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RESUMO 

 

O plantio de arbóreas nativas tropicais encontra-se em ascensão, e para o 

sucesso dessa atividade, é necessária informações sobre o comportamento 

das espécies em relação ao meio no qual estão inseridas, como a intensidade 

de radiação solar. No ambiente florestal, a luz é um dos fatores principais no 

estabelecimento e distribuição de espécies vegetais. Assim, espécies com 

ampla plasticidade apresentam vantagens adaptativas em ambientes 

heterogêneos. Acredita-se que espécies tolerantes à sombra, apresentam em 

geral, metabolismo com baixa flexibilidade de resposta às mudanças no 

ambiente. Já as espécies exigentes de luz, se aclimatam mais rapidamente às 

mudanças do regime de luminosidade. Nesse contexto, o objetivo do presente 

trabalho foi avaliar a plasticidade fenotípica de três arbóres tolerantes ao 

sombreamento (Cariniana estrellensis, Cedrela odorata e Manilkara salzmannii) 

em condições de luminosidade contrastante considerando as respostas 

fisiológicas, morfológicas e anatômicas. Para isso, plantas joves dessas 

espécies foram submetidas a dois tratamentos: Pleno sol e Sombra ( 5% de 

luminosidade). Após 150 dias de experimento, foram realizadas análise 

morfológicas, fisiológicas e anatômicas. As três espécies mostraram intensas 

alterações nos diferentes tratamentos, apresentando respostas comumentes 

encontradas em espécies adaptadas ao sol e à sombra. Plantas de sombra 

apresentaram menor razão R:PA, maiores valores para AFE, RAF, altura do 

caule e maior teor de pigmentos fotossintéticos. Plantas de sol apresentaram 

maior MFE, teor de carboidratos solúveis, além de maior espessura do limbo 

foliar e densidade estomática. O índice de plasticidade mostrou que, para as 

três espécies, houve maior amplitude de respostas  em variáveis fisiológicas, 

seguidas de morfológicas e anatômicas. A C. odorata apresentou maior IP de 

variáveis morfológicas que C. estrellensis e M. Salmanni, o que mostra maior 

plasticidade fenotípica dessa espécie em relação às outras. De maneira geral, 

as espécies estudadas apresentaram elevada plasticidade fenotípica 

relacionada a luminosidade contrastante, corroborando a hipótese de que 

espécies tolerantes ao sombreamento são capazes de sobreviver em ambiente 

altamente iluminado. Devido à capacidade de aclimatação em pleno sol, essas 
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espécies se configuram como espécies de sombra facultativa, podendo ser 

indicadas para programas de reflorestamento e recuperação de áreas 

degradadas. 

 

Palavras chave: Plasticidade, arbóreas, luminosidade, morfologia, fisiologia, 

anatomia. 
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ABSTRACT 

 

The planting of tropical native tree is rising, and, to the success of this activity, 

is needed information about the behavior of the species in relation to the 

environment in which they operate, like the intensity of radiation. In the forest, 

the light is a major factor in the establishment and distribution of plant species. 

Thus, species with extensive plasticity have adaptive advantages in 

heterogeneous environments. It is believed that the shade tolerant species 

present, in general, metabolism with low flexibility of response to changes in the 

environment. On the other hand, light demanding species, acclimate more 

quickly to changing lighting scheme. In this context, the objective of this study 

was to assess the phenotypic plasticity of three trees tolerant to shading 

(Cariniana estrellensis, Cedrela odorata and Manilkara salzmannii) in 

contrasting light conditions considering the physiological, morphological and 

anatomical. For this, young plants of these species were subjected to two 

treatments: Full sun and Shadow (5% brightness). After 150 days of 

experiment, were performed morphological, physiological and anatomical 

analyses. The three species showed intense changes in the different 

treatments, providing answers commonly found in species adapted to sun and 

shade. Shade plants showed a lower R: PA, higher values for AFE, RAF, stem 

height and higher levels of photosynthetic pigments. Sun plants had higher 

MFE, soluble carbohydrates, and increased leaf thickness and stomatal density. 

The plasticity index showed that for the three species, range of physiological 

responses was greater, followed by morphological and anatomical. The C. 

odorata showed higher IP to morphological variables that C. estrellensis and M. 

Salzmanni, which shows greater phenotypic plasticity of this species from the 

other. In general, the species studied showed high phenotypic plasticity related 

to contrasting light, corroborating the hypothesis that shade-tolerant species are 

able to survive in highly illuminated environment. Due to the ability of 

acclimatization in full sun, these species are configured as facultative shade 

species and may be indicated for reforestation programs and restoration of 

degraded areas. 

 

Key words: Plasticity, trees, luminosity, morphology, physiology, anatomy 
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1. INTRODUÇÃO 

 

A conservação da biodiversidade dos ecossistemas florestais tem sido uma das 

principais preocupações da humanidade nas últimas décadas. O plantio de 

arbóreas nativas tropicais encontra-se em ascensão e essa atividade depende de 

informações sobre o comportamento das espécies em relação ao meio no qual 

estão inseridas, como a intensidade luminosa. Tais informações são de grande 

valor  na definição do posicionamento da sucessão e é imprescindível na 

regeneração artificial e manejo de florestas (KITAJIMA, 1996; KOERSELMAN; 

MEULEMAN, 1996; DUZ et al., 2004).  

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

de espécies arbóreas em florestas tropicais (LEE et al., 1997; SMITH, 

WHITELAM, 1997; LAMBERS et al., 2008), assim, a distribuição das plantas está 

relacionada à sua capacidade de sobreviver em diferentes níveis de radiação 

solar (OSUNKOYA et al., 1994).  

O crescimento e adaptação da planta em diferentes condições luminosas estão 

relacionados à habilidade das plantas em ajustar, eficaz e rapidamente, 

processos fisiológicos e morfológicos visando maximizar a aquisição de recursos 

nesse ambiente (DIAS FILHO, 1997). Quando as plantas são submetidas à 

variações na qualidade e intensidade da irradiância, a maioria delas é capaz, em 

maior ou menor grau, de aclimatar-se às mudanças ocorridas (KITAJIMA, 1996).  

De modo geral, as arbóreas tendem a apresentar melhor desempenho em 

sombreamento moderado, podendo apresentar mecanismos adaptativos quando 

expostas ao pleno sol (GONÇALVES et al., 2005; MENGARDA et al., 2009). 

Esses mecanismos comprendem mudanças morfológicas, fisiológicas e 

anatômicas no sentido de superar os efeitos foto-inibitórios do estresse luminoso 

(MENGARDA et al. 2012). 

Em condições de alta ou de baixa luminosidade, mecanismos fisiológicos e 

bioquímicos, além de alterações morfológicas são necessários, para que a planta 

utilize a energia luminosa e, conseqüentemente, aumente seu ganho de carbono 
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(GONÇALVES et al., 2012). Folhas sujeitas a diferentes condições de irradiância 

podem apresentar alterações na anatomia (SILVA, 2010; CRAVEN et al., 2010; 

SILVA et al.,2010; MARCH; CLARK, 2011), na concentração dos pigmentos 

fotossintetizantes (GONÇALVES et al., 2001; LICHTENTHALER; BUSCHMANN, 

2001; KITAJIMA; HOGAN, 2003; REGO; POSSAMAI, 2006), no teor de 

carboidratos solúveis (KRAMER; KOZLOWSKI, 1979; CHAPIN III et al., 1990; 

NEWELL et al., 2002; WÜRTH et al., 2005) e na atividade de enzimas 

antioxidantes (MITTLER, 2002; APEL; HIRT, 2004; SCANDALIOS, 2005). Além 

disso, o regime de irradiância influencia no padrão de alocação e partição de 

biomassa entre os órgãos vegetativos, bem como na taxa de crescimento relativo, 

razão de área foliar e razão raiz:parte aérea (LAMBERS; POORTER, 1992, 

OSUNKOYA et al., 1994; SOUZA; VÁLIO, 2003). Geralmente, tais características 

são utilizadas para avaliar o nível de tolerância das espécies à baixa 

disponibilidade de luz (SCALON et al., 2002).  

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, (CHAMBEL et 

al., 2005). Assim, espécies com grande potencial para plasticidade em caracteres 

ligados a sobrevivência apresentam vantagens adaptativas em ambientes 

instáveis, heterogêneos ou de transição (CARDOSO; LOMÔNACO, 2003). 

Estudo ecofisiológicos realizados nas últimas décadas, com base nas respostas 

de aclimatação luminosa, categorizam as espécies arbóreas tropicais em dois 

principais grupos ecológicos: o grupo das espécies exigentes de luz, comuns de 

estágios iniciais de sucessão, e o grupo das espécies tolerantes à sombra, 

comuns de estágios sucessionais mais tardios (BAZZAZ;PICKETT, 1980; 

CHAZDOM et al., 1996; STRAUSS-DEBENEDETTI & BAZZAZ, 1996). 

Segundo o modelo ecológico proposto por por Bazzaz e Picket (1980), as 

espécies tolerantes à sombra que colonizam permanentemente os ambientes de 

sub-bosque, com fluxo baixo e contínuo de água e nutrientes, apresentam em 

geral, metabolismo com baixa flexibilidade de resposta às mudanças no ambiente. 

Já as espécies exigentes de luz que colonizam regiões de clareira e bordas da 
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floresta, onde as condições ambientais prevalecentes são mais heterogêneas e 

instáveis, apresentam comumente espectro mais amplo de respostas fisiológicas 

e se aclimatam mais rapidamente às mudanças do regime de luminosidade. 

Alguns altores ainda classificam espécies como obrigatórias ou facultativas de 

sombra, e obrigatória ou facultativa de sol (DAMASCOS e RAPOPORT 2002, 

CUZZUOL e MILANEZ). No entanto, estudos comparativos mostram que existem 

poucas espécies extremas de sol e sombra, e que a grande maioria tem 

preferência por irradiância intermediária (WRIGHT et al., 2003). 

