóreas por Lichtenthaler e outros (2007) e Lichtenthaler e 

Buschmann (2001) e, segundo Hendry e Price (1993), a diminuição dessa razão 

pode ser considerada um indicativo de estresse.  

 

3.1.3 Carboidratos solúveis foliares 

 

Os carboidratos, além de produtos da fotossíntese, são importantes 

constituintes da massa seca e substrato para a respiração (Kozlowski, 1991; Legros 

et al., 2009), e seu metabolismo exerce um papel fundamental no estabelecimento 

das espécies (Souza et al., 2004).  

Alguns trabalhos demonstram que as reservas de carbono nas plantas 

exibem modificações relacionadas à intensidade de radiação solar. Reyes e outros 

(1996) verificaram em Chrysalidocarpus lutescens (Palmae) um decréscimo na 

concentração de açúcares na folhas, caules e raízes após 3 meses de 

sombreamento intenso. Casagrande Junior e outros (1999) observaram que em 

caules de araçazeiro (Psidium cattleyanum Sabine) a concentração de carboidratos 

solúveis totais diminui à medida que aumenta o nível de sombreamento. Frank e 

outros (2001) testaram a habilidade de um híbrido de nogueira (Juglans nigra x 

regia) com folhas aclimatadas na sombra que foram expostas ao sol e vice-versa e 

verificaram um incremento no teor de carboidratos solúveis nas plantas expostas ao 

sol e um decréscimo nas plantas submetidas à sombra. Souza, De Paula e 

Figueiredo-Ribeiro (2004), em um estudo com a gramínea tropical Rhynchelytrum 

repens verificou um aumento da concentração de carboidratos solúveis e amido em 

plantas submetidas à radiação natural, em relação ao sombreamento.  

Dessa forma, os trabalhos têm demonstrado uma diminuição no teor de 

carboidratos em função do sombreamento. Entretanto, Souza e outros (2010) não 
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encontraram alterações significativas para a concentração de carboidratos em 

função de diferentes intensidades luminosas para quatro espécies da floresta 

atlântica. 

Mudanças no metabolismo dos carboidratos refletem aclimatação do 

processo respiratório e o aumento da capacidade do uso dos carboidratos aumenta 

quando a concentração destes é maior, e vice-versa (Lambers et al., 2008). Myers e 

Kitajima (2007), em um estudo com espécies florestais, demonstraram que o 

armazenamento de carbono pode aumentar a tolerância a estresses no sub-bosque 

das florestas, através do provimento de um maior tempo para aclimatação. Como um 

mecanismo de proteção, espécies tolerantes à sombra normalmente alocam mais 

carboidratos para o armazenamento em relação às espécies de sol (Piper et al., 

2009) e a concentração de carboidratos nas folhas reflete um balanço entre a 

produção fotossintética e a alocação dos fotoassimilados na planta (Chapin III et al., 

1990).  

Os açúcares como glicose, frutose e sacarose são essenciais para o 

metabolismo das plantas, pois além de seu papel para a respiração, atuam na 

construção de outras moléculas. Estudos têm demonstrado o papel dos açúcares na 

sinalização de expressão gênica, a partir da sua interação com proteínas sensoras, 

com efeitos desde a germinação até o crescimento vegetativo e reprodução (Davies 

et al., 1996; Jang et al., 1997; Smeekes, 2000; Nishikawa et al., 2005). Segundo 

Koch (1996) os carboidratos podem atuar na supressão da expressão de genes 

relacionados à fotossíntese, uma vez que a sua alta concentração permite que o 

carbono e o nitrogênio sejam utilizados em outros processos. As plantas, em geral, 

são sensíveis a modificações ambientais e a expressão de genes regulados por 

carboidratos pode influenciar os processos de aclimatação, relacionados 

principalmente a mecanismos de alocação dos açúcares. Segundos Lambers, 

Chapim III e Pons (2008), a sacarose é carboidrato com maior facilidade de 

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

devido às suas propriedades físicas. Sendo assim, torna-se indutor de sinal mais 

efetivo em relação à glicose e frutose (Kozlowski, 1991; Smeekens, 2000).  

Nishikawa e outros (2005), em um estudo com Brassica oleracea L. var. italica 

(brócolis), demonstraram que os níveis de sacarose podem regular a expressão de 

genes relacionados ao metabolismo do ácido ascórbico, que tem um importante 

papel nos processos de defesa antioxidante. Uma vez que a maior via de 
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biossíntese do ácido ascórbico ocorre através da manose-1-P e L-galactose, a partir 

da glicose, quando presente, a sacarose pode ser quebrada em frutose e glicose, 

aumentando o substrato para a biossíntese do ácido ascórbico. Além disso, esses 

autores verificaram que o incremento da concentração do açúcar pode ser um dos 

fatores no controle da quebra das clorofilas. O rápido crescimento da espécie está, 

provavelmente, relacionado ao suporte de sacarose pelas folhas, que mantém a 

homeostase do metabolismo dos cloroplastos. 

O incremento na concentração de carboidratos é, muitas vezes, relacionado ao 

ajuste osmótico, principalmente para diminuir o potencial hídrico celular e favorecer 

a absorção de água pela planta. Diversos estudos têm relacionado essa resposta ao 

estresse hídrico (Kakani et al., 2011; Ennajeh et al., 2009), estresse salino (Ashraf e 

Harris, 2004) e por congelamento (Lambers et al., 2008). Porém, pouco se sabe da 

influência da luminosidade na alocação dos carboidratos nas plantas. 

 

3.1.4 Enzimas antioxidantes 

 

Processos aeróbicos nas plantas como a respiração e a fotossíntese geram, 

inevitavelmente, espécies reativas de oxigênio (ERO) nas mitocôndrias, nos 

cloroplastos e nos peroxissomos (Apel e Hirt, 2004). Uma vez que essas ERO são 

produzidas normalmente pelo metabolismo celular, essas moléculas são eliminadas 

por componentes de defesa oxidativa (Alscher et al., 1997). O equilíbrio entre a 

produção e a eliminação dessas espécies pode ser alterado sob condições 

ambientais adversas, como o excesso de radiação solar (Inzé e Montagu, 1995; 

Knight e Knight, 2001; Apel e Hirt, 2004; Scandalios, 2005). Nessas condições, pode 

ocorrer um aumento da concentração de ERO e possíveis danos celulares, tais 

como: a peroxidação de lipídeos de membrana, oxidação de proteínas, inibição 

enzimática e danos ao DNA e RNA (Mittler, 2002).  

O oxigênio é o principal aceptor biológico de elétrons e pode ser parcialmente 

reduzido em espécies intermediárias como osuperóxido (O2
-), peróxido de hidrogênio 

(H2O2) e hidroxila (OH-) (Scandalios, 2005). Para a eliminar as ERO e evitar danos 

celulares, os organismos aeróbicos possuem mecanismos enzimáticos e não-

enzimáticos de defesa. Entre os mecanismos enzimáticos pode-se destacar o da 

catalase (CAT) e peroxidase do ascorbarto (APX), que atuam na eliminação do 
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peróxido de hidrogênio (Mittler et al., 2004; Scandalios, 2005). A ação de enzimas 

antioxidantes é essencial para evitar a toxicidade dessas moléculas e a modificação 

do balanço da atividade das enzimas, em detrimento de estresse, por exemplo, pode 

levar a mecanismos compensatórios. A supressão da atividade de uma enzima pode 

induzir a síntese de outra, com a mesma finalidade (Apel e Hirt, 2004).  

A catalase (EC 1.11.1.6; CAT) é uma enzima tetramérica que contém um grupo 

heme e é encontrada em todos os organismos aeróbicos e é uma das mais ativas 

enzimas catalíticas produzidas na natureza. Localiza-se, principalmente nos 

peroxissomos. Pode atuar de duas maneiras na eliminação do peróxido de 

hidrogênio: 1) sob baixas concentrações de H2O2, oxida doadores de hidrogênio: 

RH2 + H2O2 → R + 2H2O; 2) sob altas concentrações age tanto como doador, quanto 

aceptor de elétrons: 2H2O2 → 2H2O + O2 (Scandalios et al., 1997; Scandalios, 2005). 

É a única enzima que degrada o peróxido de hidrogênio sem a utilização de 

redutores celulares e sua atividade é incrementada linearmente à concentração do 

substrato (Scandalios, 2005).  

Como os cloroplastos, mais especificamente os centros de reação dos 

fotossistemas I e II, são os maiores centros de geração de ERO, a peroxidase do 

ascorbato (APX) exerce um papel importante na eliminação do peróxido de 

hidrogênio. A APX (EC 1.11.1.11) é classificada como peroxidase classe I e pode 

ser encontrada tanto nos cloroplastos quanto no citosol (Asada, 2006). Essa enzima 

apresenta uma maior afinidade ao H2O2 em relação à CAT, porém, requer uma 

molécula redutante, o ascorbato (Noctor e Foyer, 1998). A atividade da enzima pode 

ser expressa através da seguinte reação: H2O2 + 2 AsA  2 H2O + 2 MDA, onde 

AsA = ascorbato e MDA = malonodialdeído. O ascorbato pode ser regenerado 

através da MDA-redutase usando o NAD(P)H como equivalente redutor (Apel e Hirt, 

2004; Asada, 2006). 

Inúmeros trabalhos verificam a alteração da atividade de enzimas antioxidantes 

em função de diferentes intensidades de radiação solar. Burrit e Mackenzie (2003) 

demonstraram que plantas de Begonia X erythrophylla aclimatadas na sombra, 

quando expostas a um incremento repentino da radiação, apresentaram uma 

diminuição da atividade da CAT. Porém, com o passar dos dias, foi observado um 

aumento na atividade desta enzima que tornou-se superior em relação às plantas 

mantidas em condições de sombreamento. A atividade da APX, entretanto, se 

manteve superior nas plantas submetidas à alta irradiância. As folhas emitidas após 
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o incremento da radiação apresentaram os maiores níveis de atividade em relação 

às duas enzimas (Burrit e Mackenzie, 2003).  

Guidi e outros (2008) verificaram uma maior atividade da CAT em folhas de 

Ligustrum vulgare submetidas a pleno sol em relação ao sombreamento. Verhoevem 

e outros (2005), em estudo da atividade enzimática de Taxus x media cv. Tauntonii 

não encontraram diferenças significativas para a atividade da APX em folhas 

submetidas a diferentes condições de radiação solar. Para estes autores, a enzima 

pode não ter um papel importante na fotoproteção da espécie nessas condições.  

Favaretto e outros (2011), investigando as repostas de enzimas antioxidantes 

em espécies arbóreas da floresta tropical a condições de sol e sombra, verificaram 

um decréscimo da atividade da CAT no tratamento com maior irradiância, em 

relação ao tratamento mais sombreado. Os autores relacionaram a diminuição da 

atividade à sensibilidade da enzima a altas irradiâncias (fotoinativação). Neste 

trabalho, a atividade da APX não variou em função da luminosidade.  

Yang e outros (2008) verificaram em plantas jovens de P. asperata (Pinaceae) 

que enzimas antioxidantes, como a APX, apresentaram menor atividade na sombra 

em condições de défict hídrico. Para os autores, o sombreamento pode minimizar o 

potencial de danos oxidativos de folhas sujeita ao estresse por falta d’água. Neste 

mesmo experimento, não foram encontradas diferenças significativas entre as 

diferentes condições de radiação solar para a atividade da catalase. Resultados 

semelhantes foram encontrados por Sofo e outros (2004) para a arbórea Olea 

europaea. 

As plantas apresentam diversos mecanismos enzimáticos e não-enzimáticos 

de defesa antioxidantes (Yang et al., 2008), assim, as respostas em função das 

condições ambientais podem ser bastante variáveis e específicas. 

 

3.1.5 Respostas anatômicas foliares e caulinares 

 

O estudo da morfologia e anatomia vegetal pode fornecer informações valiosas 

a respeito da modificação nas características em função de variáveis ambientais, e é 

amplamente utilizado para estudos ecológicos e taxonômicos (Cutler et al., 2011). 

Grande parte dos estudos anatômicos, em função da radiação solar, detém-se à 
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analise do tecido foliar, contudo, estudos relacionados a outros tecidos e órgãos 

como caules e raízes, também são amplamente difundidos.  

Uma vez que a fotossíntese está diretamente relacionada à quantidade de luz 

que chega até as folhas, a modificação do ambiente luminoso pode levar a 

alterações na estrutura foliar para garantir o sucesso do processo fotossintético 

(Givinish, 1988; Castro et al., 2009). A análise de características foliares tais como 

espessura de cutícula, espessura do tecido clorofiliano, densidade estomática e de 

tricomas tem sido utilizada para caracterizar o desempenho ecofisiológico de 

diversas espécies vegetais ao longo de um gradiente de recursos (Garnier et al., 

2001; Wright et al., 2002; Roche et al., 2004).  