Diversos estudos têm mostrado que a plasticidade fenotípica e a capacidade de 

aclimatação a diferentes regimes de luz estão intimamente relacionados aos 

diferentes grupos sucessionais (PORTES et al., 2010; CHAZDON et al.. 1996; 

STRAUSS-DEBENEDETTI e BAZZAZ, 1996; VALLADAREs et al., 2000; 

RIBEIRO et al., 2005). As espécies exigentes de luz têm sido descritas na 

literatura como um grupo que comumente apresenta maior plasticidade fenotípica 

e que garante maior tolerância às variações extremas da intensidade de 

irradiância (STRAUSS-DEBENEDETTI e BAZZAZ, 1996, WALTERS, 2005; 

VALLADARES e NIINEMETS, 2008). Entretanto, alguns resultados indicam que 

tanto as espécies de sol quanto as espécies de sombra são capazes de exibir 

grande plasticidade fenotípica, sugerindo que a capacidade de ajustes em 

resposta a novas condições ambientais não está necessariamente relacionada ao 

status sucessional da espécie (POPMA; BORGERS, 1992; ROZENDAAL et al., 

2006; SOUZA et al., 2009). 

Estudos têm evidenciado a plasticidade fisiológica de arbóreas nativas em relação 

à diferentes intensidade da irradiância por meio de avaliações de algumas 

características morfofisiológicas (ALMEIDA; ALVARENGA, 2004; MENGARDA et 

al., 2009; LIMA et al. 2010). Apesar desses esforços, o número de informações 

ainda é insuficiente, em decorrência do grande número de espécies. Sendo 

assim, é clara a necessidade de mais estudos sobre a ecofisiologia de arbóreas 

com grande potencial para o reflorestamento e de elevado valor econômico, como 

Cariniana estrellensis, Cedrela odorata e Manilkara salzmannii.  
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Conhecida como Jequitibá Branco, a Cariniana estrellensis (Raddi) Kuntze 

pertence a família  Lecythidaceae. Árvore típica dos estágios sucessionais 

avançados, é considerada planta semidecídua no inverno, de luz difusa, que 

tolera sombreamento na fase juvenil (LORENZI, 2002). Conhecida como uma das 

maiores árvores brasileiras, encontrada na Mata Atlântica, fornece madeira de 

grande importância econômica, sendo utilizada como fonte de matéria-prima para 

construção civil, confecção de móveis, saltos de calçados, celulose e papel e 

artesanato (IPEF, 2011).  

 A Cedrela odorata é uma árvore da família Meliaceae conhecida como Cedro 

Rosa, Cedro aromático ou Cedro cheiroso. Sua ocorrência se dá em todo o Brasil 

tropical, em todas formações vegetais, à exceção do cerrado. É particularmente 

frequente na Mata Atlântica e na Floresta pluvial Amazônica. Sua madeira é leve, 

macia, fácil de trabalhar e de boa resistência mecânica (LORENZI, 2002). 

Segundo Ivone (1976), essa espécie necessita de sombreamento para seu 

crescimento na fase juvenil, e apresenta melhor desenvolvimento em plantios de 

sub-bosque de florestas secundárias (NAVARRO, 2004; NETO, 2011) 

A Manilkara salzmannii pertence a família Sapotaceae. Conhecida como 

Maçaranduba, ocorre em floresta Atlântica, podendo ser encontrada em áreas de 

floresta Montana e tabuleiro costeiro. (ALMEIDA JÚNIOR, 2010). Além de seus 

frutos que possuem polpa adocicada e comestível, a Maçaranduba possui grande 

importância econômica devido a alta qualidade de sua madeira e da produção de 

látex (ALMEIDA JÚNIOR, 2010). Informações acerca do seu comportamento 

ecofisiológico são escassos na literatura, embora, em condições de campo de 

inventários florestais em ecossistemas íntegros e restaurados, essa espécie é 

classificada como Clímax (LIMA; GAZZEL, 2000, VALE, 2012).  
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2. OBJETIVOS 

 

2.1 Objetivo Geral 

Avaliar a plasticidade fenotípica de plantas jovens de três arbóres ocorrentes na 

Mata Atlântica e tolerantes ao sombreamento (Cariniana estrellensis, Cedrela 

odorata e Manilkara salzmannii) em condições de luminosidade contrastante. 

Para isso, serão consideradas respostas fisiológicas, morfológicas e anatômicas. 

 

2.2 Objetivos Específicos: 

- Analisar as medidas de crescimento das espécies em foco;  

- Determinar os teores de pigmentos fotossintetizantes (clorofila a, b e 

carotenóides); 

- Avaliar o teor de carboidratos solúveis foliares; 

- Determinar a atividade de enzimas antioxidantes (CAT e APX); 

- Avaliar a anatomia foliar e caulinar; 

- Avaliar o índice de plasticidade das características fisiológicas, morfológicas e 

anatômicas. 
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3 REVISÃO BIBLIOGRÁFICA 

3.1 Respostas das plantas em condições de irradiância contrastante 

 

3.1.1 Crescimento e Morfologia 

 

A intensidade de irradiância atua no crescimento e no desenvolvimento vegetal, 

pois está relacionada diretamente aos processos fisiológicos, bioquímicos e 

morfológicos (LARCHER, 2000; TAIZ; ZEIGER, 2008). A luz é provavelmente o 

fator que mais afeta a produção de biomassa nas florestas tropicais. Diversos 

trabalhos demonstram a influência de diferentes condições de luminosidade nas 

medidas de crescimento de arbóreas de clima tropical (POORTER, 2001, 

RAMOS, 2004, MENGARGA et al. 2009)  

Segundo Morelli e Rubertti (2000) e Oliveira (2011), as respostas das plantas às 

variações da intensidade de irradiância são diversas, sendo o estímulo de 

crescimento em altura, uma das respostas mais rápidas ao sombreamento. Souza 

e Válio (2003), porém, encontraram resultados divergentes. Em um experimento 

com plantas jovens de quinze espécies arbóreas de uma floresta semidecídua 

tropical e em diferentes estágios da sucessão florestal, observaram que o 

crescimento, em geral, foi menor em sombreamento. Poorter (1999) verificou 

maiores taxas de crescimento  em arbóreas sujeitas a níveis intermediários de 

irradiância.  

Diversas variáveis de crescimento podem ser alteradas em resposta às alterações 

na intensidade de irradiãncia, dentre elas, destacam-se: alocação de biomassa 

entre órgãos aéreos e subterrâneos;  área foliar, biomassa seca total e razão raiz: 

parte aérea (SOUZA; DE PAULA; FIGUEREDO-RIBEIRO, 2004; MIYAZAWA et 

al., 2006; MIRRALLES et al., 2011). 

Em relação à alocação de biomassa, tem sido relatado que sob baixa intensidade 

de irradiância, a maioria das espécies alocam mais biomassa para as folhas do 

que para raízes, proporcionando, dessa forma, maior captação de radiação 

luminosa (GIVINISH, 1988, SOARES, 2012). A folha é o principal órgão 
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fotossintetizante e, geralmente, apresenta alta plasticidade fenotípica em 

decorrência da disponibilidade de irradiância visando garantir a manutenção do 

balanço positivo de carbono (VALLADARES; NIINEMETS, 2008; SANCHES et al., 

2009). 

Em estudo com plantas jovens de quinze espécies arbóreas tropicais de 

diferentes estágios sucessionais, Kitajima (1994) verificou que as plantas em 

condições de sombreamento exibiram 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 outro (2009), as modificações nas razões entre a massa e a 

área foliares são ecologicamente adaptativas. Espécies de 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 que 

se desenvolvem em ambientes sombreados (WALTERS; KRUGER; REICH, 1993; 

POORTER; NAGEL, 2000; SOUZA; VÁLIO, 2003; DUZ et al., 2004; ALERIC; 

KIRKMAN, 2005; LICHTENTHALER et al., 2007; KELLY et al., 2009; FINI et al., 

2010)  

Diversos trabalhos tem mostrado que em condições de radiação solar intensa, há 

um incremento na razão raiz:parte aérea (POORTER, 1999; TOLEDO-ACEVES; 

SWAINE, 2008; FINI et al., 2010; KWAK et al., 2011). 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 provoca o incremento de 

massa seca para o sistema radicular (POORTER, NAGEL , 2000).   

Outras variáveis podem ser utilizadas para avaliar a adaptação das plantas a 

diferentes condições ambientais, como a taxa de crescimento relativo (TCR), que 

é um indicativo que representa o incremento em biomassa a partir da biomassa 

pré-existente (HUNT, 1990), e a taxa assimilatória liquída (TAL), que representa 

uma estimativa da fotossíntese líquida (BENINCASA, 2003). Segundo Osunkoya 

et al. (1994), a TAL tende a variar inversamente com a alteração da radiação 

solar. Mengarda et al. (2009), encontrou maiores taxas de TCR e TAL de 

Caesalpinia echinata em sombreamento moderado. No estudo realizado por 

Nakazono e outros (2001) com Euterpe edulis, entretanto, verificou-se maior TAL 
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nas plantas submetidas à maior intensidade de radiação luminosa. Resultado 

similar foi encontrado por Duz e outros (2004) estudando outras arbóreas da Mata 

Atlântica. 

 

3.1.2 Pigmentos fotossintetizantes 

 

Os pigmentos cloroplastídicos estão correlacionados com a eficiência 

fotossintética das plantas e, consequentemente, são essenciais para o 

crescimento vegetal, além de estarem relacionados com a adaptação das plantas 

a diversos ambientes (SOUZA et al., 2011). 

Estudos relacionando ao conteúdo de pigmentos fotossintetizantes tem mostrado 

que a concentração de clorofila total é maior em ambiente sombreado quando 

comparadas às folhas expostas ao pleno sol (ALVARENGA et al., 2003; 

CARVALHO et al., 2007; CHAVES et al., 2008).  

Gonçalves, Marenco e Vieira (2001), estudando duas arbóreas amazônicas de 

diferentes escalas sucessionais, verificaram maiores teores de clorofila (a, b e 

total) em folhas de sombra, comparadas às folhas de sol. Na espécie Eugenia 

uniflora (Pitangueira) também ocorreu incremento no teor de clorofila a, clorofila b 

e clorofila total em plantas sombreadas (MIELKE; SCHAFFER, 2010). 

Essa diferença na produção desses pigmentos se deve a um ajuste da fisiologia 

das plantas sob sombreamento, o que amplia a eficiência da captura de luz 

(KITAO et al., 2000; GONÇALVEZ et al., 2001). De acordo com Dymova e 

Golovko (2007), Lichtenthaler e Babani (2007) e Sarijeva et al. (2007), folhas 

expostas ao sol respondem à alta irradiância reduzindo a quantidade  de clorofila 

que compõe o complexo antena. 

A intensidade e qualidade da luz incidente podem causar alterações na 

concentração total dos pigmentos, no teor da clorofila a e b e também na razão 

entre as clorofilas a/b (ATROCH et al., 2001; SCALON et al., 2003; OLIVEIRA et 

al., 2009). Em muitos casos, a razão clorofila a/b tende a diminuir com a redução 
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da radiação luminosa, devido a proporção relativa de clorofila b em ambientes 

sombreados (GIVINISH, 1988; LUTTIGE, 1997). Essa alteração leva a maximizar 

a captura de luz, pois a clorofila b possibilita a captação de energia de outros 

comprimentos de onda e transferência para uma molécula específica de clorofila 

a, que efetivamente participa das reações fotoquímicas da fotossíntese (ENGEL; 

POGGIANI, 1991)  

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

radiação solar podem não ser capazes de sobreviver a essa nova condição 

devido à sua sensibilidade à fotoinibição. 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, 1996). Sendo assim, 

os carotenóides podem atuar na aclimatação à altas irradiâncias (MARENCO; 

LOPES, 2009). 

 Alguns trabalhos têm demonstrado aumento na concentração de carotenóides 

em resposta à alta intensidade luminosa. Magalhãe, Mareco e Mendes (2009) 

mostraram maior teor de carotenóides, bem como redução da razão Chl/Carot em 

plantas de sol de Minquartia guianensis, espécie da Amazônia.  Resposta 

semelhante foi encontrada por Lichtenthaler et al (2007), trabalhando com 

arbóreas de floresta temperada. Segundo Hendry e Price (1993), a diminuição 

dessa razão pode ser considerada um indicativo de estresse. 

  

3.1.3 Carboidratos Solúveis 

 

Os carboidratos são, além de produtos da fotossíntese, importantes constituintes 

da massa seca e substrato para a respiração (KOZLOWSKI, 1991; LEGROS et 

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

espécies (SOUZA et al., 2004). 

Alguns trabalhos tem demostrado que a concentração de carboidratos solúveis é 

altamente influenciada pelas variações na intensidade da irradiância. Martinazzo e 

outros (2007) verificaram aumento dos carboidratos não-estruturais em 
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Pitangueira (Eugenia uniflora) quando submetidas ao pleno sol. Casagrande Jr e 

outros (1999) observaram redução da concentração foliar de carboidratos em 

araçazeiro com o aumento do sombreamento. Reyes e outros (1996) observaram 

em Chrysalidocarpus lutescens (Palmae) decréscimo na concentração de 

açúcares na folhas, caules e raízes após 3 meses de sombreamento intenso. 

Souza, De Paula e Figueiredo-Ribeiro (2004), em um estudo com a gramínea 

tropical Rhynchelytrum repens verificou aumento da concentração de carboidratos 

solúveis e amido em plantas submetidas à radiação natural, em relação ao 

sombreamento. Mengarda e outros (2012), também observou aumento dos 

carboidratos solúveis em folhas de Caesalpinia echinata, arbórea da mata 

atlântica. 

De forma geral, os trabalhos tem mostrado aumento nas concentrações de 

carboidratos em ambientes com maior intensidade de irradiância. Souza e outros 

(2010), no entanto, não encontraram alterações significativas para a concentração 

de carboidratos em relação de diferentes intensidades luminosas para quatro 

espécies da floresta atlântica 

 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 Kosh (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 (KOSH, 1996). 

Os carboidratos atuam no ajuste osmótico e, portanto, na manutenção da 

turgescência celular, permitindo a abertura estomática e a fotossíntese sob 

condições de redução do potencial hídrico, que pode ocorrer em decorrência do 
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aumento da temperatura foliar em condições de alta irradiância (TURNER; 

JONES, 1980; TURNER,1997). A sacarose, além de fornecer substrato para a 

síntese de material celular e de outros carboidratos de reserva, ainda atua como 

molécula sinalizadora do metabolismo do desenvolvimento vegetal, através da 

modulação da expressão gênica e do turnover de proteínas (FARRAR; 

POLLOCK; ALLAGHER, 2000). Os carboidratos solúveis, como frutose, glicose e 

rafinose, desempenham inúmeras funções metabólicas, de sinalização e proteção 

(BUCHI; BACHMAN; KELLER, 1998; FARRAR; POLLOCK; GALLAGHER, 2000; 

HELDT, 2005; SOUZA; MORAIS; FIGUEIREDO-RIBEIRO, 2005). Os teores e a 

dinâmica de carboidratos podem ser sinalizadores de uma condição de estresse, 

ou ainda serem alterados a partir da necessidade da planta se adaptar a uma 

nova condição ambiental, como intensas radiação luminosa (SMEEKENS, 2000). 

 

3.1.4 Enzimas antioxidantes 

 

O termo radical livre se refere a qualquer átomo ou molécula capaz de  existir 

independentemente e que possui um ou mais elétrons desemparelhados  

(HALLIWELL; GUTTERIDGE, 2006). A terminologia espécies reativas de oxigênio 

(ERO) inclui os radicais livres e outras espécies que, embora não possuam 

elétron desemparelhado, são muito reativas devido a sua instabilidade (RIBEIRO 

et al., 2005). A formação dessas moléculas naturalmente acompanha processos 

metabólicos em todos os organismos aeróbicos. Sob condições fisiológicas 

normais, a produção das ERO’s é controlada por componentes de defesa 

antioxidante (APEL; HIRT, 2004).  

Entretanto, o equilíbrio entre a síntese e remoção de ERO pode ser rompido 

devido ao acúmulo acelerado destas moléculas, queda na atividade antioxidante 

ou em ambas as situações, ocasionando a condição de estresse oxidativo 

(SCANDALIOS, 2005). Tal estresse ocorre em condições ambientais adversas 

como radiação UV, alta luminosidade, temperaturas extremas, estresses 

mecânicos, exposição a herbicidas, presença de patógenos e déficit hídrico 

(MITTLER, 2006). 
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Para eliminar as ERO’s e evitar danos celulares, os organismos aeróbicos 

possuem mecanismos enzimáticos e não-enzimáticos de defesa. Entre os 

mecanismos enzimáticos pode-se destacar a catalase (CAT) e peroxidase do 

ascorbarto (APX) que atuam na eliminação do peróxido de hidrogênio (MITTLER 

et al., 2004; SCANDALIOS, 2005). 

A catalase atua nos peroxissomos e é capaz de converter rapidamente H2O2 em 

água e oxigênio molecular. No entanto, devido a sua ausência nos cloroplastos, 

uma alternativa para a destruição de H2O2 está na via das peroxidases que 

converte o peróxido de hidrogênio em água com o auxílio de um redutor. Nas 

células vegetais, a peroxidase mais importante que age no combate do H2O2 é a 

peroxidase do ascorbato (NOCTOR e FOYER, 1998). 

Diversos estudos mostram a capacidade da planta em se adaptar em ambientes 

estressantes investindo em enzimas antioxidantes. Dessa forma, os efeitos de 

toxicidade das ERO são reduzidos e as conseqüências do estresse são 

minimizadas. 

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

vulgare submetidas a pleno sol em relação ao sombreamento. Yang e outros 

(2008) verificaram em plantas jovens de Picea asperata (Pinaceae) que enzimas 

antioxidantes como a APX, apresentaram menor atividade na sombra em 

condições de défict hídrico. 

Uma vez que as plantas apresentam diversos mecanismos enzimáticos e não-

enzimáticos de defesa antioxidantes (YANG et al., 2008), as respostas em função 

das condições ambientais podem ser bastante variáveis e específicas. 

 

3.1.5 Anatomia foliar e caulinar 

 

O estudo da morfologia e anatomia vegetal é amplamente utilizado para estudos 

ecológicos e taxonômicos, pois fornece informações valiosas a respeito das 

adaptações em função de variáveis ambientais (CUTLER et al., 2011). A 
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intensidade de radiação luminosa pode alterar significativamente a anatomia e 

ultra-estrutura foliar constituindo um aspecto decisivo de aclimatação de diversas 

espécies em diferentes condições ambientais (HANBA et al., 2002; 

KIERZKOWSKI; SAMARDAKIEWICZ; ROBAKOWSKI, 2007) 

Segundo Cutter (1986), por manter contato direto com o ambiente, a epiderme 

pode ser alterada em decorrência de vários fatores ambientais. A espessura da 

epiderme das faces adaxial e abaxial de Cupania vernalis, uma arbórea nativa 

brasileira, foi reduzida com o sombreamento (LIMA JÚNIOR et al., 2006). No 

entanto, MIRRALIS et al. (2011) não encontraram diferenças significativas na 

espessura das epidermes de Rhamnus alaternus em condições de 

sombreamento. 

Além da epiderme, diversos trabalhos tem mostrado que a espessura do mesofilo, 

bem como de tecidos foliares como o parênquima paliçádico e esponjoso, tendem 

a aumentar sob intensa irradiância (CASTRO et al., 2007; PINTO et al., 2007).  

Esse resultado também foi observado por Boeger e outros (2008) em Miconia 

sellowiana, espécie da Mata Atlântica. Fermino-Jr (2004) também observou maior 

espessura do mesofilo com o aumento da luminosidade em folhas de Guapira 

opposita. Mengarda e outros (2012) observaram maior espessura dos 

parênquimas paliçádico e esponjoso em Pau-Brasil. De acordo com Gurevitch, 

Scheiner e Fox (2009), o desenvolvimento de camadas mais profundas do 

parênquima paliçádico permite a planta aumentar as taxas fotossintéticas. Já o 

parênquima esponjoso, juntamente com espaços intercelulares, é responsável 

pela distribuição da luz difusa no interior da folhas (VOGELMANN et al. 1996), 

conferindo maior absorção de luz por espécies de sub-bosque (BOEGER et al., 

2006).  