Ashton e Barlyn (1992), ao estudar plantas jovens de espécies do gênero 

Shorea (Dipterocarpaceae) sob diferentes condições de radiação solar verificaram 

menores valores de espessura da cutícula, da epiderme adaxial e abaxial e do limbo 

no tratamento mais sombreado. Sabbi, Ângelo e Boeger (2010) observaram em 

folhas de indivíduos de S. terebinthifolius submetidos a dois ambientes de uma 

floresta em regeneração, maiores espessuras de cutícula, parênquima paliçádico e 

do limbo na população da área sujeita a maior irradiância. Resultados semelhantes 

foram encontrados para espécies arbóreas como Cupania vernalis (Sapindaceae) 

(Lima Jr et al., 2006) e Andira legalis (Leguminosae) (Pereira et al., 2009). 

A especialização funcional dos diferentes tecidos foliares à luminosidade é 

responsável por inúmeras variações morfológicas, fisiológicas e anatômicas que 

podem ser encontradas nas folhas. As células epidérmicas, bem como seu 

revestimento hidrofóbico, a cutícula, representam uma superfície refletora que 

dificulta a perda de água e o aumento da temperatura foliar. Folhas aclimatadas a 

altas irradiâncias apresentam um incremento na espessura e espessamento das 

paredes do tecido epidérmico, assim como aumento da camada cuticular (Ashton e 

Berlyn, 1992; Fermino Junior et al., 2004; Rossato e Kolb, 2010; Sabbi et al., 2010; 

Chazdon e Kaufmann, 1993; Dickison, 2000; Castro et al., 2009).  

Uma vez dentro da folha, os feixes de luz devem chegar às células do tecido 

clorofiliano, onde se encontram os cloroplastos. O formato das células característico 

do parênquima paliçádico permite a penetração mais profunda dos feixes de luz e 

sua distribuição uniforme para os cloroplastos. A canalização e a propagação da luz 

podem ocorrer através dos vacúolos e entre os espaços intercelulares (Vogelmann, 

1993; Vogelmann e Martin, 1993). A luz que não é absorvida pelas células do 
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parênquima paliçádico passa para o parênquima esponjoso, onde será redistribuída 

(Vogelmann, 1993). A grande quantidade de espaço e o formato irregular das 

células deste tecido favorecem um fenômeno de distribuição chamado de 

“espalhamento da luz”, e aumentam a área de superfície celular para a difusão do 

CO2 e de outros gases nas folhas (Mediavilla et al., 2001; Pearce et al., 2006; Castro 

et al., 2009; Fini et al., 2010). 

Os ajustes fisiológicos observados na folhas expostas a altas intensidades 

luminosas podem ocorrer no sentido de minimizar os efeitos da fotoinibição que 

possivelmente pode causar danos as folhas pré-existentes, ao mesmo tempo que 

ocorre o investimento no desenvolvimento de folhas novas, adaptadas 

anatomicamente a essa nova condição (Yamashita et al., 2000).  

Segundo Krause e outros (2004), poucos estudos demonstram a capacidade 

de adaptação de folhas maduras em função da radiação solar, mas estes indicam 

ser possível pelo menos uma aclimatação parcial. Jurik, Chabot e Chabot (1979) em 

um estudo com Fragaria virginiana (Rosaceae), verificaram que folhas de plantas 

transferidas da sombra para o pleno sol apresentaram maior capacidade 

fotossintética, mas a espessura da folha e dos tecidos não variou. Oguchi, Hikosaka 

e Hirose (2003) verificaram que a herbácea Chenopodium album apresentou um 

aumento significativo na espessura de folhas maduras em resposta a radiação solar, 

mas as folhas que emergiram posteriormente apresentaram um incremento superior. 

Os ajustes anatômicos e a capacidade fotossintética nem sempre se modificam 

paralelamente no processo de aclimatação, e as respostas variam entre as 

diferentes espécies (Sims e Pearcy, 1992; Chazdon e Kaufmann, 1993).  

Muitas vezes as respostas verificadas em folhas submetidas a altas 

irradiâncias também são associadas à deficiência hídrica, comuns a ambientes 

xerofíticos. A mudança da localização, no tamanho e no número de estômatos, 

maior quantidade de massa seca em relação à área foliar e indumento denso são 

características comuns a esses ambientes (Turner, 1994; Witkowski e Lamont, 1991; 

Castro et al., 2009; Liakoura et al., 1997; Rossato e Kolb, 2010).  

Apesar da maioria dos estudos serem focados na estrutura foliar, a anatomia 

do caule tem sido utilizada com eficiência para a compreensão dos fatores 

ambientais, como foco principal na variação da estrutura anatômica do lenho (Alves 

e Angyalossy-Alfonso, 2000, 2002; Dickson, 2000). Fatores como intensidade 

luminosa, seca, inundação, altitude, latitude, constituição do solo e poluição podem 
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alterar significativamente a estrutura anatômica do xilema secundário (Costa et al., 

2009).  

O crescimento do caule de uma espécie arbórea é influenciado por dois 

elementos principais: o fluxo de água e a sustentação da planta (Angyalossy et al., 

2005). Segundo Poorter e outros (2010), o xilema é construído com o 

desenvolvimento de elementos de vaso que promovam o fluxo axial da água; do 

parênquima com células vivas que armazenam carboidratos e também promovem 

transporte radial de substâncias; e de fibras que promovam, principalmente, 

sustentação. O padrão de investimento nesses três tipos de tecido pode variar de 

acordo com a necessidade da planta.  

As respostas de plantas jovens expostas a diferentes níveis de radiação 

resultam em alterações na morfologia do caule e anatomia, principalmente do tecido 

xilemático (Igboanugo, 1990). Como a principal função do tecido xilemático é a 

condução de água até as folhas, é necessário que o tecido apresente mecanismos 

que permitam a sua eficiência e ainda, que evitem o interrompimento do fluxo por 

embolia (Lindorf, 1994). Plantas em ambientes secos, muito ensolarados ou muito 

frios são propícias ao embolismo, o que está diretamente relacionado à 

disponibilidade hídrica (Calrquist, 1984; Caquet et al., 2009; Lima et al., 2009; Choat 

et al., 2011).  

Estudos relacionados à anatomia do lenho em função da radiação solar 

mostram que as principais modificações ocorrem na densidade, diâmetro e 

comprimento de vasos, comprimento e espessura da parede das fibras e 

composição do parênquima axial (Igboanugo, 1990; Arnold e Mauseth, 1999; 

Hoffman e Schwingruber, 2002; Raimondo et al., 2009).  

Bosio, Soffiatti e Boeger (2010) estudaram a variação na anatomia do lenho de 

Miconia sellowiana (Melastomataceae) em três tipos distintos de vegetação e 

verificaram que no ambiente mais ensolarado e com o solo mais raso (com menor 

capacidade de retenção de água) os elementos de vaso e as fibras eram menores. 

Os ambientes mésicos, de florestas mais densas, apresentaram vasos maiores. Um 

estudo realizado com a cactácea C. peruvianus (Cactaceae) demonstrou que o 

sombreamento levou à redução da densidade dos vasos em relação ao ambiente 

com maior radiação solar, mas não houveram diferenças significativas para o 

diâmetro (Arnold e Mauseth, 1999). Caquet e outros (2009) verificaram maior área 

média de vasos, menor densidade de vasos em exemplares de Fagus sylvatica 
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(Fagaceae) crescendo em uma clareira, mas não foram encontradas diferenças 

significativas na condução hidráulica em relação a plantas em sub-bosque. 

Uma vez que a variação das condições ambientais afeta a atividade 

fotossintética, o floema secundário, pode apresentar variações, visando manter o 

equilíbrio no padrão fonte-dreno (Lambers et al., 2008; Castro et al., 2009). Além 

disso, o tecido de revestimento do corpo secundário, a periderme, pode apresentar 

variações principalmente devido as suas características hidrofóbicas, que conferem 

a esse tecido isolamento térmico dos caules, além de evitar a perda de água 

(Mazzoni-Viveiros e Costa, 2009).  

A influência da luminosidade sobre as características estruturais do floema e 

da periderme ainda é pouco conhecida. Até o momento não se verificou na literatura 

estudos que visem relacionar as modificações na anatomia desses tecidos com as 

condições de radiação solar em que as plantas estão sujeitas. 

  

3.2 CONSIDERAÇÕES SOBRE Handroanthus chrysotrichus 

 

Handroanthus chrysotrichus (Mart. ex DC.) Mattos, conhecida popularmente 

como ipê-amarelo, é encontrada em grande parte do litoral brasileiro, desde a 

Paraíba até o Rio Grande do Sul (Lohmann, 2010). Esta espécie pertence à família 

Bignoniaceae, sendo uma planta decídua, heliófita, com folhas compostas, 

coriáceas, ásperas e pubescente em ambas as faces; a altura varia de 4-10 m e 

tronco de 30-40 cm de diâmetro (Lorenzi, 2008). 

Bignoniaceae é uma família predominantemente neotropical encontra-se 

distribuída por todo o Brasil, abrangendo 32 gêneros e 391 espécies (Lohmann, 

2012). O gênero Handroanthus foi criado em estudo filogenético recente, o qual 

subdividiu Tabebuia em três: Handroanthus, Tabebuia e Roseodendron (Grose e 

Olmstead, 2007), sendo que os dois primeiros são encontrados na flora brasileira 

(Lohmann, 2012).  

Estudos a respeito de Handroanthus crysotrichus restringem-se a finalidades 

taxonômicas (Souza e Oliveira, 2004; Silva et al., 2009), reprodutivas (Bittencourt Jr 

e Moraes, 2010) e para produção de mudas (Ferraz e Engel, 2011). Por apresentar 

crescimento rápido e ser freqüentemente encontrada em formações secundárias, 

pode ser importante em reflorestamentos mistos para a recuperação de áreas 

degradadas (Lorenzi, 2008). 
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4 MATERIAL E MÉTODOS 

 

4.1 MATERIAL VEGETAL 

 

Para a realização do experimento foram utilizadas plantas de Handroanthus 

chrysotrichus (Mart. Ex DC) Mattos (Bignoniaceae). Mudas com aproximadamente 3 

meses de idade, obtidas de sementes, foram fornecidas pelo Instituto Verde Brasil, 

localizado no município de Marechal Floriano – ES.  

 

4.2 CONDIÇÕES DE EXPERIMENTAÇÃO 

 

O experimento foi conduzido na Universidade Federal do Espírito Santo, 

Campus Universitário de Goiabeiras, município de Vitória, ES (20º18’52’’S e 

40º19’06’’W). As plantas foram transplantadas para vasos plásticos de 8 litros sendo 

mantidas em estufa para aclimatação, em radiação fotossinteticamente ativa (RFA) 

média de 150 μmol m-2 s-1 (90% de sombreamento), por um período de 2 meses. O 

substrato utilizado foi uma mistura de terra preta, areia lavada e argila em uma 

proporção de 1:1:1. 

 Após o período de aclimatação, as plantas foram submetidas a diferentes 

condições de radiação, divididas em três tratamentos: 100% (pleno sol), 50% 

(sombreamento moderado) e 5% (sombreamento severo) de radiação solar, sendo 

os dois últimos realizados em sombrite e no interior da estufa, respectivamente. Para 

evitar o aquecimento e perda excessiva de água, os vasos em pleno sol foram 

envolvidos em papel alumínio e os vasos receberam uma camada de vermiculita 

sobre o solo. As plantas foram regadas regularmente.  

A RFA dos três tratamentos foi determinada em três períodos de um dia 

ensolarado (9h, 12h e 15h) por meio de espectroradiômetro da Sky Instruments 

Ltda. Os valores médios obtidos para cada tratamento foram os seguintes: pleno sol 

= 1420 μmol m-2 s-1; sombreamento moderado = 720 μmol m-2 s-1; sombreamento 

severo = 70 μmol m-2 s-1.  

As análises fisiológicas, morfológicas e anatômicas foram realizadas aos 90 

dias e 200 dias após a submissão aos tratamentos, sendo que para as folhas, na 
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primeira avaliação foram utilizadas folhas maduras (pré-existentes) e na segunda, 

folhas novas, emitidas e totalmente expandidas. As folhas são compostas, 

pentafolioladas e as análises foram realizadas no folíolo central. 

 

4.3 ANÁLISES DE CRESCIMENTO 

 

Os exemplares de H. chrysotrichus foram acompanhados semanalmente para 

verificação de sintomas morfológicos decorrentes da submissão aos tratamentos. 

Foram avaliados surgimento de áreas necróticas, clorose, senescência das folhas e 

sobrevivência dos indivíduos. 

Aos 90 e 200 dias foram realizadas as seguintes medidas: altura (da base do 

caule até a gema apical), diâmetro do caule (1 cm acima da região de inserção das 

primeiras raízes), número de folhas, área foliar total, massas fresca e seca de todos 

os órgãos vegetativos. Para a medição da altura foi utilizado uma trena e para o 

diâmetro, um paquímetro. Para a medição da área foliar total, foi utilizado um 

scanner de geração de imagens (Area Meter, LI-COR 3100, Nebrasca, EUA). A 

massa seca foi obtida após secagem das amostras em estufa a 40°C por 7 dias, até 

que peso o constante fosse alcançado.  

A partir desses dados foram calculados: área foliar unitária (AFU) = área foliar 

total/nº de folhas; razão de área foliar (RAF=AF/MST), razão raiz:parte aérea (R:PA), 

massa foliar específica (MFE=MF/AF), área foliar específica (AFE= área foliar/MF); 

razão de massa foliar (RMF=MF/MST), razão de massa caulinar (RMC=MC/MST) e 

razão de massa radicular (RMR=MR/MST). De acordo com Hunt (1982): MF=massa 

seca foliar, MC=massa seca caulinar, MR=massa seca radicular, AF=área foliar; 

MST=massa seca total; RMF= razão de massa foliar; RMC=razão de massa 

caulinar; RMR=razão de massa radicular.  

 

4.4 DETERMINAÇÃO DO TEOR DE PIGMENTOS FOTOSSINTETIZANTES 

 

O teor de pigmentos fotossintetizantes foi determinado após extração com 

acetona 80%, de acordo com a metodologia de Arnon (1949). Foram coletadas 

folhas totalmente expandidas, do 3º nó, colocadas em gelo e levadas imediatamente 

ao Laboratório de Fisiologia Vegetal. Foram pesados 0,1g de massa fresca de uma 
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folha por indivíduo e o material foi macerado com 0,3 ml de acetona 80% gelada, em 

câmara escura. O extrato macerado foi filtrado para um balão volumétrico de 25 ml, 

no qual o volume foi completado com acetona. A leitura espectrofotométrica foi 

realizada nas absorbâncias 480, 645 e 663 nm.  

As determinações dos teores de clorofila e carotenóides foram realizadas por 

meio da aplicação das equações de Hendry e Price (1993): 

Clorofila a = ((12,7.A663 -2,69.A645 )/(1000.MF)).V 

Clorofila b = ((22,9.A645 -4,68.A663)/(1000.MF)).V 

Clorofila total = ((8,02.A663 + 20,2.A645)/(1000.MF)).V 

Carotenóides = ((A480 + 0,114.A663 – 0,638. A645).V.PM)/1000 
 

Onde: A480 = absorbância a 480 nm; A645 = absorbância a 645 nm; A663 = 

absorbância a 663 nm; MF = massa fresca da amostra (g); V = volume da amostra 

(mL); PM = peso molecular médio dos carotenóides (545 g/mol); 

 

4.5 DETERMINAÇÃO DO TEOR DE CARBOIDRATOS SOLÚVEIS FOLIARES 

 

4.5.1 Obtenção do extrato 

 

A metodologia de extração dos carboidratos solúveis foliares (glicose, frutose, 

sacarose e açúcares totais) foi realizada de acordo com o protocolo de Carvalho, 

Pinto e Figueiredo-Ribeiro (1998). Foram coletadas folhas totalmente expandidas, do 

3º nó, das quais foram pesadas 1,0 g de massa fresca, por repetição. O material foi 

transferido para recipientes com etanol 80%, em um volume final de 10 ml e levados 

para fervura em placa aquecedora, por 3 minutos. As amostras foram maceradas e o 

extrato foi submetido a banho-maria a 80ºC por 15 minutos. Em seguida, procedeu-

se a centrifugação a 4500g, por 15 minutos, a temperatura ambiente. O 

sobrenadante foi retirado e ao pellet foram adicionados 10 ml de etanol. a amostra 

foi novamente levada ao banho-maria e centrifugação,  sendo o sobrenadante 

recolhido. O processo foi repetido por três vezes.  

Depois disso, a amostra homogeneizada foi adicionada a um balão 

volumétrico conectado a um evaporador rotatório (QUIMIS®, Q344B1), a 

aproximadamente 30 rpm e 40ºC, para concentração das amostra. Após o término 
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do procedimento, foi acrescentada água deionizada em cada amostra, para 

obtenção de um volume final de 10 ml. 

 

4.5.2 Determinação do teor de glicose 

 

O teor de glicose nas folhas foi quantificado por meio da utilização de um kit de 

glicose enzimática líquida (Doles) e foram seguidas as recomendações do fabricante 

para a dosagem. Tubos de ensaio foram identificados como branco, padrão (com 

tréplicas) e para as amostras. Em todos foi acrescentado 2 µl do reagente de cor. 

Aos tubos padrão, foram adicionados 20 µl de solução padrão (solução aquosa 

contendo 100mg/dL de glicose). Aos demais tubos, foram adicionados 20 µl de 

amostra, por repetição. Todos os tubos foram agitados e incubados por 5 minutos à 

37°C. As leituras foram realizadas em espectrofotômetro (FEMTO, 700 plus) a 510 

nm.  

Para o cálculo da concentração de glicose nas amostras, inicialmente foi 

determinado um fator (F), calculado através da seguinte fórmula: F = 100/ (média da 

absorbância dos tubos padrão). Em seguida, o fator é multiplicado pela absorbância 

obtida na leitura de cada amostra e o teor de glicose é dado em mg/dL. Para o 

cálculo da quantidade de glicose existente em cada amostra de 10 mL, o valor foi 

dividido por 10. 

 

4.5.3 Determinação do teor de frutose 

 

O teor de frutose presente nas amostras foi estimado por meio da reação de 

antrona, modificada para cetoses (Jeremyn, 1956). Em tubos de ensaio foram 

acrescentados 450 µl de água deionizada, 50 µl de amostra e 2,5 mL de solução de 

antrona a 0,2% em ácido sulfúrico concentrado. Para o tubo branco, foram 

acrescentados 500 µl de água deionizada e 2,5 ml da solução de antrona. Para 

todos os tubos com amostra foram feitas duplicatas, por repetição. Os tubos foram 

mantidos em banho-maria a 37° C por 45 minutos. A leitura das absorbâncias foi 

realizada em espectrofotômetro (FEMTO, 700 plus) a 620 nm. A quantificação de 

frutose foi realizada através da aplicação da fórmula obtida a partir da curva padrão 

elaborada com soluções com as concentrações de 0-100 µg/mL de D-frutose. 
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4.5.4 Determinação do teor de sacarose 

 

O conteúdo de sacarose presente na amostras foi quantificado através da 

reação com antrona, degradando-se os carboidratos redutores mediante a ação do 

hidróxido de potássio, conforme descrito por Riazi, Matsuda e Arslan (1985). Uma 

alíquota de 50 µl da amostra diluída (1:1), 200µl de água deionizada e 100 µl de 

solução de KOH 5,4N foram acrescentadas a tubos de ensaio e estes foram levados 

à fervura por 10 min. Posteriormente foram acrescentados 3 ml de solução de 

antrona 0,2% em ácido sulfúrico concentrados, e os tubos foram novamente levados 

à fervura, por 5 minutos. Ao tubo branco foram acrescentados 250 µl de água 

deionizada, 100 µl de solução de KOH e após fervura de 10 minutos, foram 

acrescentados 3 ml da solução de antrona, com posterior fervura por 5 minutos. A 

leitura das absorbâncias foi realizada em espectrofotômetro (FEMTO, 700 plus) a 

620 nm. A quantificação de sacarose foi realizada através da aplicação da fórmula 

obtida a partir da curva padrão elaborada com soluções com as concentrações de 0-

100 µg/mL de D-Sacarose. 

 

4.5.5 Determinação do teor de açúcares totais 

 

A quantificação do teor de açúcares totais solúveis foi realizada por meio do 

método fenol-sulfúrico, conforme metodologia proposta por Dubois, Glies e Hamilton 

(1956). Uma alíquota de 50 µl da amostra diluída (1:1), 450 µl de água deionizada, 

0,5 mL de fenol 5% e 2,5 ml de ácido sulfúrico. Ao branco não foi adicionada a 

amostra e a alíquota de água foi de 500 µl. Todos os tubos foram preparados em 

triplicata e a leitura das absorbâncias foi realizada em espectrofotômetro (FEMTO, 

700 plus) a 490 nm. A quantificação de sacarose foi realizada através da aplicação 

da fórmula obtida a partir da curva padrão elaborada com soluções com as 

concentrações de 0-300 µg/mL de D-Glucose. 

 

4.6 DETERMINAÇÃO DA ATIVIDADE DE ENZIMAS ANTIOXIDANTES: CATALASE 

E PEROXIDASE DO ASCORBATO  
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4.6.1 Obtenção do extrato bruto enzimático 

 

Folhas totalmente expandidas, localizadas no 3º nó, foram coletadas em 

nitrogênio líquido e levadas imediatamente ao Laboratório de Fisiologia Vegetal para 

a extração.  Para obtenção do extrato enzimático, foram macerados 0,2 g de massa 

fresca em nitrogênio líquido com polivinilpolipirolidona (PVPP) 1% (p/v). Ao 

macerado foram adicionados 750 µl de fosfato de potássio 200 mM (ph 6,8), 15 µl de 

EDTA 10 mM, 150 µl de ácido ascórbico 100 mM e 585 µl de água deionizada, em 

um volume total de 1500 µl.  O extrato homogeneizado foi levado para centrifugação 

a 13000g, por 12 minutos, a 4ºC (Peixoto et al., 1999). Foi separado, então, o 

sobrenadante límpido. 

 

4.6.2 Determinação da atividade da catalase  

 

A atividade da enzima catalase (CAT, E.C. 1.11.1.6) foi determinada pela 

adição de 25 µl do extrato bruto e 200 µl de H2O2 250 mM a 3,775 mL de meio de 

reação contendo tampão fosfato de potássio 200 mM (ph 7,0), água ultrapura, 

previamente incubados a 28ºC (Havir e Mchale, 1989).  As amostras foram levadas 

para leitura espectrofotométrica (Genesys 10S UV-Vis), no qual foram feitas leituras 

de 15 em 15 segundos, por um período de 1 minuto a 240 nm, evidenciando-se o 

decréscimo da atividade da enzima. A atividade foi expressa em µmol de min-1 g-1 

MF e o coeficiente de extinção do H2O2 considerado foi o de 36 mM-1 cm-1 (Nakano e 

Asada, 1981).  

 

4.6.3 Determinação da atividade da peroxidase do ascorbato  

 

A atividade da enzima peroxidase do arcorbato (APX, E.C. 1.11.1.11) foi 

determinada pela adição de 50 µl do extrato bruto e 200 µl de H2O2 2 mM a 3,750 

mL de meio de reação contendo tampão fosfato de potássio 200 mM (ph 7,0), água 

ultrapura e 200 µl de ácido ascórbico 10 mM, previamente incubados a 28ºC 

(Nakano e Asada,1981, modificado por Koshiba, 1993).  As amostras foram levadas 

para leitura espectrofotométrica (Genesys 10S UV-Vis), no qual foram feitas leituras 

de 15 em 15 segundos, por um período de 3 minutos a 290 nm, evidenciando-se o 

decréscimo da atividade da enzima. A atividade foi expressa em µmol de min-1 g-1 
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MF e o coeficiente de extinção do H2O2 considerado foi o de 2,8 mM-1 cm-1 (Nakano 

e Asada, 1981).  

 

4.6.4 Determinação de proteínas totais 

 

O conteúdo protéico do extrato bruto foi determinado pelo método 

fotocolorimétrico de acordo com Bradford (1976), utilizando-se como padrão, soro 

albumina bovina (1 mg mL-1).  

 

4.7 CARACTERIZAÇÃO DA ANATOMIA FOLIAR, CAULINAR E TESTES 

HISTOQUÍMICOS 

 

Folhas totalmente expandidas, localizadas no 3º nó a partir da gema apical, 

foram coletadas e fixadas em FAA 70 (Johansen, 1940). Quarenta e oito horas 

depois as folhas foram estocadas em etanol 70%. Para o seccionamento das 

amostras das folhas foram utilizadas porções do terço mediano do folíolo central 

(área da nervura e internervural). Os cortes foram feitos à mão livre com lâmina de 

barbear, clarificados em solução de hipoclorito de sódio 4%, sendo em seguida 

lavados em água destilada, neutralizados em água acética e lavados novamente em 

água destilada. Como corante foi utilizada solução de Azul de Astra e Safranina 1%, 

conforme Bukatsch (1972), modificado por Kraus e Arduin (1997) e as lâminas foram 

montadas em água glicerinada (3:1). A determinação da densidade estomática foi 

realizada através da impressão da epiderme em lâminas de vidro com utilização de 

adesivo instantâneo (Super Bonder), em ambas as faces da folha. As observações e 

a documentação fotográfica foram realizadas em fotomicroscópio (Nikon, Eclipse 

E200). Para as análises quantitativas utilizou-se o analisador de imagens TSView.  