Outras características anatômicas que sofrem influência da radiação solar é a 

densidade estomática. São frequentes os estudos retratando aumento do número 

de estômatos por área foliar com o aumento da disponibilidade luminosa, tanto 

em espécies da Mata Atlântica (SOARES, 2012)  como do cerrado (MARQUES et 

al., 2000), Floresta Ombrófila Densa (SANTIAGO et al., 2001), restinga 
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(FERMINO-Jr, 2004), Floreta Ombófila Mista e Alto Montana (BORGER et al., 

2006). 

Gurevitch, Scheiner e Fox (2009) ressaltam que, geralmente associado a maior 

densidade, as plantas podem apresentar redução da área da fenda estomática. 

As condições de maior irradiância geralmente são associadas à menor umidade 

relativa do ar e, nesta condição, menor área de abertura da fenda e a maior 

densidade de estômatos permitem que, quando abertos, ocorra a formação de 

uma camada de vapor de água envolvendo a epiderme foliar, aumentando a 

resistência da folha à perda de água. Com isso, ocorre redução da distância 

percorrida pelo CO2 para chegar às células fotossintezantes, maximizando o 

ganho de carbono (MARQUES et al., 2000; MENDES et al., 2009) 

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 alterar significativamente a estrutura anatômica do xilema 

secundário (COSTA et al., 2009) 

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 a interrupção 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). 

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, os 

elementos de vaso e as fibras eram menores. Os ambientes mésicos, de florestas 

mais densas, apresentaram vasos maiores. Um estudo realizado com Cereus 

peruvianus (Cactaceae) demonstrou que o sombreamento levou à redução da 

densidade dos vasos em relação ao ambiente com maior radiação solar sem 

diferenças significativas no diâmetro (ARNOLD; MAUSETH, 1999). Caquet e 
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outros (2009) verificaram maior área média de vasos e menor densidade de vasos 

em exemplares de Fagus sylvatica, arbórea de regiões temperada crescendo em 

uma clareira, mas não foram encontradas diferenças significativas na condução 

hidráulica em relação a plantas em sub-bosque. 

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; MAUSETH, 1999; HOFFMAN; 

SCHWINGRUBER, 2002; RAIMONDO et al., 2009). 

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; COSTA, 2009). 
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4. MATERIAIS E MÉTODOS 

 

4.1 Material vegetal e condição do experimento 

Para realização do experimentos foram ultilizadas plantas de Cariniana 

estrellensis, Cedrela odorata e Manilkara Salzmanii com aproximadamente 6 

meses de idade, fornecidas pela Reserva Natural Vale, localizada no município de 

Linhares-ES. As plantas foram transplantadas para vasos de policarbonato com 

capacidade de 8L preenchidos com terra preta de floresta de tabuleiro. As plantas 

foram acondicionadas em casa de vegetação sob radiação fotossinteticamente 

ativa (RFA) média de 250 μmol m-2 s-1, por 45 dias, no Campus Universitário de 

Goiabeiras, Vitória-ES (20º18’52’’S e 40º19’06’’W). O clima na região é tropical 

úmido, com média anual de precipitação de 900mm e temperatura média em 

torno de 24ºC, fotoperíodo de 13h no verão, e 11h no inverno (Instituto Nacional 

de Metereologia – INMET). 

Após o período de aclimatação, as plantas foram divididas em dois tratamentos: 

pleno sol (sol) e sombreamento artificial sob tela sombrite onde penetrava apenas 

5% da RFA (sombra). As plantas foram regadas diariamente de modo a não haver 

restrição hídrica. A RFA dos dois tratamentos foi determinada em três períodos de 

um dia ensolarado (9h, 12h e 15h) utilizando-se um espectroradiômetro da Sky 

Instruments Ltda, Richmond, Canadá. Os valores médios obtidos para cada 

tratamento foram os seguintes: pleno sol = 1420 μmol m-2 s-1 ; sombra= 70 μmol 

m-2 s-1.As análises fisiológicas, morfológicas e anatômicas foram realizadas aos 

150 dias após a instalação do experimento. 

 

4.2 Análise de crescimento 

Ao 0 e aos 150 dias foram realizadas medidas de massa seca de raíz, caule e 

folha; diâmetro e altura do caule e área foliar. Para a medição da altura foi 

utilizado uma trena e para o diâmetro, um paquímetro digital. A massa seca foi 

obtida após secagem das amostras em estufa a 60°C por 7 dias, até obtenção da 
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massa constante. Para a medição da área foliar foi utilizado um scanner de 

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

Com esses dados foram calculados a taxa de crescimento absoluto (TCA=M2-

M1/T2-T1), taxa de crescimento relativo (TCR=(LnM2-LnM1)/T2-T1)), razão de área 

foliar (RAF=AF/MST), razão raiz:parte aérea (R:PA=MSR/MSPA), área foliar 

específica (AFE=AF/MF), massa foliar específica (MFE=MF/AF), razão de massa 

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

massa radicular (RMR=MR/MST) segundo Hunt (1982), onde, M1=massa inicial; 

M2= massa final; T1=tempo inicial; T2= tempo final; Ln=log natural. 

 

4.3 Pigmentos fotossintéticos 

 

 O teor de pigmentos fotossintetizantes foi determinado após extração com 

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

0,1g de massa fresca das folhas totalmente expandidas do 4º nó e o material foi 

macerado com acetona 80% gelada, em câmara escura. O extrato foi filtrado em 

um balão volumétrico de 25 ml, no qual o volume foi completado com acetona. As 

leituras foram realizadas em espectrofotômetro (Genesys 10S UV-Vis, Thermo 

Fisher Scientific, Waltham, EUA) nas absorbâncias 470, 645 e 663 nm e as 

determinações das concentrações dos pigmentos foram calculadas usando as 

equações de Lichtenthaler (1987): 

  

Clorofila a = (12,7.A663 - 2,69.A645/1000.MF).V  (mg.g-1MF) 

 Clorofila b = (22,9.A645 - 4,68.A663/1000.MF).V  (mg.g-1MF) 

 Clorofila Total = (20,2.A663 - 2,69.A645/1000.MF).V  (mg.g-1MF) 

 Carotenóides=(1000.A470)-(1,82.clor.a)-(85,02.clor.b)/(198).V  (mg.g-1MF)   

Onde: 

A470= absorbância a 470nm; A663nm= absorbância a 663nm; A645= absorbância a 

645nm; V= volume da amostra (mL); MF= massa fresca da amostra (g). 
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4.4 Extração e quantificação dos Carboidratos solúveis 

A metodologia para extração dos carboidratos solúveis foliares (glicose, frutose e 

sacarose) foi realizada de acordo com o protocolo de Carvalho e outro (1998). 

Foram coletadas folhas totalmente expandidas e pesadas 1,0 g de massa fresca 

por repetição. As folhas foram então homogeneizadas com etanol 80%, em um 

volume final de 10 ml, e levadas para fervura em placa aquecedora por 3 minutos.  

As folhas mantidas na solução de etanol foram maceradas e o extrato submetido 

a banho-maria a 80ºC por 15 minutos. Posteriormente, as amostras foram 

centrifugadas a 4500g, por 15 minutos, a temperatura ambiente (±25oC). O 

sobrenadante foi reservado, consistindo no extrato bruto. Ao pellet foram 

adicionados 10 ml de etanol, a amostra foi novamente levada ao banho-maria, 

centrifugação e o sobrenadante recolhido e adicionado ao mesmo recipiente 

anteriormente identificado para a amostra. O processo foi repetido por mais uma 

vez. 

Em seguida, a amostra homogeneizada foi transferida para um balão volumétrico 

conectado a um evaporador rotatório (QUIMIS®, Q344B1), em velocidade de 30 

rpm e 40ºC, para concentração das amostras até completa secagem. Após o 

término do procedimento de secagem, foi acrescentada água deionizada em cada 

amostra, para obtenção de volume final de 10 ml.  

O teor de glicose foi quantificada enzimaticamente por meio do kit de glicose 

enzimática líquida (Doles). Tubos de ensaio foram identificados como branco, 

padrão (com tréplicas) e para as amostras (duplicata). Em todos os tubos foram 

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

EUA)  em 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 
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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.  

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 485 μl de água deionizada, 15 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 (Genesys 10S UV-Vis, Thermo 

Fisher Scientific, Waltham, EUA) a 620 nm. A quantificação de frutose foi 

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

elaborada com soluções de 0-100 μg/mL de D-frutose da Sigma®. 

O conteúdo de sacarose 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 

20 μl da amostra, 230 μl 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 (Genesys 10S UV-Vis, Thermo 

Fisher Scientific, Waltham, EUA) a 620 nm. A quantificação de sacarose foi 

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

elaborada com soluções de 0-100 μg/mL de D-Sacarose da Sigma®. 
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4.5 Determinação da Atividade de Enzimas Antioxidantes 

4.5.1 Obtenção do extrato bruto 

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

nitrogênio líquido. 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, configurando o extrato bruto. 

 

4.5.2 Determinação da atividade da catalase 

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

de 30 μl do extrato bruto e 125 μl de H2O2 250 mM a 2350 μl de meio de reação 

contendo tampão fosfato de sódio 2M (ph 7,0), água ultrapura, previamente 

incubados a 28ºC (HAVIR, MCHALE, 1989). As amostras foram levadas para 

leitura espectrofotométrica, no qual foram feitas leituras de 15 em 15 segundos, 

por um período de 2 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 H2O2 considerado foi de 36 mM-1 cm-1 (NAKANO, ASADA, 1981). 

 

4.5.3 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 30 μl do extrato bruto e 125 μl de H2O2 250mM a 

2350 mL de meio de reação contendo tampão fosfato de sódio 2M (ph 7,0), água 

ultrapura e 125 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, no qual foram feitas leituras de 15 em 15 

segundos, por um período de 2 minutos a 290 nm, evidenciando o decréscimo da 
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atividade da enzima. A atividade foi expressa em μmol de min-1 g-1 MF e o 

coeficiente de extinção H2O2 considerado foi de 2,8 mM-1 cm-1 (NAKANO e 

ASADA, 1981). 

 

4.6 Anatomia Foliar e Caulinar  

Folhas totalmente expandidas, localizadas no 2º nó, foram coletadas e fixadas em 

álcool 70%. Para o seccionamento das amostras das folhas foram utilizadas 

porções do terço mediano (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 gelatina incolor. A 

determinação da densidade estomática foi realizada através da impressão da 

epiderme em lâminas de vidro com utilização de adesivo instantâneo (Super 

Bonder), na face abaxial das folhas, pois totas as espécies estudadas são 

hipoestomáticas. As observações e a documentação fotográfica foram realizadas 

em fotomicroscópio (Nikon, Eclipse E200, Tokyo, Japão). Para as análises 

quantitativas utilizou-se o analisador de imagens TSView. 

Para a anatomia caulinar foi utilizado a região mediana do caule 

(aproximadamente 5 cm da região de inserção das raízes). O material foi 

desidratado em série etílica crescente e incluído em historresina glicol-metacrilato 

(Leica historesin ®), segundo (GERRITS, 1964). Secções transversais foram 

realizadas com o auxílio de micrótomo rotativo, com espessura variando entre 10-

15 µm. As secções foram coradas com solução de Azul de Toluidina 0,05%, pH 

4,7 (O’BRIEN et al,. 1964). 

 

 

 



22 
 

4.7 Índice de Plasticidade 

Para avaliar a plasticidade das diferentes variáveis analisadas no presente estudo 

foi utilizado o índice de plasticidade (IP), calculado pela diferença entre as médias 

dos valores máximos e mínimos para 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. 

 

4.8 Delineamento Experimental e Análise Estatística 

O delineamento experimental foi inteiramente causalizado (DIC). Foram utilizadas 

10 repetições para as análises de crescimento, 6 repetições para carboidratos, 

pigmentos fotossintetizantes e atividade enzimática e 5 repetições para as 

análises anatômicas. Foi realizada análise de variância (ANOVA) e as médias 

separadas pelo teste de Tukey a 5% de significância, pelo softwere ASSISTAT 

7.5 Beta (SILVA e AZEVEDO, 2009). 
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5. RESULTADOS 

 

5.1 Medidas de crescimento  

As diferentes intensidades luminosas influenciaram fortemente nos padrões de 

crescimento das 3 espécies.  Nos primeiros 30 dias de experimento, plantas 

submetidas a radiação solar direta, apresentaram queimadura, acompanhadas 

de intensa absisão foliar. Aos 60 dias, porém, tais plantas deram início a 

emissão de novas folhas, e os sintomas citados acima não foram mais 

observados. Não houve mortalidade até a finalização do experimento. 

Quanto às medidas de crescimento, plantas de C. estrellensis, C. odorata e M. 

salzmanni se diferenciaram de maneira semelhante em relação à altura da 

planta, AFU, AFT e número se folhas, com maiores valores em plantas de 

sombra (Tabela 1). O diâmetro do caule diferenciou-se apenas em plantas de 

M. salzmanni que mostrou maiores valores em pleno sol (Tabela 1). A MST não 

apresentou diferença nos tratamentos para nenhuma das espécies estudadas. 

(Tabela 1). 

A TCA e TCR também não mostraram diferenças entre os tratamentos. Já a 

TAL foi superior na sombra para C. odorata, sem diferença significativa nas 

outras duas espécies. A AFE e RAF foram maior plantas de sombra, ja a MFE 

foi maior em plantas de sol, para todas as espécies (Tabela 2). 

Quanto a alocação e repartição da biomassa, as 3 espécies mostraram 

comportamentos semelhante. Maiores valores R:PA foram observados em 

pleno sol (Tabela 2). Além disso, nas três espécie a RMF foi maior em 

sombreamento e a RMR maior pleno sol. A RMC não mostrou diferença 

estatística para C. estrellensis e C. odorata, mas sim em M. salzmannii que 

mostrou valores superiores em pleno sol (Figura 1). 
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Tabela 1. Parâmetros de crescimento de plantas jovens de C. estrellensis, C. odorata e M. salzmannii 

submetidas a irradiância contrastante, após 150 dias de tratamento. Letras distintas indicam 

diferenças significativas entre os tratamentos pelo teste de Turkey em nível de 5% de probabilidade 

(n= 10). ( AFT= Área Foliar Total, AFU= Area Foliar Unitária, MST= Massa Seca Total) 

 

 

 
Tabela 2. Medidas de crescimento de plantas jovens de C. estrellensis, C. odorata e M. salzmannii 

submetidas à irradiância contrastante após 150 dias de tratamento. Letras distintas indicam diferenças 

significativas entre os tratamentos pelo teste de Turkey em nível de 5% de probabilidade (n= 10). (R:PA= 

razão raiz/parte aérea; RAF= razão de área foliar ; AFE= área foliar específica; MFE= massa foliar 

específica; TCA= taxa de crescimento absoluto; TCR= taxa de crescimento relativo; TAL= taxa 

assimilatória líquida). 

Espécie Tratamento R:PA 
RAF  AFE  MFE TCA TCR TAL 

(cm2.g-1) (cm2, g-1) (mg.cm-2) (mg.d-1) (mg.g-1.d-1) (mg.cm-2.d-1) 

C. estrellensis 
Sol 1.8 a 22.7 b 165.7  b 6.1 a 71.1 a 5.7 a 0.13 a 

Sombra 1.3 b 52.7 a 271.0   a 4.2 b 60.9 a 5.0 a 0.08 a 

C. odorata 
Sol 1.1 a 14.1 b 205.4   b 4.9 a 73.5 a 1.2 a 0.001 b 

Sombra 0.8 b 48.2 a 434.2  a 2.3 b 48.9 a 0.8 a 0.01 a 

M. salzmannii 
Sol 0.2 a 36.3 b 85.9  b 11.7 a 62.1 a 6.0 a 0.14 a 

Sombra 0.1 b 68.3 a 123.9  a 8.3 b 46.0 a 5.8 a 0.09 a 

 

 

 

Espécie      Tratamento 
Altura Diâmetro 

(mm) N° Folhas 
AFT AFU MST 

(g)  (cm)  (cm²)  (cm²) 

C. estrellensis 
Sol 46.9 b 8.1 a 20.2 b 440.5 b 23.5 b 18.4 a 

Sombra 49.5 a 8.3 a 25.0 a 817.1 a 34.7 a 16.8 a 

C. odorata 
Sol 43.3 b 14.3 a 67.0 b 434.8 b 6.5 b 34.8 a 

Sombra 50.7 a 14.2 a 111.0 a 1292.2 a 11.6 a 30.9 a 

M. salzmannii 
Sol 32.1 b 8.3 a 30.6  b 511.9 b 16.0 b 14.5 a 

Sombra  40.8 a 6.6 b 42.7 a 828.0 a 19.5 a 12.1 a 
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Figura 1: Alocação da biomassa nas folhas, caule e raiz de C. estrellensis, C. odorata e M. 

salzmannii submetidas a irradiância contrastante após 150 dias de tratamento. Letras distintas 

indicam diferenças significativas entre os tratamentos pelo teste de Turkey em nível de 5% de 

probabilidade (n= 10). (RMF= razão de massa foliar; RMC= razão de massa caulinar; RMR= 

razão massa radicular) 
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5.2 Pigmentos Fotossintetizantes 

 

Plantas de C. estrellensis, C. odorata e M. salzmanni mostraram intensas 

alterações quanto ao teor de pigmentos fotossintetizantes (Tabela 3). Os teores de 

clorofila a, clorofila b, clorofila total e carotenóides apresentaram maiores valores 

na sombra nas três espécies em questão. Apesar de ter sido encontrado menores 

valores de carotenóides em plantas de sol, a razão Chl/Carot, apresentou valores 

inferiores para todas as espécies, mostrando que os carotenóides foram mais 

representativos quando comparados a clorofila nessa condição. A Chla/Chlb 

também foi menor em plantas de sol em C. estrellensis. Em plantas de C. odorata, 

porém, maiores valores de Chla/Chlb foram observadas em pleno sol. Não foi 

observado diferença de Chla/Chlb em plantas de M. salzmannii. 

 

 

Tabela 3. Teor de pigmentos fotossintetizantes de C. estrellensis, C. odorata e M. salzmannii 

submetidas à irradiância contrastante após 150 dias de tratamento. Letras distintas indicam 

diferenças significativas entre os tratamentos pelo teste de Turkey em nível de 5% de probabilidade 

(n= 6). (Chl a = clorofila a; Chl b = clorofila b; Chl total = clorofila total; Chla/Chlb = razão clorofila 

a/clorofila b; Carot = carotenóides; Chl/Carot = razão clorofila/carotenóides). 

 

 

 

Espécie Tratamento 
Chl a  Chl b  Chl Total Chl a/Chl 

b 
Carot  

Chl/Carot 
(mg.g-1 MF) (mg.g-1 MF)  (mg.g-1 MF) (mg.g-1 MF) 

C. estrellensis 
Sol 0.5 b 0.2 b 0.8 b 2.5 b 0.04 b 16.7 b 

Sombra 2.9 a 1.0 a 4.7 a 2.9 a 0.15 a 29.7 a 

C. odorata 
Sol 0.7 b 0.2 b 1.2 b 3.3 a 0.05 b 21.3 b 

Sombra 1.7 a 0.5 a 2.8 a 3.0 b 0.1 a 27.5 a 

M. salzmannii 
Sol 0.7 b 0.2 b 1.2 b 2.7 a 0.06 b 19.2 b 

Sombra 1.9 a 0.7 a 3.1 a 2.7 a 0.11 a 26.9 a 
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5.3 Carboidratos Solúveis Foliares 
 

Plantas de C. estrellensis, C. odorata e M. salzmanni mostraram diferenças 

significativas quanto aos teores de carboidratos solúveis foliares. Nessas 

espécies, maiores valores dos teores de Glicose, Frutose e Sacarose foram 

encontrados em plantas submetidos a pleno sol (Figura 2).  