Para a anatomia caulinar, foram realizadas secções à mão livre com lâminas 

de barbear, da região basal do caule (aproximadamente a 1 cm da região da 

inserção das raízes).  Os procedimentos de fixação, montagem e análise das 

lâminas foram os mesmos utilizados para as folhas. Além disso, para a análise dos 

elementos dissociados do xilema secundário, foi utilizada uma solução 1:1 de 

peróxido de hidrogênio 30% e ácido acético glacial (Kraus e Arduin, 1997). O 

material foi mantido na solução em tubos de ensaio esmerilhados e lacrados por 3 

dias em estufa, a uma temperatura média de 60°C. O material foi lavado e 
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submetido a coloração com safranina alcoólica 70%. As análises do caule só foram 

realizadas após 200 dias de submissão aos tratamentos. 

Os testes histoquímicos foram realizados em secções foliares e caulinares, 

utilizando-se como reagentes: Lugol (Johansen, 1940), para a detecção de amido e 

Sudan IV, para evidenciar a cutícula (Johansen, 1940).  

 

4.8 ÍNDICE DE PLASTICIDADE 

 

Para verificar o grau de plasticidade das diferentes variáveis analisadas no 

presente estudo foi utilizado um índice de plasticidade (IP), calculado através da 

diferença entre as médias dos valores máximos e mínimos das variáveis em cada 

tratamento, dividido pela média do valor máximo (Valladares et al, 2000). De acordo 

com Valladares e outros (2005), são consideradas muito plásticas as variáveis com 

IP superior a 0,6 e não plásticas, cujo IP é próximo de 0.  

 

IP = (média do valor máximo dos tratamentos – média do valor mínimo dos tratamentos) 

média do valor máximo dos tratamentos 

 

 

4.9 DELINEAMENTO EXPERIMENTAL E ANÁLISE ESTATÍSTICA 

 

O delineamento experimental foi inteiramente casualizado (DIC). Foram 

utilizadas 6 repetições para as análises de crescimento, 5 repetições para 

carboidratos, pigmentos fotossintetizantes e atividade enzimática e 4 repetições para 

as análises anatômicas. Para as análises de variância foi utilizado o teste não 

paramétrico de Kruskal-Wallis em nível de 5% de probabilidade. 
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5 RESULTADOS  

 

5.1 ANÁLISES DE CRESCIMENTO 

 

As plantas expostas ao pleno sol e ao sombreamento moderado (50% de 

radiação) apresentaram sintomas de clorose, necrose e queda das folhas mais 

maduras, após 60 dias de tratamento. Esses sintomas mostraram-se foram mais 

acentuados aos 90 dias nas plantas em pleno sol. Em sombreamento severo (5% de 

radiação), houve queda foliar, porém com ausência dos sintomas de clorose e 

necrose nos dois períodos citados. Em todos os tratamentos as plantas 

apresentaram início de emissão de folhas novas, as quais se mostraram totalmente 

expandidas após cerca de 190 dias de tratamento e sem nenhum dos sintomas 

acima descritos. Todas as plantas sobreviveram. 

Após 90 dias de tratamento, indivíduos de H. chrysotrichus não mostraram 

diferenças estatisticamente significativas quanto à altura, diâmetro e massa seca do 

caule, área foliar unitária e RAF. Contudo, foram observadas diferenças 

significativas em relação ao número de folhas, área foliar total, massa seca foliar e 

radicular, MFE e RMF as quais se mostraram maiores nas plantas submetidas ao 

sombreamento moderado. As razões Raiz:PA e RMR foram superiores nas plantas 

em pleno sol e os indivíduos em sombreamento severo apresentaram os menores 

valores de massa seca da raiz e massa seca total, e os maiores valores para AFE e 

RMC.  

Após 200 dias de tratamento, as plantas no pleno sol apresentaram os maiores 

valores de altura, diâmetro do caule, massa seca de folhas e caule e MFE. O 

número de folhas, as massas secas da raiz e total e a razão Raiz:PA foram 

superiores em pleno sol e em sombreamento moderado, sendo que neste último, as 

plantas mostraram maiores valores de RMR. Em sombreamento severo os 

indivíduos apresentaram maiores valores de área foliar unitária, AFE, RAF, RMF e 

RMC. A área foliar total não diferiu entre os três tratamentos. 

Ao se comparar os períodos de 90 e 200 dias, foi observado incremento na 

altura, no diâmetro do caule, no nº de folhas, na massa seca das folhas, do caule, da 

raiz e massa seca total para os indivíduos expostos ao pleno sol. Em sombreamento 

moderado, houve uma diminuição nos valores da MFE e RMF e um incremento na 
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AFE. Foi observado um aumento na área foliar total, área foliar unitária e RAF no 

sombreamento severo e uma diminuição na RMC. Não foram observadas diferenças 

significativas para as razões Raiz:PA e RMR ao se comparar os dois períodos de 

avaliação. 

 Os resultados anteriormente descritos encontram-se na Figura 1, e nas 

Tabelas 1 e 2. 
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Figura 1. Aspectos da morfologia de plantas jovens de Handroanthus chrysotrichus 
após 90 dias de tratamento. A. Pleno sol. B. Sombreamento moderado. C. 
Sombreamento severo. D. Detalhe da folha em pleno sol evidenciando necrose e 
clorose foliar. 
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Tabela 1. Valores médios de características de crescimento de plantas jovens de Handroanthus chrysotrichus submetidas a 
diferentes intensidades de radiação solar, após 90 e 200 dias de tratamento. Letras minúsculas distintas indicam diferenças 
significativas entre os tratamentos e letras maiúsculas distintas indicam diferenças significativas entre os tempos pelo teste de 
Kruskal-Wallis, em nível de 5% de probabilidade (n= 6). 

 

 
 
 
 
 
 

Tempo 
(dias) 

Radiação 
solar (%) 

Altura (cm) 
Diâmetro 
do caule 

(mm) 

N° de 
folhas 

Área Foliar 
Total (cm²) 

Área Foliar 
Unitária 

(cm²) 

Massa Seca (g) 

Folhas Caule Raiz Total 

90 

100 42,59 aB 7,43 aC 6,83 bB 435,67 bB 64,79 aB 3,35 bCD 3,77 aBC 16,54 aB 23,66 abBC 

50 45,92 aB 7,99 aBC 12,00 aA 808,79 aA 66,31 aB 6,06 aAB 4,84 aB 20,84 aAB 31,74 aBC 

5 44,98 aB 7,11 aC 6,83 bB 428,57 bB 64,31 aB 2,42 bD 3,30 aBC 7,95 bC 13,68 bC 

          
 

200 

100 63,00 aA 10,39 aA 12,93 aA 931,35 aA 75,34 bB 7,46 aA 8,60 aA 32,37 aA 48,43 aA 

50 53,37 abAB 9,21 bB 12,33 aA 827,50 aA 69,35abB 4,68 bBC 5,01 bB 24,80 aAB 34,49 aAB 

5 49,45 bB 6,81 cC 7,50 bB 943,75 aA 131,83 aA 3,09 bCD 2,70 cC 7,89 bC 13,68 bC 
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Tabela 2. Valores médios de características de crescimento de plantas jovens de Handroanthus chrysotrichus submetidas a 
diferentes intensidades de radiação solar, após 90 e 200 dias de tratamento. Letras distintas minúsculas indicam diferenças 
significativas entre os tratamentos e letras maiúsculas distintas indicam diferenças significativas entre os tempos, pelo teste de 
Kruskal-Wallis, em nível de 5% (n= 6). (Raiz:PA = razão raiz/parte aérea;  AFE = área foliar específica;  MFE = massa foliar 
específica; RAF = razão de área foliar; RMF = razão de massa foliar; RMC = razão de massa caulinar; RMR = razão de massa 
radicular). 
 
 

 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

  

 

Tempo 
(dias) 

Radiação 
solar (%) 

Raiz:PA AFE MFE RAF RMF 
 

RMC 
 

RMR 

90 

100 2,27 aA 171,06 abBC 0,0067 abAB 20,96 aB 0,12 bB 0,16 bC 0,69 aA 

50 1,84 abAB 156,97 bC 0,0064 aA 26,20 aB 0,17 aA 0,16 bC 0,64 abAB 

5 1,40bBC 229,05 aAB 0,0049 bBC 30,31 aB 0,14 abAB 0,25 aA 0,58 bBC 

       
  

200 

100 2,21 aAB 141,78 cC 0,0074 aA 20,78 bB 0,14 abAB 0,18 abBC 0,66 abABC 

50 2,59 aA 206,60 bB 0,0049 bB 25,28 bB 0,12 bB 0,15 bC 0,71 aA 

5 1,34 bC 374,64 aA 0,0027 cC 73,28 aA 0,20 aA 0,20 aB 0,56 bC 
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5.2 TEORES DE PIGMENTOS FOTOSSINTETIZANTES 

 

Após 90 dias de sombreamento severo, folhas pré-existentes de H. 

chrysotrichus apresentaram maiores teores de clorofilas a, b, total e carotenóides e 

maior razão chl/carot em relação aos demais tratamentos. Após 200 dias, as folhas 

novas emitidas mostraram maiores valores destes pigmentos, exceto clorofila a, o 

qual não apresentou diferença estatisticamente significativa entre os tratamentos. 

Plantas expostas ao pleno sol apresentaram maior razão Chla/Chlb aos 90 e 200 

dias de tratamento.  

Ao comparar os dois períodos, foi observado um incremento nos teores de 

clorofila a e b e uma redução da razão Chla/Chlb em folhas novas das plantas 

submetidas ao pleno sol aos 200 dias de tratamento. Em sombreamento severo 

houve uma redução dos teores de clorofila a, total, carotenóides e da razão 

chla/chlb. O teor de carotenóides também foi reduzido para as folhas novas das 

plantas em sombreamento moderado. A razão Chl/Carot foi superior para os três 

tratamentos após 200 dias. 

Os resultados referentes aos teores de pigmentos fotossintetizantes 

encontram-se sumarizados na Tabela 3. 



53 

 

 

 

Tabela 3. Teores de pigmentos fotossintetizantes de plantas jovens de Handroanthus chrysotrichus submetidas a 
diferentes intensidades de radiação solar, após 90 e 200 dias de tratamento. Letras minúsculas distintas indicam 
diferenças significativas entre os tratamentos e letras maiúsculas distintas indicam diferenças significativas entre os 
tempos pelo teste de Kruskal-Wallis, em nível de 5% de probabilidade (n= 5). (Chl a = clorofila a; Chl b = clorofila b; Chl 
total = clorofila total; Chla/Chlb = razão clorofilaa/clorofilab; Carot = carotenóides; Chl/Carot = razão 
clorofila/carotenóides). 
 

Tempo 
(dias) 

Radiação 
solar (%) 

Chl a (mg 
gMF) 

Chl b (mg 
gMF) 

Chl total (mg 
gMF) 

Chl a/Chl b 
Carot (mg 

gMF) 
Chl/Carot 

90 

100 1,023 cD 0,235 cD 1,258 cD 4,814 aA 0,330 cC 4,069 bD 

50 1,587 bB 0,429 bB 2,015 bB 3,720 abAB 0,441 bB 4,536 bC 

5 2,767 aA 0,834 aA 3,598 aA 3,460 bB 0,644 aA 5,626 aB 

  
      

200 

100 1,265 aC 0,371 bC 1,543 bCD 3,484 aB 0,330 aC 4,565 cC 

50 1,509 aBC 0,387 bBC 1,801 abBC 3,156 abBC 0,303 aC 5,720 bB 

5 1,614 aBC 0,662 aA 2,275 aB 2,537 bC 0,372 aBC 7,420 aA 
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5.3 TEORES DE CARBOIDRATOS SOLÚVEIS FOLIARES 

 

Após 90 dias de tratamento, folhas pré-existentes submetidas ao pleno sol, 

sombreamento moderado e sombreamento severo não mostraram diferenças 

estatisticamente significativas quanto aos teores de glicose e frutose. O teor de 

sacarose foi maior nas plantas em pleno sol e o teor de açúcares totais foi superior 

neste tratamento e em sombreamento moderado. Após 200 dias d tratamento, as 

folhas novas emitidas, apresentaram teor de glicose inferior em pleno sol e os teores 

de frutose e sacarose não variaram significativamente entre os tratamentos. O teor 

de açúcares totais foi superior nas plantas em pleno sol e sombreamento moderado 

(Tab. 4). 