Em todas as espécies, os açucares mais representativos foram Sacarose e 

Frutose. Em M. Salzmannii foi observada grande incremento de glicose em 

plantas de pleno sol quando comparadas às demais espécies. 
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Figura 2. Teores de carboidratos solúveis foliares de C. estrellensis, C. odorata e M. salzmannii 

submetidas à irradiância contrastante após 150 dias de tratamento. Letras distintas indicam 

diferenças significativas entre os tratamentos pelo teste de Turkey, em nível de 5% de 

probabilidade (n= 6).(A=Glicose, B=Frutose, C=Sacarose) 
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5.4 Enzimas Antioxidantes 

Maiores valores da enzima CAT foi observada em plantas de sombra nas 

espécies C. estrellensis e M. Salzmannii. Em C. odorata não foi observado 

diferença significativa. Por outro lado, a enzima APX mostrou maior atividade 

em plantas de pleno sol, exceto em M. Salzmanni, onde não se observou 

diferenças. Os dados das atividades das enzimas antioxidantes podem ser 

visualizados na Figura 3. 

 

            

                  

Figura 3. Atividades de enzimas antioxidantes de C. estrellensis, C. odorata e M. 

salzmannii submetidas irradiância contrastante após 150 dias de tratamento. Letras 

distintas indicam diferenças significativas entre os tratamentos, pelo teste de Turkey 

em nível de 5% de probabilidade (n=6). A = atividade da enzima Catalase; B = 

atividade da enzima Peroxidase do Ascorbato. 

0

0,5

1

1,5

2

2,5

C.estrellensis C.odorata M.salzmannii

C
A

T 
(µ

m
ol

  m
im

-1
g-1

M
F)

Sol

Sombra

A

b

b
a

a a

a

0

1

2

3

4

5

C. estrellensis C. odorata M. salzmannii

AP
X 

((µ
m

ol
  m

in
-1

g-1
M

F

a

a a ab

b

B



30 
 

5.5 Anatomia Foliar e Caulinar 

 

O parênquima paliçádico, a espessura total do limbo e a densidade estomática 

se comportaram de maneira similar para as três espécies, apresentando 

maiores valores em pleno sol (Tabela 4). Em plantas de C. estrellensis e C. 

odorata em pleno sol também apresentaram maiores espessuras da epiderme 

adaxial e parênquima esponjoso. Não foi encontrada, porém, diferença de tais 

medidas em plantas de M. salzmannii. Quanto à epiderme abaxial, não foi 

encontrado diferença entre os tratamentos, exceto em plantas de C. odorata 

que mostrou espessura superior em pleno sol. Os dados de anatomia da folha 

são encontrados na Tabela 4. 

Em relação à anatomia do caule, também foram observadas diferenças entre 

os tratamentos (Tabela 5). A faixa cambial se mostrou mais desenvolvida em 

pleno sol nas três espécies estudadas. A espessura da casca também foi maior 

em pleno sol, exceto em M. salzmannii onde não foi observada diferença 

estatística. O floema secundário apresentou diferença para C. estrellensis e M. 

salzmannii, apresentando maiores valores em plantas de pleno sol. Foi 

observado diferença estatística no xilema secundário apenas em plantas de C. 

estrellensis, com maiores valores para plantas em pleno sol. O Diâmetro e 

densidade de vasos foram maiores em pleno sol em M. salzmannii. A 

periderme apresentou maiores valores em C.estrellensis e M.salzmannii em 

pleno sol, em C.odorata, porém, não foi observado diferença significativa entre 

os tratamentos.  
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Tabela 4. Variáveis anatômicas das folhas de C. estrellensis, C. odorata e M. salzmannii submetidas à 

irradiâncias contrastantes  após 150 dias de tratamento. Letras distintas indicam diferenças significativas 

entre os tratamentos pelo teste de Turkey em nível de 5% de probabilidade (n=5) 

 

 

 

Tabela 5. Variáveis anatômicas de caules de C .estrellensis, C. odorata e M. salzmannii submetidas a 

irradiâncias contrastantes após 150 dias de tratamento. Letras distintas indicam diferenças significativas 

entre os tratamentos pelo teste de Turkey em nível de 5% de probabilidade (n=5) 

 

 

Espécie Tratamento 

Espessura dos tecidos (µm) 
Densidade 
estomática 

(mm²) Epiderme 
Adaxial 

Parênquima 
Paliçádico 

Parênquima 
Esponjoso 

Epiderme 
Abaxial Limbo 

C. estrellensis 
Sol 12.7  a 41.5  a 57.4  a 12.4  a 130.3  a 63.0  a 

Sombra 9.1  b 26.1  b 45.7  b 9.3  b 94.5  b 36.9  b 

C. odorata 
Sol 10.8  a 52.5 a 68.2  a 8.9  a 146.7  a 222.2  a 

Sombra 8.9  b 25.1  b 55.1  b 7.7   a 103.9  b 125.4  b 

M. salzmannii 
Sol 15.7 a 83.8  a 181.1  a 15.3  a 311.4  a 98.0  a 

Sombra 17.0 a 42.2  b 181.2  a 15.3  a 265.4  b 68.2  b 

Espécie Tratamento 

Espessura dos tecidos (µm)  
Densidade 
dos vasos 

(mm²) Casca Periderme Floema 
Secundário 

Faixa 
Cambial 

Xilema 
Secundário 

Diâmetro 
do vasos 

C. estrellensis 
Sol 1303 a 86.7  a 674.0  a 48.0  a 1494.0  a 35.17  a 32.2  a 

Sombra 945 b 58.4  b 432.8 b 41.8  b 1320.0  b 32.88  a 36.0  a 

C. odorata 
Sol 1971 a 89.2  a 641.0  a 70.1  a 2761.1  a 52.28  a 26.7  a 

Sombra 1702 b 101.1  a 584.4 a 51.0  b 2870.7 a 52.72  a 24.0  a 

M. salzmannii 
Sol 943 a 135.7  a 261.7 a 55.0  a 1137.5  a 28.97  a 46.6  a 

Sombra 885 a 96.9  b 130 .7 b 39.3  b 1155.8  a 24.57  b 32.6  b 
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Figura 4: Secções transversais do limbo de plantas submetidas a diferentes 

intensidades de radiação solar após 150 dias de tratamento. Barra= 100μm ( A=C. 

estrellensis, sombra; B= C. estrellensis, Sol; C= C.odorata, sombra; D= C.odorata, sol; 

E= M. salzmannii, sombra; F= M. Salzmannii, sol) 
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Figura 5: Secções transversais do caule de plantas submetidas a irradiância 

contrastantes após 150 dias de tratamento. Barra= 500μm. A= C. estrellensis, sombra; 

B= C.estrellensis, sol; C= C. odorata, Sombra; D= C. odorata, sol. (FC = faixa cambial; 

FD = células do floema secundário em diferenciação; FS = floema secundário; PE = 

periderme; XS = xilema secundário)  

A B 

C D 
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Figura 6: Secções transversais do xilema secundário mostrando diferença na 

frequência e diâmetro de vaso  de M. Salzmannii submetida a irradiância contrastante 

após 150 dias de tratamentotrando. Barra=100 μm. A= Sombra; B= Sol. 
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5.6 Índice de Plasticidade 

 

As três espécies estudadas apresentaram maiores valores de índices de 

plasticidade (IP) de variáveis fisiológicas, seguidas de morfológicas e 

anatômicas (Figura 4). C. odorata apresentou maiores índices de variáveis 

morfológicas quando comparada com C. estrellensis e M. salzmannii. As 

espécies não apresentaram diferenças entre si no IP de variáveis fisiológicas e 

anatômicas. 

Os pigmentos fotossintetizantes mostraram-se bastante plásticos nas três 

espécies, sendo mais expressivo, porém, em plantas de C.estrellensis. Outros 

valores consideráveis de variável fisiológica foram encontrados, como a 

atividade da APX em C.odorata; e teor de glicose em M. salzmannii. Plantas de 

C. odorata, mostraram elevado Índice de plasticidade em variáveis morfológica, 

como área foliar, RAF e TAL. (Tabela 6). 

Quanto às variáveis anatômicas, foi observado que M. Salzmannii mostrou 

maiores modificações em anatomia do caule, enquanto C.odorata apresentou 

maiores alterações em folha. C. estrellensis apresentou plasticidade fenotípica 

nas duas situações. 
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Tabela 6. Índice de Plasticidade das variáveis morfológicas, fisiológicas e anatômicas das 

plantas de C.estrellensis, C.odorata e M.salzmannii submetidas a intensidades de 

irradiância contrastantes.  

 

Variável Tipo de Variável Índice de Plasticidade 
C.estrellensis C.odorata M.salzmannii 

Altura 

Morfológica 

0.01 0.14 0.21 
Diâmetro 0.02 0.007 0.2 

N de Folhas 0.19 0.31 0.28 
MST 0.09 0.16 0.16 

Área Foliar 0.46 0.66 0.38 
RMF 0.32 0.43 0.23 
RMC 0.05 0.02 0.12 
RMR 0.12 0.13 0.38 
AFE 0.38 0.52 0.3 
MFE 0.3 0.52 0.29 
RAF 0.56 0.7 0.46 
R:PA 0.26 0.26 0.44 
TCA 0.15 0.61 0.25 
TCR 0.12 0.5 0.02 
TAL 0.35 0.76 0.33 

Clorofila a 

Fisiológica 

0.82 0.57 0.61 
Clorofila b 0.79 0.61 0.61 

Clorofila Total 0.82 0.56 0.6 
Carotenóides 0.69 0.44 0.45 

Sacarose 0.17 0.5 0.5 
Glicose 0.29 0.39 0.71 
Frutose 0.27 0.45 0.47 

APX 0.12 0.93 0.02 
CAT 0.54 0.01 0.57 

Densidade Estomática 

Anatômica 

0.41 0.43 0.3 
Ep. Superior 0.07 0.17 0.28 

Parênquima paliçádico 0.49 0.52 0.37 
Parênquima lacunoso 0.05 0.19 0.2 

Espessura total 0.14 0.29 0.27 
Ep. Inferior 0.01 0.13 0.24 

Casca 0.27 0.13 0.06 
Periderme 0.32 0.11 0.28 

Floema Secundário 0.35 0.08 0.5 
Faixa Cambial 0.14 0.26 0.29 

Xilema Secundário 0.11 0.03 0.01 
Diâmentro Vasos 0.06 0.09 0.15 

IP TOTAL 0.28 b 0.35 a 0.32 ab 
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Figura 7: Índice de Plasticidade das variáveis morfológicas, fisiológicas e anatômicas das 

plantas de C.estrellensis, C.odorata e M.salzmannii submetidas a diferentes intensidades de 

radiação solar. Letras minúsculas mostram diferença entre as variáveis e letras maiúsculas, 

diferença entre as espécies, pelo teste de Turkey em nível de 5% de probabilidade 
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6 DISCUSSÃO 

6.1 Análise 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(KITAJIMA, 1994; POORTER et al., 2011). Neste contexto, foi 

possível observar modificações nos padrões de crescimento das três espécies 

sob condições de luminosidade contrastante.  

A altura do caule foi maior na sombra das três espécies como já relatado para 

outras arbóreas tropicais como em Theobrama grandiflorum (DA SILVA et al., 

2007) e Crescentia cujete (PINÃ e ARBOLEDA, 2010). Este é um mecanismo 

importante de adaptação da espécie, o que constitui uma valiosa estratégia 

para escapar das condições de baixa disponibilidade de luz (MORAES-NETO, 

2000). 

O diâmetro do caule não se diferenciou entre os tratamentos de C. estrellensis 

e C. odorata. Em M. salzamnni foi observado maiores valores em pleno sol, o 

que indica maior potencial de sobrevivência após o plantio, conforme Sturion e 

Iede (1982). 

Em relação ao número de folhas, houve uma redução significativa em pleno 

sol. Em ambiente natural, esta é uma resposta esperada para plantas de 

sombra ou plantas aclimatadas ao sub-bosque submetidas ao aumento súbito 

da irradiância, como ocorre durante a formação de clareiras (HOUNTER; 

PONS, 2005, MENGARDA et al., 2012). A abscisão de grande parte das folhas 

das três espécies em pleno sol pode ter promovido alterações no processo 

fotossintético, prejudicando principalmente o crescimento em altura das 

plantas. Este resultado também foi observado por Magalhães, Marenco e 

Mendes (2009) em plantas jovens de Minquartia guianensis, arbórea da 

Amazônia tolerante à sombra.   

De acordo com Nodari (1999), o número de folhas não é a característica mais 

indicada para representar diferenças no crescimento de plantas quando 

submetidas a diferentes níveis de luz, uma vez que, continuamente, há queda e 
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emissão de novas folhas. Porém, o número de folhas, em conjunto com as 

demais características avaliadas, mostrou que a transferência das plantas para 

pleno sol mostrou-se uma situação de estresse para C . estrellensis, C. odorata 

e M. Salzmanni. Isso ocorreu provavelmente porque as folhas estavam 

aclimatadas a condições de sombreamento. Segundo Soares (2012), a 

emissão de novas folhas com morfologia e fisiologia ajustadas ao novo 

ambiente parece ser a principal estratégia de aclimatação das espécies. 

Em todas as espécies estudadas, os valores de AFT, AFU e RAF foram maior 

em plantas sombreadas. Essa é uma resposta característica de espécies 

tolerantes à sombra (VALLADARES et al., 2004). Em baixa irradiância essa 

resposta é extremantente vantajosa, pois aumenta a superfície de 

interceptação luminosa, sendo uma compensação à menor quantidade de 

radiação disponível (OLIVEIRA et al., 2011).  

As medidas de AFE e MFE  são bastante expressivas em termos de respostas 

fisiológicas (LAMBERS, 1992; SHIPLEY, 2006) . No presente estudo, além da 

menor área foliar, as plantas em pleno sol  desenvolveram menor AFE e maior 

MFE. Esses dados indicam elevado grau de esclerofilia como parte de suas 

estratégias adaptativas (LIMA et al., 2008; MENGARDA et al., 2009; KWAK et 

al., 2011). A alteração de AFE e MFE pode levar a redução da área de 

exposição direta à radiação solar, evitando danos ao aparato fotossintético, 

reduzindo a perda de água e melhorando o desempenho fotossintético da 

planta sob elevada irradiância (NAKAZONO et al, 2001; DUZ et al., 2004). 

A massa seca total, TCA e TCR não variou em nenhum dos tratamentos. 

Diversos trabalhos com arbóreas tropicais têm mostrado maior produção de 

massa seca e taxas de crescimento em condições de luminosidade 

intermediárias (GONÇALVES, 2005; PORTELLA, 2012, SOARES, 2012). Isso 

indica que, mesmo sendo espécies tolerantes a sombra, esta condição intensa 

de sombreamento não estimulou maior produção de biomassa dessas plantas 

em relação às de sol 

Alteração da TCR é dependente de alteração na fisiologia indicada pela TAL 

e/ou na morfologia da planta mediada pela RAF (HUNT, 1982).  Em C. 
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estrellensis e M. salzmannii, no entanto, a TCR e TAL não diferenciou entre os 

tratamentos. Desse modo, sugere-se que os maiores valores de RAF 

encontrados em plantas de sombra  não foram capazes de compensar a baixa 

luminosidade e, com isso, o crescimento foi limitado. Já em C. odorata, a TAL 

apresentou maiores valores na sombra, demonstrando sua maior capacidade 

fotossintética nessa condição. 

Como elevadas 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, maior razão 

Raiz:PA e RMR (POORTER,1999; POORTER; NAGEL, 2000; FINI et al., 2010; 

KWAK et al., 2011). A maior razão Raiz:PA e RMR de C. estrellensis, C. 

odorata e M. Salzmannii em pleno sol, reforçam essa afirmativa. Segundo 

Claussen (1996) indivíduos de uma espécie com sistema radicular mais 

desenvolvido, apresentam maior capacidade de aclimatação. 

Em contrapartida, quando em baixa intensidade luminosa, as plantas tendem a 

aumentar a absorção de luz alocando mais biomassa para as folhas que para 

raízes, refletindo na reduçãoda R:PA (POORTER, 1999) como observado  nas 

três espécies estudadas. Plantas que crescem em condições de 

sombreamento geralmente fixam menores quantidades de carbono, transpiram 

menos e, portanto, apresentam maior alocação de biomassa para o caule e 

folhas (POORTER; NAGEL, 2000 ; POORTER et al., 2011). No entanto, não 

foram encontradas diferenças significativas para RMC em C. estrellensis e C. 

odorata. Já para M. sazmannii, a maior RMC em pleno sol condiz com o maior 

diâmentro do caule nessas condições. 

Os dados de crescimento mostram que, de maneira geral, as três espécies 

apresentaram modificações visando minimizar os efeitos do condições 

extremas de luminosidade, indicando assim, capacidade de sobreviver em uma 

grande amplitude de radiação solar. 
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6.2 Pigmentos Fotossintéticos 

Os teores de clorofila a, clorofila b e clorofila total foram maiores em sombra 

nas três espécies estudadas, sustentando informações anteiores 

(GONÇALVES et al., 2001; REGO; POSSAMAI, 2006; MARTINAZZO et al., 

2007;  MARCHESE et al., 2008; MENGARDA et al., 2009; FAVARETTO et al., 

2011; LIMA et al., 2011; NERY et al., 2011). Esses resultados ocorrem, porque 

a clorofila está sendo constantemente sintetizada e destruída em presença de 

luz. Porém, sob maior intensidade luminosa ocorre maior degradação, e o 

equilíbrio é estabelecido em uma concentração mais baixa (KRAMER; 

KOZLOWSKI, 1979). Além disso, a menor concentração de clorofila em pleno 

sol, sugere a menor necessidade de investimento no complexo antena do 

fotossistema II para captação de luz (LAISK et al., 2005), o que impede a 

absorção de energia luminosa excedente (MAGALHÃES; MARENCO; 

MENDES, 2009).  

Assim, a maior concentração de clorofila das espécies estudadas em 

sombreamento consiste numa eficiente estratégia das plantas em compensar a 

menor disponibilidade de irradiância. 

A maior concentração de clorofila b das plantasde C. estrellensis, C. odorata e 

M. salzmannii na sombra pode favorecer a absorção de fótons, uma vez que 

este pigmento absorve energia em comprimentos de onda superiores ao da 

clorofila a (GONÇALVES et al., 2001; TAIZ; ZEIGER, 2008). Assim, a clorofila b 

capta energia de outros comprimentos de onda e a transfere para a clorofila a, 

que efetivamente atua nas reações fotoquímicas da fotossíntese e representa 

um mecanismo de adaptação à condição de menor intensidade luminosa 

(SCALON, 2003). Isto é refletido na menor razão Chla/Chlb, comumente 

encontrada em ambiente sombreado (KITAJIMA; HOGAN, 2003; BAIOLI et al. 

2005) como observado nas plantas de C. odorata. Em plantas de C. 

estrellensis, porém, plantas de sombra apresentaram maiores valores de 

Chla/Chlb. Alguns trabalhos ja relataram  resultado semelhantes (KAPPEL; 

FLORE, 1983; e LEE et al., 2000). Segundo esses autores, maiores valores da 

relação clorofila a/b ocorreram em condições sombreadas. Esse mecanismo  

ocorre porque o clorofila b pode atuar também como pigmento fotoprotetor, 
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diminuindo os danos ao aparato fotossintético em elevada irradiância 

(KITAJIMA, 2003). Assim, a razão Chl a/Chl b tende a diminuir tanto em plantas 

que se desenvolvem em sombreamento intenso, quanto em plantas 

submetidas à elevada irradiância ou mudança brusca da luminosidade. Em M. 

salzmanni não foi encontrado diferença estatística em relação a razão 

Chla/Chlb. Gonçalves e outros (2005), estudando Aniba rosaeodora, arbórea 

amazônica, também não observou diferença em Chl a/Chl b em diferentes 

intensidades de radiação solar. 