Comparando-se os dois períodos de avaliação, foi observada uma diminuição 

dos teores de frutose entre folhas pré-existentes e novas emitidas em todos os 

tratamentos. O teor de glicose diminui em pleno sol após 200 dias, nas folhas novas, 

e os teores de sacarose e açúcares totais não variaram. 
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Tabela 4. Valores médios dos teores de carboidratos solúveis foliares de plantas jovens de Handroanthus chrysotrichus 
submetidas a diferentes intensidades de radiação solar, após 90 e 200 dias de tratamento. Letras minúsculas distintas 
indicam diferenças significativas entre os tratamentos e letras maiúsculas distintas indicam diferenças significativas entre 
os tempos pelo teste de Kruskal-Wallis, em nível de 5% de probabilidade (n= 5).    
 
 

 
Tempo 
(dias) 

Radiação 
solar (%) 

Glicose  
(mg gMF) 

Frutose  
(mg gMF) 

Sacarose 
(mg gMF) 

Acúcares 
Totais  

(mg gMF) 

90 

100 0,59 aB 3,47 aA 17,92 aA 42,31 aAB 

50 0,53 aB 3,03 aA 14,22 bBC 35,42 aB 

5 0,51 aB 2,58 aAB 13,01 bC 21,81 bC 

  
    

200 

100 0,58 bB 1,43 aB 15,44 aABC 49,36 aA 

50 1,09 aA 1,13 aB 16,57 aAB 48,76 aAB 

5 1,14 aA 1,00 aB 13,28 aABC 23,70 bC 
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5.4 ATIVIDADE DE ENZIMAS ANTIOXIDANTES 

 

Após 90 dias de tratamento, folhas pré-existentes mostraram maior nível de 

atividade da CAT em sombreamento severo e da APX em sombreamento moderado. 

Aos 200 dias, nas folhas novas emitidas, os maiores valores de atividade da CAT 

continuaram em sombreamento severo, porém para a APX, não foram encontradas 

diferenças significativas entre os tratamentos (Tab. 5). 
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Tabela 5. Resposta em atividades de enzimas antioxidantes de plantas jovens de Handroanthus chrysotrichus 
submetidas a diferentes intensidades de radiação solar, após 90 e 200 dias de tratamento. Letras minúsculas distintas 
indicam diferenças significativas entre os tratamentos e letras maiúsculas distintas indicam diferenças significativas entre 
os tempos pelo teste de Kruskal-Wallis, em nível de 5% de probabilidade (n= 5).  (CAT = atividade da enzima catalase; 
APX = atividade da enzima peroxidase do ascorbato).  
 

Tempo 
(dias) 

Radiação 
solar (%) 

CAT (µmol H2O2 min-1 

mg-1 proteína) 

APX (µmol ác. 

ascórbico min-1 mg-1 

proteína) 

90 

100 0,00504 bB 0,52620 abAB 

50 0,00989 abAB 0,76382 aA 

5 0,01594 aA 0,44718 bBC 

  
  

200 

100 0,00553 bB 0,30437 aD 

50 0,00843 bB 0,31660 aCD 

5 0,01575 aA 0,20145 aD 
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5.5 ANATOMIA FOLIAR E CAULINAR  
 

A folha de Handroanthus chrysotrichus, em secção transversal (Fig. 2 e 3), 

mostra epiderme cuticularizada, uni a bisseriada na face adaxial e unisseriada na 

face abaxial; o indumento é denso, sendo constituído por tricomas tectores e 

glandulares os quais ocorrem em ambas as faces. A folha é anfiestomática e os 

estômatos do tipo anomocítico são salientes. O complexo estomático é do tipo 

anomocítico. O mesofilo é do tipo dorsiventral com a ocorrência de mesofilo 

paravenal.  

Aos 90 dias, folhas pré-existentes à submissão dos tratamentos, não 

mostraram diferenças significativas quanto à espessura dos tecidos (cutícula, 

epiderme adaxial e abaxial, parênquima paliçádico e parênquima esponjoso) e 

espessura do limbo, com exceção do mesofilo paravenal, superior em pleno sol. A 

densidade estomática de ambas as faces também não variou entre os tratamentos 

(Fig. 2) 

Aos 200 dias, as folhas novas emitidas mostraram diferenças significativas 

em todas as variáveis, sendo que as espessuras do parênquima paliçádico, 

parênquima esponjoso, mesofilo paravenal, epiderme abaxial e limbo foram 

superiores nas plantas submetidas ao pleno sol.  A espessura da cutícula, epiderme 

adaxial e a densidade estomática em ambas as faces foram superiores em pleno sol 

e sombreamento moderado (Fig. 3). 

Comparando-se os dois períodos de análise, foi observado um incremento na 

espessura da cutícula, do parênquima esponjoso e do limbo nas folhas novas das 

plantas submetidas ao pleno sol. No sombreamento moderado, pode-se observar 

um aumento na espessura da epiderme abaxial. A diminuição na espessura do 

parênquima paliçádico, do mesofilo paravenal, do parênquima esponjoso e do limbo, 

assim como a densidade estomática em ambas as faces, foi verificada nas folhas 

novas das plantas em sombreamento severo. 

O caule de H. chrysotrichus, em secção transversal (Fig. 4), apresenta xilema 

secundário com vasos de distribuição difusa, sendo maior a proporção de vasos 

solitários (cerca de 50%). O parênquima axial é do tipo aliforme com confluências e 

o raio de uni a bisseriado. O floema secundário mostra fibras em faixas tangenciais 

intercaladas com elementos de tubo crivado e células parenquimáticas.  
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Após 200 dias de tratamento, o xilema secundário mostrou-se mais espesso 

no caule das plantas submetidas ao pleno sol, em relação aos demais tratamentos. 

A periderme, o floema secundário, a faixa cambial e o diâmetro dos vasos 

apresentaram maiores valores para o pleno sol e sombreamento moderado. A 

densidade dos vasos foi superior para as plantas submetidas ao sombreamento 

severo e o comprimento dos vasos não variou entre os três tratamentos. Grãos de 

amido em abundância foram observados no parênquima axial do xilema secundário 

de caules das plantas submetidas ao pleno sol (Fig.5). 

Os resultados estão sumarizados nas Tabelas 6 e 7 e Figuras 2, 3, 4 e 5. 
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Tabela 6. Valores médios de variáveis anatômicas das folhas de plantas jovens de Handroanthus chrysotrichus submetidas a 
diferentes intensidades de radiação solar, após 90 e 200 dias de tratamento. Letras minúsculas distintas indicam diferenças 
significativas entre os tratamentos e letras maiúsculas distintas indicam diferenças significativas entre os tempos pelo teste de 
Kruskal-Wallis, em nível de 5% de probabilidade (n= 4). (CT = Cutícula; ED = Epiderme da face adaxial; PP = Parênquima 
paliçádico; MP = Mesofilo Paravenal; PE = Parênquima esponjoso; EB = Epiderme da face abaxial; LI = Limbo; FAb = Face 
abaxial; FAd = Face adaxial). 

 

 

Tempo 
(dias) 

Radiação 
solar (%) 

Espessura dos tecidos (µm) 
Densidade estomática 

(nº/mm²) 

CT ED PP MP PE EB LI FAb FAd 

90 

100 2,58 aB 15,09 aAB 75,27 aAB 15,92 aAB 31,13 aB 9,53 aABC 147,17 aB 331,82 aAB 20,48 aB 

50 2,82 aB 13,64 aB 67,52 aBC 15,12 abBC 26,53 aB 8,76 aC 129,97 aBC 341,82 aAB 20,24 aAB 

5 2,86 aB 13,43 aBC 71,54 aB 14,51 bC 25,86 aB 9,21 aC 134,29 aB 336,36 aAB 26,19 aA 

  
 

        

200 

100 4,03 Aa 20,32 aA 90,65 aA 16,50 aA 44,51 aA 11,44 aA 183,67 aA 320,00 aA 19,52 aAB 

50 3,67 aA 14,96 aAB 68,56 bB 13,96 bC 25,51 bB 10,22 abAB 133,47 bB 275,45 aB 26,19 aA 

5 2,01 bC 11,21 bC 46,84 cC 12,59 bD 13,85 cC 9,61 bBC 93,79 cC 105,45 bC 6,90 bC 



61 

 

 

 
Tabela 7. Valores médios de variáveis anatômicas do caule de plantas jovens de Handroanthus chrysotrichus 
submetidas a diferentes intensidades de radiação solar, após 90 e 200 dias de tratamento. Letras minúsculas 
distintas indicam diferenças significativas entre os tratamentos e letras maiúsculas distintas indicam 
diferenças significativas entre os tempos pelo teste de Kruskal-Wallis, em nível de 5% de probabilidade (n= 4). 
(PR = periderme; FL= floema secundário; FC = faixa cambial; XI = Xilema secundário). 

 

 
 

Tempo 
(dias) 

Radiação 
solar (%) 

Espessura dos tecidos (µm) 
Diâmetro 
dos vasos 

(µm) 

Comprimento 
dos vasos 

(µm) 

Densidade dos 
vasos (nº/mm²) 

PR FL FC XI 

200 

100 560,06 a 547,41 a 66,14 a 2795,13 a 49,14 a 181,29 a 41,63 b 

50 540,85 a 476,08 a 56,36 a 2337,71 b 45,06 a 183,76 a 43,07 b 

5 376,86 b 383,57 b 28,11 b 1867,78 c 41,31 b 185,92 a 51,56 a 
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Figura 3. Secções transversais do limbo de plantas jovens de Handroanthus chrysotrichus 
submetidas a diferentes intensidades de radiação solar após 200 dias de tratamento.  A. 
Pleno sol. B. Sombreamento moderado. C. Sombreamento severo. (CT = cutícula; EP = 
epiderme; MP = mesofilo paravenal; PE = parênquima esponjoso; PP = parênquima 
paliçádico; seta = drusa). Barra = 20µm.  

 

MP 

Figura 2. Secções transversais do limbo de plantas jovens de Handroanthus chrysotrichus 
submetidas a diferentes intensidades de radiação solar após 90 dias de tratamento.  A. 
Pleno sol. B. Sombreamento moderado. C. Sombreamento severo. (CT = cutícula; EP = 
epiderme; MP = mesofilo paravenal; PE = parênquima esponjoso; PP = parênquima 
paliçádico; seta = drusa). Barra = 20µm.  
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Figura 4. Secções transversais do caule de plantas jovens Handroanthus chrysotrichus 
submetidas a diferentes intensidades de radiação solar após 200 dias de tratamento.  A 
e D. Pleno sol. B. Sombreamento moderado. C e E. Sombreamento severo. (ED = 
elemento de vaso em diferenciação; FC = faixa cambial; FF = fibras do floema 
secundário em diferenciação; FS = floema secundário;  FX = fibras do xilema secundário 
em diferenciação; PE = periderme; XS = xilema secundário). Barra = 100µm (A, B, C); 
50µm (D, E). 
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Figura 5. Secções transversais do caule de Handroanthus chrysotrichus 
submetidas ao teste com reagente lugol para evidenciar grãos de amido.  A . Pleno 
sol. Notar reação positiva nas células do parênquima axial e radial do xilema 
secundário B. Sombreamento severo. Reação negativa ao teste. Barra = 50µm. 
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5.6 ÍNDICE DE PLASTICIDADE 

 

Após 90 dias de tratamento, o teor de pigmentos fotossintetizantes, 

principalmente clorofila, bem como a razão chla/chlb, foram as características mais 

plásticas verificadas para H. crysotrichus, com IP igual a 0,65 para as duas variáveis. 

Valores altos de IP também foram observados para a atividade da enzima catalase 

(0,57) e massa seca total (0,57). Já altura (0,07), diâmetro do caule (0,11), 

espessura dos tecidos foliares (entre 0,08 e 0,17), densidade de estômatos (0,03 na 

face abaxial e 0,22 na face adaxial) e teor de glicose foliar (0,13) foram as 

características menos plásticas. 

Após 200 dias de tratamento, os maiores valores de IP foram verificados para 

as variáveis morfológicas e anatômicas. A massa seca total, bem como a RAF, MFE 

e AFE apresentaram valores de IP de 0,72, 0,72, 0,63, 0,62, respectivamente. Para 

a anatomia foliar, a espessura do parênquima esponjoso (0,69) e a densidade 

estomática em ambas as faces da folhas (0,74 na face adaxial e 0,67 na face 

abaxial) mostraram maior plasticidade. No caule, a característica com maior IP foi a 

espessura da faixa cambial (0,58). Em relação aos aspectos fisiológicos, a variável 

mais plástica foi a atividade da enzima catalase (0,65). Os menores valores de IP 

foram verificados para o comprimento (0,02) e diâmetro (0,16) dos elementos de 

vaso do xilema e espessura da epiderme abaxial da folha (0,16). 

Os resultados estão sumarizados nas Tabelas 8 e 9. 
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Tabela 8.  Índice de Plasticidade das características morfológicas, anatômicas e 
fisiológicas das plantas de Handroanthus chrysotrichus submetidas a diferentes 
intensidades de radiação solar, após 90 e 200 dias de experimento.  

 

Índice de Plasticidade Tipo de 
Característica 

Característica 
90 dias 200 dias 

0,07 0,22 Morfológica Altura 

0,11 0,34 Morfológica Diâmetro 

0,47 0,12 Morfológica Área foliar total (AFT) 

0,57 0,72 Morfológica Massa seca total (MST) 

0,03 0,37 Morfológica Área foliar unitária (AFU) 

0,43 0,42 Morfológica Nº de folhas 

0,28 0,39 Morfológica Razão de massa de folha (RMF) 

0,35 0,25 Morfológica Razão de massa de caule (RMC) 

0,17 0,21 Morfológica Razão de massa de raiz (RMR) 

0,31 0,62 Morfológica Área foliar específica (AFE) 

0,27 0,63 Morfológica Massa foliar específica (MFE) 

0,31 0,72 Morfológica Razão de área foliar (RAF) 

0,39 0,48 Morfológica Razão raiz: parte aérea 

0,10 0,50 Anatômica Cutícula 

0,11 0,45 Anatômica Epiderme adaxial 

0,10 0,48 Anatômica Parênquima paliçádico 

0,09 0,24 Anatômica Mesofilo paravenal 

0,17 0,69 Anatômica Parênquima esponjoso 

0,08 0,16 Anatômica Epiderme abaxial 

0,12 0,49 Anatômica Espessura total do limbo 

0,22 0,74 Anatômica Densidade estomática (face adaxial) 

0,03 0,67 Anatômica Densidade estomática (face abaxial) 

- 0,33 Anatômica Periderme 

- 0,30 Anatômica Floema secundário 

- 0,58 Anatômica Faixa Cambial 

- 0,33 Anatômica Xilema Secundário 

- 0,16 Anatômica Diâmetro do elemento de vaso 

- 0,02 Anatômica Comprimento do elemento de vaso 

- 0,19 Anatômica Densidade de vasos 

0,65 0,21 Fisiológica Concentração de clorofila total 

0,65 0,28 Fisiológica Razão clorofila a/b 

0,49 0,19 Fisiológica Concentração de carotenóides 

0,28 0,38 Fisiológica Razão clorofila total/carotenóides 

0,48 0,51 Fisiológica Teor foliar de açúcar total solúvel 

0,27 0,27 Fisiológica Teor foliar de sacarose 

0,13 0,49 Fisiológica Teor foliar de glicose 

0,26 0,30 Fisiológica Teor foliar de frutose 

0,57 0,65 Fisiológica Atividade da enzima catalase 

0,41 0,34 Fisiológica Atividade da enzima peroxidase 
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Tabela 9. Valores médios para o índice de Plasticidade das características 
morfológicas, anatômicas e fisiológicas das plantas de Handroanthus chrysotrichus 
submetidas a diferentes intensidades de radiação solar, após 90 e 200 dias de 
experimento.  

 

Índice de Plasticidade Tipo de 
Característica 90 dias 200 dias 

0,29 0,42 Morfológica 

0,11  0,39 Anatômica 

0,42 0,36 Fisiológica 
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6 DISCUSSÃO 

 

6.1 ANÁLISES DE CRESCIMENTO  

 

O crescimento e os padrões de distribuição da biomassa nas plantas são 

regulados por meio do investimento em órgãos buscando minimizar efeitos de um 

fator limitante, sendo altamente responsáveis por diferenças interespecíficas 

(Kitajima, 1994; Poorter et al., 2011). No presente estudo, as plantas de H. 

chrysotrichus em pleno sol apresentaram os maiores valores de massa seca, 

demonstrando que o crescimento foi estimulado em resposta à radiação solar, 

conforme amplamente relatado em literatura (Kamaluddin e Grace, 1993; Scalon et 

al., 2003; Martinazzo et al., 2007; Lima et al., 2010). 

Como condições de altas irradiâncias requerem maior captação de água e 

absorção de nutrientes para a manutenção do processo fotossintético, é esperado 

maior alocação de biomassa para as raízes e, conseqüentemente, maiores razões 

Raiz:PA e RMR (Poorter, 1999; Poorter e Nagel, 2000; Fini et al., 2010; Kwak et al., 

2011). O aumento das razões Raiz: PA e RMR de H. chrysotrichus em pleno sol e 

sob sombreamento moderado, além do maior investimento em caule e folhas em 

sombreamento severo reforçam essa tendência. Em contrapartida, plantas que 

crescem em condições de sombreamento geralmente fixam menores quantidades 

de carbono, transpiram menos e, portanto, apresentam uma maior alocação de 

biomassa para o caule e as folhas (Poorter et al., 2011; Poorter e Nagel, 2000 

Embora o aumento em altura das plantas em condições mais sombrias ou 

intermediárias de radiação seja comumente observado (Duz et al., 2004; Kwak et al., 

2011), plantas de H. chrysotrichus mostraram valores maiores de altura quando em 

condição de elevada irradiância. Resultados semelhantes também foram relatados 

por Souza e Válio (2003), Craven, Gulamhussein e Berlyn (2010) e Kelly e outros 

(2009) em espécies arbóreas tropicais. Em condições de baixa luminosidade plantas 

pequenas têm maior facilidade de sobreviver, principalmente devido a uma maior 

RMF que as permite estabelecer um balanço positivo de carbono, com menor 

biomassa não fotossintética para ser mantida (Givinish, 1988; Schultz e Matthews, 

1993; Lusk et al., 2008). Assim, o alongamento do caule pode ser desvantagem para 

a sobrevivência de plantas que crescem sob altos dosséis, nos quais a luz 
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dificilmente será alcançada (Kitajima, 1994). Em florestas tropicais o nível de 

radiação sob altos dosséis é de cerca de 4,7% da radiação solar incidente (Januário 

et al., 1992), valor aproximado ao sombreamento severo em que as plantas jovens 

de H. crysotrichus foram submetidas, no presente estudo. Sob sombreamento 

severo, a menor altura da planta associada a um menor diâmetro do caule pode 

tornar a planta menos susceptível a danos mecânicos (Walters et al., 1993). Neste 

estudo, porém, foi verificado que o investimento em biomassa do caule (RMC) foi 

superior para as plantas em sombreamento severo, o que possivelmente se deve ao 

fato das plantas em pleno sol e sombreamento moderado deslocaram o investimento 

de biomassa principalmente para as raízes. 

Apesar de não terem sido observadas diferenças estatisticamente 

significativas entre os tratamentos em relação à área foliar total de H. chrysotrichus, 

a área foliar unitária foi significativamente superior para o tratamento mais 

sombreado. Neste, as plantas apresentaram um número inferior de folhas, porém 

estas eram maiores em relação aos demais tratamentos, conforme anteriormente 

relatado para essas condições (Sultan, 2003). O aumento da área foliar, bem como 

da área foliar em relação à massa seca de folhas (AFE) e da área foliar em relação à 

massa seca total (RAF), são respostas comuns a plantas quando em condições de 

sombreamento, possibilitando-as um aumento na captação de fótons nesse tipo de 

ambiente e o abastecimento da planta (Walters, 1993; Duz et al., 2004; Poorter e 

Nagel, 2000; Souza e Válio, 2003; Aleric e Kirkman, 2005; Lichtentaler et al., 2007; 

Kelly et al., 2009; Fini et al., 2010).  

Segundo Poorter e outros (2011), a plasticidade da AFE é claramente 

superior em relação à RMF, uma vez que aumento da RAF é muito mais dependente 

do ajuste morfológico pelo aumento da área foliar, do que da alocação de biomassa 

para as folhas. O aumento da AFE tem como conseqüência a diminuição da 

espessura das folhas (Kwak et al., 2011), conforme também observado no presente 

estudo. Ao contrário, em condições de alta radiação a espessura da folha é 

incrementada pela formação de várias camadas de parênquima fotossintetizante, o 

que é acompanhada pela diminuição da área foliar (Poorter, 1999) e resulta em 

aumento da massa seca de folhas em relação à área foliar (MFE) (Walters, 1993; 

Kitajima, 1994; Veneklaas e Ouden, 2005). Em condições de grande incidência 

luminosa, folhas pequenas refletem um menor contato entre a superfície foliar e o 



70 

 

 

ambiente, o que minimiza os efeitos do aquecimento e das perdas com transpiração 

(Parkhurst e Loucks, 1972; Fini et al., 2010).  

 

6.2 TEORES DE PIGMENTOS FOTOSSINTETIZANTES 

 

As folhas de H. crysotrichus apresentaram respostas comumente encontradas 

para plantas aclimatadas em diferentes ambientes luminosos. O aumento da 

concentração de clorofila em sombreamento severo no presente estudo é uma 

resposta amplamente relatada para plantas submetidas a essa condição (Reyes et 

al., 1996; Gonçalves et al., 2001; Lichtenthaler e Buschmann, 2001; Kitajima e 

Hogan, 2003; Rego e Possamai, 2006; Martinazzo et al., 2007). A clorofila é 

constantemente sintetizada e destruída na presença de luz, e a velocidade de 

decomposição pode ser maior em condições de alta radiação solar (Kramer e 

Kozlowski, 1979). A diminuição da quantidade de pigmentos é uma resposta comum 

em plantas sob condições de altas irradiâncias (Hendry e Price, 1993) e a necrose e 

a clorose verificadas nas folhas pré-existentes de H. chrysotrichus em pleno sol e 

sob sombreamento moderado possivelmente são conseqüências da degradação de 

clorofila (Marchese et al., 2008).   

A maior quantidade de clorofila b em folhas de H. chrysotrichus sob 

sombreamento severo pode favorecer a absorção de fótons, uma vez que este 

pigmento absorve energia em comprimentos de onda diferentes em relação à 

clorofila a (Gonçalves et al., 2001; Taiz e Zeiger, 2008). Isto é refletido em uma 

menor razão chla/chlb, comumente encontrada na sombra (Kitajima e Hogan, 2003; 

Baoli et al. 2005; Lambers et al., 2008). O aumento do teor de carotenóides em 

folhas pré-existentes sob sombreamento severo pode ter ocorrido com o mesmo 

objetivo. Estes pigmentos, além da função de dissipação da energia, aumentam a 

captação de luz, pois absorvem a luz em comprimentos de onda inferiores aos da 

clorofila (Bartley e Scolnik, 1995; Demmig-Adams et al., 1996). O aumento da 

concentração de carotenóides na sombra pode estar relacionada à presença de α-

caroteno, um carotenóide acessório que aumenta a captação de luz em condições 

de sombreamento (Demmig-Adams et al., 1996; Krause et al., 2004).  

Os valores menores para a razão Chl/Carot, tanto nas folhas pré-existentes 

quanto para as folhas novas emitidas de H. chrysotrichus em pleno sol mostra que  a 

quantidade de carotenóides em relação à clorofila é maior no sol. A diminuição 
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dessa razão é uma resposta comumente encontrada em condições de altas 

irradiâncias. Segundo Lichtenthaler e Buschmann (2001), a razão chl/carot 

normalmente fica em torno de 4,2 e 5 para folhas de sol e entre 5,5 e 7,0 para folhas 

de sombra. No presente estudo, em pleno sol foram encontrados valores de 4,1 a 

4,6 e em sombreamento severo de 5,6 a 7,4, corroborando com os resultados 

encontrados pelos autores acima citados. Resultados semelhantes foram 

encontrados em estudos com espécies arbóreas (Gonçalves et al.; 2001; 

Lichtenthaler et al., 2007). Demmig-Adams, Gilmore e Adams III (1996) 

demonstraram que a quantidade de carotenóides em relação à clorofila é superior 

em plantas no sol devido, principalmente, ao incremento da fração de carotenóides 

constituinte do ciclo das xantofilas, que promovem a dissipação do excesso de 

energia absorvida quando há grande disponibilidade de luz.  

 

6.3 TEORES DE CARBOIDRATOS SOLÚVEIS FOLIARES 

 

O aumento da concentração de açúcares totais verificado nas folhas de H. 

chrysotrichus em função do aumento da radiação solar pode estar relacionado ao 

aumento da atividade fotossintética, conforme relatado por Conocono, Egdane e 

Setter (1998). 

Trabalhos que avaliaram a variação do teor de carboidratos em função da 

quantidade de luz ambiente verificaram que há uma tendência de diminuição do teor 

de carboidratos em função do sombreamento (Reyes et al., 1996; Casagrande 

Junior et al., 1999; Frank et al., 2001; Souza et al., 2004), conforme observado no 

presente estudo em folhas de H. chrysotrichus sob sombreamento severo, 

principalmente nas folhas novas emitidas. Um decréscimo repentino na radiação 

fotossintética ativa afeta diretamente o metabolismo da planta e, dessa forma, os 

carboidratos armazenados constituem uma importante fonte de energia (Veneklaas 

e Ouden, 2005; Myers e Kitajima, 2007). Essa reserva é utilizada quando o balanço 

líquido de carbono é negativo, como quando as plantas são sujeitas a um 

sombreamento repentino (Myers e Kitajima, 2007). Nessas condições, a aclimatação 

a esse novo ambiente pode ocorrer como sugerem Veneklaas e Ouden (2005): 1) as 

taxas fotossintéticas diminuem devido a limitação luminosa, mas as taxas 

respiratórias continuam normais, o que leva a uma balanço negativo de carbono; 2) 

as reservas de carbono são requisitadas, mais para a manutenção do que para o 
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crescimento; 3) a taxa respiratória diminui e as taxas fotossintéticas aumentam, 

resultando em um balanço positivo de carbono, mesmo que ainda baixo; 4) por fim, 

menores níveis de carboidratos e taxas de crescimento são estabelecidos.  

Além do armazenamento de energia, os carboidratos solúveis são 

amplamente conhecidos por suas características de osmoproteção em condições de 

déficit hídrico, atuando no aumento do potencial hídrico celular (Ashraf e Harris, 

2004; Ennajeh et al., 2009; Kakani et al., 2011). Esse processo minimiza a perda e 

favorece a absorção de água pelas células (Chaves et al., 2003) e pode minimizar 

os efeitos das altas taxas transpiratórias observadas em plantas sujeitas à radiação 

solar intensa. Dessa forma, a exposição ao pleno sol ou alta irradiância, poderia 

aumentar as taxas transpiratórias e a presença de carboidratos pode facilitar a 

manutenção do fluxo de água através da diminuição do potencial hídrico celular. 

Os carboidratos também podem estar envolvidos em processos de defesa 

contra danos oxidativos, conforme descrito por Ende e Valluru (2009) e Melgar e 

outros (2009). Os açúcares solúveis podem atuar em vias de sinalização de ERO e 

de estresse oxidativo (Ende e Vallaru, 2009). Desse modo, a maior concentração de 

açúcares totais em H. chrysotrichus submetidos ao pleno sol e sombreamento 

moderado pode ter atuado, juntamente com os carotenóides, em processos que 

evitam danos oxidativos e a fotoinibição. 

No presente estudo, os teores de glicose e a frutose mostraram pouca 

variação entre os tratamentos e estes açúcares foram pouco representativos em 

relação aos açúcares totais. Os teores de sacarose foram superiores em pleno sol, 

porém apenas nas folhas pré-existentes. Diante disso, pode-se sugerir que os 

valores significativamente superiores verificados nos teores de açúcares totais em 

pleno sol e sombreamento moderado, em relação ao sombreamento severo nas 

folhas novas podem estar relacionados ao incremento no teor de outros açúcares, 

como o manitol, sorbitol, rafinose, entre outros.    

 

6.4 ATIVIDADE DE ENZIMAS ANTIOXIDANTES 

 

Sob condições de estresse, como altas intensidades de radiação solar, as 

plantas estão sujeitas ao aumento da formação de espécies reativas de oxigênio 

(Knight e Knight, 2001), fato que resulta, em geral, no aumento da atividade de 

enzimas antioxidantes. Entretanto, no presente estudo, folhas de H. chrysotrichus 
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exibiram menores níveis de atividade da CAT em função do aumento da radiação 

solar, possivelmente em virtude da sensibilidade da enzima, que pode sofrer 

inativação ou degradação em virtude da intensidade luminosa (Feierabend e Engel, 

1986; Feierabend et al., 1992; Hertwig et al., 1992). Resultados semelhantes de 

diminuição da atividade da CAT em função do aumento da radiação solar já foram 

anteriormente relatados (Mishra et al,, 1993; Burrit e Mackenzie, 2003; Marchese et 

al., 2008; Vuleta e Tucic, 2009). Essa resposta foi verificada para espécies arbóreas 

tropicais por Favaretto e outros (2011), cuja atividade da enzima foi reduzida com o 

aumento da radiação solar tanto para espécies pioneiras quanto para espécies 

tardias de sucessão. 

No presente trabalho foi verificado que a atividade da APX em H. 

chrysotrichus foi superior em folhas pré-existentes no sombreamento moderado, 

mas sofreu uma queda da atividade nas folhas novas, sem que houvesse variação 

entre os tratamentos. A ausência de variação para a atividade da APX em função de 

diferentes intensidades luminosas já foi anteriormente relatada (Chaves et al., 2003; 

Favaretto et al., 2011) e, segundo Peltzer e Polle (2001), sendo que a regulação 

dessa enzima pode estar mais relacionada à temperatura do que à luz. Nas folhas 

novas de H. chrysotrichus foram observados ajustes morfológicos e anatômicos que 

podem ter minimizado os efeitos da radiação em pleno sol e sombreamento 

moderado nos danos oxidativos, o que justificaria a ausência de variação da 

atividade da APX. 

 

6.5 ANATOMIA FOLIAR E CAULINAR  

 

As respostas de folhas aclimatadas na sombra e expostas repentinamente ao 

sol têm sido foco de diversos trabalhos com o objetivo de elucidar os mecanismos 

pelos quais as plantas podem ajustar suas características frente a modificações na 

disponibilidade luminosa (Jurik et al., 1979; Yamashita et al., 2000; Oguchi et al., 

2003). Em geral, folhas pré-existentes à exposição a diferentes condições de 

luminosidade mostram ajustes anatômicos menos acentuados em relação às folhas 

novas, emitidas posteriormente, fato também verificado no presente estudo, em H. 

chrysotrichus. Segundo Sims e Pearcy (1992), folhas que se expandem após a 

transferência para um ambiente com maior intensidade luminosa apresentam um 
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incremento significativo na espessura dos tecidos em relação às folhas que 

permanecem na condição sombreada.  

Variações na espessura dos tecidos foliares em função da radiação são 

amplamente relatadas na literatura (Kubinová, 1991; Ashton e Berlyn, 1992; Paiva et 

al., 2003; Lima Jr et al., 2006; Craven et al., 2010; March e Clark, 2011; Sabbi et al., 

2010; Silva et al., 2010) e são associadas a mudanças estruturais para a 

manutenção do processo fotossintético e maior eficiência no uso da água, uma vez 

que aumentam as taxas fotossintéticas por unidade de área foliar (Strauss-

Debenedetti e Berlyn, 1994; Rossato e Kolbi, 2010).  

O aumento da espessura do tecido epidérmico em folhas de H. chrysotrichus, 

sujeitas ao pleno sol e ao sombreamento moderado desempenha um significado 

funcional nos processos de absorção luminosa. As células transparentes da 

epiderme facilitam a penetração e difusão da luz para os tecidos clorofilianos 

subjacentes, mas também reduzem a incidência direta da luz em folhas sujeitas a 

altas radiações, através de processos de refletância (Lee et al., 1990; Chazdon e 

Kaufmann, 1993; Vogelmann e Martin, 1993). A presença de uma segunda camada 

no tecido epidérmico, conforme observado nas folhas de H. chrysotrichus 

submetidas ao pleno sol, além de aumentar a reflexão da luz em condições de alta 

luminosidade, pode alterar os processos de distribuição desta sobre os tecidos 

clorofilianos (Bone et al., 1985). À semelhança da epiderme, o aumento da 

espessura da camada cuticular observada em pleno sol e sombreamento moderado 

no presente estudo também é uma resposta comum aos ambientes de altas 

irradiâncias (Ashton e Berlyn, 1992; Fermino Junior et al., 2004; Rossato e Kolb, 

2010; Sabbi et al., 2010). Além de auxiliar nos processos de reflexão da luz, a 

cutícula atua na manutenção da temperatura foliar e na diminuição da perda de água 

(Dickison, 2000; Castro et al., 2009).  

O tecido clorofiliano é o principal responsável pelo aumento da espessura da 

lâmina foliar em resposta ao aumento da disponibilidade luminosa. Folhas de sol 

geralmente exibem um parênquima paliçádico bem desenvolvido em relação às 

folhas aclimatadas à sombra (Vogelmann, 1993) e, segundo Oguchi, Hikosaka e 

Hirose (2003), o incremento do tecido clorofiliano facilita distribuição e arranjo dos 

cloroplastos na superfície das células. Sob condições de alta luminosidade, o 

parênquima paliçádico facilita a penetração da luz solar direta e não difusa 

(Vogelmann, 1993), de modo que a eficiência na distribuição da luz compensa a 
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menor superfície de absorção (Turner, 1994), o que pode explicar o aumento deste 

tecido nas plantas submetidas ao pleno sol, no presente estudo. 

Aliado à eficiência na absorção da luz, folhas de sol que apresentem um 

incremento na espessura do parênquima esponjoso podem aumentar a capacidade 

de difusão do CO2, uma vez que as folhas são mais compactas. Em sombreamento 

severo, a menor espessura do parênquima esponjoso nas folhas de H. chrysotrichus 

aqui avaliadas, pode ser compensada pela maior quantidade de espaços 

intercelulares presentes neste tecido, conforme anteriormente relatado por Lima e 

outros (2006). 

Folhas de H. chrysotrichus, em pleno sol, apresentaram aumento da 

espessura do mesofilo paravenal. Este tecido compreende uma camada horizontal 

de células que formam uma rede reticulada e achatada situada entre os 

parênquimas paliçádico e esponjoso, sendo comumente encontrado em 

leguminosas (Leegood, 2008). Por constituir uma extensão das células da bainha do 

feixe, também é conhecida como bainha do feixe estendida (Kevekordes et al., 

1987).  Segundo Lansing e Franceschi (2000) o mesofilo paravenal pode representar 

um caminho intermediário na transferência dos fotoassimilados para os feixes 

vasculares, ou seja, uma via de ligação entre o sistema vascular e o tecido 

clorofiliano. Este fato pode favorecer a distribuição dos produtos da fotossíntese em 

plantas sob altas irradiâncias, principalmente em folhas compactas.  

No presente estudo, além das modificações verificadas nas folhas de H. 

chrysotrichus quanto à espessura dos tecidos em função do nível de luminosidade, 

modificações na quantidade e tamanho dos estômatos também são amplamente 

abordadas em estudos anatômicos (Klich, 2000; Duz et al., 2004; Lima Jr et al., 

2006; Pereira et al., 2009). Observou-se que as folhas de H. chrysotrichus 

apresentaram incremento da densidade estomática em resposta a condições de 

maior intensidade de radiação solar. O aumento dos valores de densidade 

estomática é uma resposta comumente encontrada em plantas sujeitas a elevadas 

irradiiâncias (Klich, 2000; Castro et al., 2009), o que pode favorecer a absorção do 

CO2, visto que a superfície foliar é, geralmente, diminuída nessas condições. O 

aumento da quantidade de estômatos pode favorecer a perda de água das folhas, 

porém, o grau de abertura do poro pode representar uma barreira. Os estômatos, 

em geral, permanecem a maior parte do tempo fechados ou parcialmente fechados 

e a abertura estomática só ocorre diante de condições favoráveis (Larcher, 2006). A 
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maior quantidade de estômatos pode ser um resultado da diminuição do tamanho 

das folhas expostas ao sol (Pereira et al., 2009) e, segundo Kubínová (1991), a 

densidade estomática é inversamente proporcional à área foliar.  

H. chrysotrichus, a espécie aqui estudada, possui folhas anfiestomáticas do 

tipo anfihipoestomáticas, nas quais há um maior número de estômatos na face 

abaxial em relação adaxial (Alquini et al., 2009). Parkhurst (1978) discute sobre a 

importância funcional da presença de estômatos em ambas as faces da folha e 

conclui que há um grande grau de associação entre essa característica e a 

espessura foliar. Uma vez que a presença de estômatos na face adaxial minimiza a 

resistência para a difusão do CO2 no mesofilo, o anfiestomatismo diminui a distância 

entre a absorção e a fixação desse gás. O aumento da densidade estomática em 

resposta ao incremento da radiação solar em ambas as faces de folhas 

anfiestomáticas observado em H. chrysotrichus já foi anteriormente relatado em 

Bouchea fluminensis (Verbenaceae) (Milaneze-Gutiere et al., 2003) e na leguminosa 

Arachis pintoi (Gobbi et al., 2011). 

Em folhas sujeitas a radiação solar intensa, a presença de tricomas pode 

representar uma adaptação contra o aquecimento foliar, reduzindo as chances de 

perda de água (Liakoura et al., 1997; Rossato e Kolb, 2010). Os tricomas tectores 

presentes em ambas as folhas de H. chrysotrichus aqui avaliadas aumentam os 

processos de refletância na superfície foliar, reduzindo a quantidade de radiação 

absorvida (Larcher, 2006). Além disso, os tricomas promovem a diminuição da 

difusão de água na camada limítrofe, uma vez que diminuem a incidência de vento 

na superfície celular e minimizam a transpiração (Ehleringer et al., 1976).  

Em H. chrysotrichus ajustes anatômicos também foram verificados no caule 

após a submissão ao pleno sol e sombreamento moderado. Os indivíduos nestas 

condições apresentaram xilema secundário com vasos de maior diâmetro e em 

maior densidade em relação àqueles em sombreamento severo. Espécies 

adaptadas a condições ensolaradas são caracterizadas pelo rápido crescimento e 

podem apresentar características que permitam um maior fluxo de água, como 

vasos de maior diâmetro e menor densidade da madeira (Costa et al., 2009). 

Elementos de vaso maiores (em diâmetro e comprimento) são mais eficientes na 

condução em relação a elementos mais estreitos e menores, porém promovem 

menor segurança hidráulica (Lindorf, 1994; Lima et al., 2009; Zanne et al., 2010;). A 

eficiência no transporte de água permite uma maior condutância estomática, o que 
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aumenta as taxas fotossintéticas, o ganho de carbono e o crescimento (Poorter et 

al., 2010).  

Angyalossy, Amano e Alves (2005) em estudo com Caesalpinia echinata 

(Leguminosae) verificaram que os exemplares adaptados a locais quentes e úmidos 

possuíam vasos de maior diâmetro, uma vez que a disponibilidade de água no solo 

e a evapotranspiração são maiores e permitem uma maior eficiência na condução. 

Nesse sentido, é provável que os indivíduos de H. chrysotrichus submetidos ao 

pleno sol tenham apresentado resposta semelhante, visto que não houve restrição 

hídrica para as plantas. Já no sombreamento severo os caules apresentaram os 

vasos menores e mais numerosos. Nesta condição, as diferenças de pressão entre 

o ambiente e as folhas são menores, resultando em um menor requerimento de 

água. Dessa forma, em plantas sob condições hídricas favoráveis, um mecanismo 

xilemático de transporte menos eficiente pode ser suficiente para suprir a demanda 

hídrica foliar (Plavcová et al., 2011).   

O sombreamento reduz a capacidade de transporte de água na parte aérea e 

isso ocorre, principalmente, pela diminuição da atividade cambial (Schultz e 

Mattews, 1993). No presente estudo, foi verificada uma maior espessura da faixa 

cambial em pleno sol e sombreamento moderado, o que indica uma maior atividade 

do câmbio. Em condições de crescimento rápido, as células iniciais devem receber 

estímulos para aumentar a divisão celular, sendo que a extensão da atividade 

cambial é sensível às condições ambientais (Burger e Richter, 1991; Peszlen, 1994; 

Spicer e Groover, 2010). Caquet e outros (2009) verificaram em Fagus sylvatica 

(Fagaceae) que o aumento da atividade cambial foi uma das primeiras reações da 

planta exposta à abertura de uma clareira e, segundo Igboanugo (1990), em 

sombreamento severo, a atividade cambial é interrompida prematuramente em 

relação a um ambiente com maior disponibilidade de luz. 

No presente estudo verificou-se que o aumento da atividade cambial foi 

acompanhado por um incremento da espessura do xilema e floema secundários, em 

pleno sol e em sombreamento moderado. Além disso, a maior quantidade de células 

em diferenciação sob essas duas condições em relação ao sombreamento severo 

indica alta atividade cambial. Constatou-se que o aumento da espessura do tecido 

xilemático foi o mais representativo no incremento no diâmetro do caule nos 

tratamentos a pleno sol e sombreamento moderado. Segundo Ewers (1985), uma 

das maneiras de aumentar a eficiência no transporte no caule é a produção de 
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xilema no sentido transversal, uma vez que uma maior quantidade de tecido 

favorece a condução de água para a parte aérea, bem como promove a sustentação 

do caule. Em Fagus sylvatica foi observado um aumento da área transversal de 

vasos com a abertura da clareira, principalmente para sustentar o aumento nas 

taxas de transpiração (Caquet et al., 2009).  

O xilema secundário de H. chrysotrichus, aqui avaliada, apresenta 

parênquima aliforme confluente, comumente encontrado em florestas tropicais 

(Alves e Angyalossy-Alfonso, 2002), com acúmulo de grãos de amidos nas plantas 

em pleno sol. O acúmulo de solutos nas células parenquimáticas do xilema é 

comumente relatado para plantas submetidas ao estresse hídrico, com função 

principal de osmorregulação (Braun, 1984; Hacke e Sperry, 2003). A presença de 

amido pode ter um papel importante na diminuição do potencial hídrico do tecido, 

gerando pressão osmótica e favorecendo o fluxo de água (Hacke e Sperry, 2003) e 

essa resposta, quando em função da radiação solar, pode minimizar os efeitos da 

transpiração excessiva. Essa característica pode ser importante, por exemplo, nos 

momentos em que as folhas são perdidas, ondea liberação de açúcares no interior 

dos vasos mantém, então, o fluxo contínuo (Lima et al., 2009).  

O floema distribui os fotoassimilados produzidos pelas folhas (Cutler et al., 

2011) e, dessa forma, pode sofrer alterações em função do ambiente luminoso. 

Nesse estudo, as plantas de H. crysotrichus submetidas ao pleno sol e 

sombreamento moderado apresentaram maior espessura do tecido floemático em 

relação ao sombreamento severo. Uma vez que as taxas de crescimento e a 

produção de biomassa foram superiores nesses dois tratamentos, é possível 

concluir que uma maior espessura no tecido condutor de fotoassimilados aumenta 

sua distribuição e o incremento de biomassa nos órgãos. Além disso, o floema pode 

estar relacionado à reversão do processo de embolismo em elementos de vaso. 

Segundo Salleo e outros (1996), Zwieniecki e outros (2000) e Salleo e outros (2004), 

os solutos secretados pelo floema e conduzidos aos elementos de vaso 

interrompidos poderiam aumentar a pressão osmótica na célula, favorecendo a 

retomada do fluxo hídrico.  

A presença da periderme em plantas que apresentam crescimento secundário 

está relacionada, principalmente, à proteção e cicatrização (Levizou et al., 2004; 

Castro et al., 2009; Mazzoni-Viveiros e Costa, 2009). As propriedades da periderme 

podem conferir à planta capacidade de adaptação às variáveis ambientais, e, devido 
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às características hidrofóbicas do súber, a periderme é especialmente importante 

para evitar a perda de água e proteção térmica de caules (Mazzoni-Viveiros e Costa, 

2009). Em H. crysotrichus a periderme mostrou-se mais espessa nos caules em 

pleno sol e sombreamento moderado, demonstrando a maior necessidade de 

proteção nesses ambientes, em relação ao sombreamento severo. 

 

6.6 ÍNDICE DE PLASTICIDADE 

 

A plasticidade fenotípica pode ser definida como a fração de uma variação 

fenotípica observada em uma variável em função de diferentes ambientes e pode 

ser expressa através do índice de plasticidade (Valladares et al., 2000; Valladares et 

al., 2005). A análise do IP no presente estudo mostrou que a intensidade luminosa 

influenciou modificações das características fisiológicas, morfológicas e anatômicas 

em H. chrysotricus. 

No primeiro período de avaliação, 90 dias após o início do tratamento, o IP 

calculado para as diferentes variáveis, demonstra que os ajustes foram 

predominante foliares e fisiológicos. Alguns estudos mostram que a aclimatação a 

diferentes intensidades luminosas em folhas pré-existentes é devida, principalmente, 

a ajustes bioquímicos, em detrimento dos morfológicos e anatômicos (Sims e 

Pearcy, 1992; Yamashita et al., 2000; Yamashita et al., 2002). Verificou-se no 

trabalho que a espessura da folha é determinada pela exposição solar durante o seu 

desenvolvimento, não sendo observadas grandes variações quando estas já estão 

maduras (Sims e Pearcy, 1992). Os resultados obtidos no presente estudo com H. 

crysotrichus corroboram essa afirmação. 

O teor de pigmentos fotossintetizantes, bem como a razão chla/chlb, em 

folhas pré-existentes de H. crysotrichus foram as características que exibiram maior 

plasticidade no primeiro período de avaliação. Outras arbóreas tropicais também 

exibiram resultados semelhantes, as quais a aclimatação em função da radiação 

solar de folhas maduras deve-se, sobretudo, a variações na composição e teor de 

pigmentos fotossintetizantes (Krause et al., 2004). Em H. crysotrichus os ajustes 

fisiológicos verificados nas folhas pré-existentes provavelmente favoreceram o 

processo fotossintético, uma vez que foi verificado um incremento significativo da 

massa seca total das plantas em pleno sol. 
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A análise do IP das características aqui avaliadas após 200 dias de 

tratamento demonstrou maiores ajustes morfológicos e anatômicos das plantas. As 

folhas novas emitidas de H. chrysotrichus apresentaram características que devem 

ter minimizado os efeitos dos tratamentos, tanto o excesso quanto a escassez de 

luz, o que diminuiu a necessidade de ajustes fisiológicos, cujas variáveis 

apresentaram-se menos plásticas. 

As folhas são os primeiros órgãos a responder as variações ambientais 

(Danquah, 2010) e, segundo Kursar e Coley (1999), as espécies podem variar os 

processos de aclimatação à radiação solar de acordo com o tempo de vida das 

folhas. Espécies que apresentam folhas com maior tempo de vida investem na 

aclimatação a nível foliar, enquanto espécies com folhas com tempo curto de vida 

apresentam um resposta ao nível de toda a planta, com rápido desenvolvimento de 

folhas novas adaptadas à nova condição (Kursar e Coley, 1999). Da mesma forma, 

constatou-se aqui que H. crysotrichus, sendo uma espécie decídua, apresentou 

características adaptativas mais acentuadas nas folhas novas, que emergiram após 

a submissão aos tratamentos luminosos. A grande plasticidade em função da 

luminosidade observada em H. chrysotrichus para a AFE, RAF e MFE também já foi 

verificada para outras espécies arbóreas (Poorter et al., 2006; Lima et al., 2010). 

A plasticidade anatômica foliar em função da intensidade luminosa verificada 

no presente estudo é amplamente relatada em espécies arbóreas tropicais e 

favorece a distribuição das espécies nos diferentes ambientes florestais (Justo et al., 

2005; Sabbi et al., 2010; Silva et al., 2010). Apesar dos maiores IP serem verificados 

para as folhas, o caule mostrou maior plasticidade quanto a espessura da faixa 

cambial, o que demonstra a grande sensibilidade deste tecido à variações na 

disponibilidade luminosa. 

Os altos índices de plasticidade verificados para a atividade da enzima 

catalase em folhas pré-existentes e em folhas novas pode ter ocorrido devido à 

fotoinativação da enzima em pleno sol e sombreamento moderado conforme 

discutido anteriormente e, dessa forma, talvez não reflita uma característica plástica 

para o presente estudo. 
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7 CONCLUSÕES 

 

- Plantas jovens de Handroanthus chrysotrichus apresentam plasticidade fenotípica 

relacionada à disponibilidade luminosa; 

 

- A aclimatação a diferentes intensidades de radiação solar deu-se por meio de 

modificações em características fisiológicas, morfológicas e anatômicas, 

principalmente em relação às folhas; 

 

- Folhas de H. chrysotrichus pré-existentes aos tratamentos mostram ajustes 

predominantemente fisiológicos, enquanto folhas novas emitidas exibem 

modificações predominantemente morfológicas e anatômicas; 

 

- Os resultados indicam grande capacidade de plantas jovens de H. chrysotrichus 

em habitar ambientes com elevada amplitude de variação da radiação solar, o que a 

torna espécie recomendada para projetos de reflorestamento e recuperação de 

áreas degradadas.  
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