A concentração de carotenóides também é altamente responsiva às variações 

da intensidade de luz. Essas moléculas participam do processo fotossintético, 

tanto direcionando energia luminosa para as clorofilas, quanto auxiliando na 

dissipação do excesso de luz (BARTLEY; SCOLNIK, 1995; DEMMIG-ADAMS 

et al., 1996). O teor de carotenóides foi superior na sombra para as três 

espécies estudadas. Alguns trabalhos encontraram resultados semelhantes 

com outras arbóreas tropicais (PORTELLA, 2012; SOARES, 2012). O aumento 

do teor de carotenóides na sombra observado para as espécies aqui 

estudadas, pode ter ocorrido com o mesmo objetivo do aumento da clorofila b, 

aumentar a captação de luz em outros comprimentos de onda. Silvestrini, Válio 

e Mattos (2007) estudando o comportamento de uma espécie exiegente de luz 

(Trema micrantha) e uma tolerante ao sombreamento (Hymenaea courbaril) 

observaram que sob baixa irradiância, o teor de clorofilas e carotenóides foi 

maior na espécie de sombra, provavelmente, devido a necessidade de 

incrementar a capacidade de absorção de luz em locais onde ela está menos 

disponível. A maior 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).  

No entanto, quando avaliado a razão Chl/Carot, observa-se menores valores 

em pleno sol para as três espécies estudas. Isso demostra, que em plantas sob 

maior intensidade luminosida, a concentração de carotenóides é superior a da 

clorofila. Resultados semelhantes foram encontrados em estudos com outras 

arbóreas (GONÇALVES et al., 2001; LICHTENTHALER et al., 2007). Demmig-
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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. 

As três espécies apresentaram modificação nos teores de pigmentos 

fotossintetizandes, o que condiciona a elas melhor aproveitamento das 

diferentes condições de luz encontrada em ambientes florestais. 

  

6.3 Carboidratos Solúveis Foliares 

Um dos sinais metabólicos imediatos em resposta ao aumento abrupto da 

irradiância está na variação de carboidratos solúveis. Estes compostos são 

reconhecidos como importantes sinais moleculares na relação planta-ambiente 

e agentes de modelagem de processos fisiológicos e morfológicos (CUZZUOL; 

MILANEZ, 2012) 

Nas três espécies abordadas neste trabalho, a concentração de Sacarose, 

Frutose e Glicose foi superior em pleno sol. Segundo Marenco e outro (2001), a 

influência da luminosidade na concentração de carboidratos solúveis está 

diretamente relacionada às taxas fotossintéticas, visto que ambientes mais 

iluminados favorecem o aumento da fotossíntese e, portanto, a produção de 

carboidratos. 

Alguns estudos com arbóreas tropicais também demonstram que os níveis de 

frutose e sacarose tendem a variar em função das condições ambientais, 

indicando que esses açúcares atuam, não apenas como componentes de 

reserva, mas como importantes sinalizadores de estresse (WÜRTH et al., 2005; 

CUZZUOL; CLIPEL, 2009, MENGARDA et al., 2012). 

Por outro lado, o acúmulo de carboidratos solúveis pode ser uma resposta 

adaptativa à condição de estresse luminoso. Isso porque, altas concentrações 

de açúcares podem atuar na defesa vegetal contra danos oxidativos através de 

modulações na expressão gênica que impeçam a formação das ERO’s ou que 
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atenuem os seus efeitos (KOSH, 1996; COUÉE et al. 2006). Perfis de 

transcrição em mudas de Arabdopsis sp. confirmam que além da glicose servir 

como sinal crítico na avaliação do estado metabólico geral da espécie, ela 

também interage com grande número de genes relacionados à mecanismos de 

resposta ao estresse (PRICE et al., 2004). Além disso, Nishikawa e outros 

(2005) estudando em folhas de Brassica oleracea verificaram que a sacarose 

pode regular a expressão de genes do metabolismo do ascorbato que 

desempenha um papel importante no processo antioxidativo. 

 Os carboidratos solúveis também são amplamente conhecidos por suas 

características de osmoproteção em condições de déficit hídrico, atuando na 

redução do potencial hídrico celular (ASHRAF; 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). Assim, pode minimizar 

os efeitos das altas taxas transpiratórias observadas em plantas sujeitas à 

radiação solar intensa.  

Embora neste trabalho não tenha havido restrição hídrica, a exposição ao sol 

aumenta 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 solúveis de mostraram bastante expressivos nos diferentes 

tratamentos, para as três espécies. Isso mostra a capacidade dessas espécies 

em ajustar seu metabolismo de acordo com a disponibilidade luminosa. 

 

6.4 Enzima Antioxidantes 

As conseqüências das diferentes irradiância podem, também, ser avaliadas 

através da atividade das enzimas antioxidantes. Para tolerarem exposições a 

níveis elevados de luz e reduzirem os efeitos de toxicidade relacionados à 

essas condições, em alguns casos as plantas são capazes de elevar a síntese 

e atividade de enzimas relacionadas ao estresse oxidativo, como a Catalase e 

a Peroxidase do Ascorbato (MITTLER, 2002; ASADA, 2006).  
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Os resultados deste estudo, porém, mostram dados contraditórios. A atividade 

da CAT foi maior na sombra tanto para C. estrellensis, quanto para M. 

salzmannii. Não foi observada diferenças entre os tratamentos de C. odorata. 

Uma possível explicação para esse fato pode ser atribuídaà elevada 

sensibilidade da enzima CAT. Segundo Hertwig e outros (1992) e Peltzer, 

Reyer e Polle (2002), a atividade da CAT é altamente responsiva às condições 

de luminosidade e de temperatura,  portanto, suscetível a fotoinativação. 

A menor atividade da CAT em resposta ao aumento da radiação solar também 

já foi relatado anteriormente (MISHRA et al., 1993; BURRIT e MACKENZIE, 

2003; MARCHESE et al., 2008; VULETA; TUCIC, 2009). O mesmo foi 

demonstrado para espécies arbóreas tropicais pioneiras e tardias da sucessão 

florestal ( FAVARETTO et al. 2011). 

A atividade da APX  em C. estrellensis e C. odorata foi maior em pleno sol. Isso 

mostra que essas espécies apresentam mecanismos para se proteger de 

danos fotooxidativos ligados à fotoinibição (VAN HUYLENBROECK, 2002). 

Dados semelhantes foram encontrados por Logan e outros (1998) em 

Cucurbita pepo. Entretando, a atividade da APX não diferenciou entre os 

tratamentos das plantas de M. salzmanni. A ausência de variação desta enzima 

em diferentes intensidades luminosas já foi anteriormente relatada com outras 

arbóreas (CHAVES et al., 2003; FAVARETTO et al., 2011). No entanto, foi 

observada para M. salzmannii grande incremento nos carboidratos solúveis em 

plantas de sol, principalmente Glicose. Esses resultado sugerem que, mesmo 

não apresentando atividade enzimática, altos teores de carboidratos solúveis 

possam estar protegendo essa espécie contra os danos oxidativos, como 

discutido anteriormente. 

 

6.5 Anatomia Foliar e Caulinar 

As respostas de folhas aclimatadas em sombra e expostas repentinamente a 

radiaçõa solar direta, têm sido foco de diversos trabalhos visando elucidar os 

mecanismos pelos quais as plantas podem ajustar suas características frente a 
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disponibilidade luminosa (JURIK et al., 1979; YAMASHITA et al., 2000; 

OGUCHI et al., 2003). 

Plantas de C. estrellensis, C. odorata e M. salzmanni apresentaram 

modificação anatômicas quanto à irradiância contrastante tanto para a 

espessura dos tecidos quanto para a densidade estomática. 

Variações na espessura dos tecidos foliares em função da intensidade da 

radiação são amplamente relatadas na literatura (KUBINOVÁ, 1991; ASHTON, 

BERLYN, 1992; PAIVA et al., 2003; LIMA Jr et al., 2006; CRAVEN et al., 2010; 

SABBI et al., 2010; SILVA et al., 2010; MARCH; CLARK, 2011) e são 

associadas a mudanças estruturais para a manutenção do processo 

fotossintético e maior eficiência no uso da água (STRAUSS-DEBENEDETTI e 

BERLYN, 1994; ROSSATO; KOLBI, 2010). 

A maior espessura da camada de células da epiderme adaxial encontrada nas 

folhas de C. estrellensis e C. odorata em pleno sol está de acordo com outros 

estudos de luminosidade (LIMA Jr. et al., 2006; ROSSATTO; KOLB, 2010; 

VOLTOLINI; SANTOS, 2011). A camada epidérmica mais espessa pode 

auxiliar a refletir parte da irradiância, protegendo os tecidos fotossintéticos do 

excesso de luz (CHAZDON; KAUFMANN, 1993). Dickison (2000) salienta, 

ainda, que a maior espessura da epiderme na face adaxial, além de evitar 

irradiações excessivas, pode também beneficiar a manutenção da temperatura 

foliar interna ótima. Lin e Ehleringer (1983), estudando os efeitos da luz em 

quatro herbáceas, sugeriram que além da epiderme adaxial auxiliar a refletir o 

excesso de energia luminosa, a epiderme abaxial mais espessa pode conferir 

melhor aproveitamento dos feixes luminosos que penetram no mesofilo. 

A três espécies do presente estudo mostraram alteração da espessura do 

parênquima paliçádico e espessura total do limbo, com maiores valores em 

pleno sol. 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 parênquima paliçádico bem 

desenvolvido em relação às folhas aclimatadas à sombra (VOGELMANN, 

1993) e, segundo Oguchi, Hikosaka e Hirose (2003), o incremento do tecido 
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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 menor superfície de absorção 

(TURNER, 1994). Além disso, a maior espessura do limbo pode estar 

relacionada com o maior teor de sacarose encontrada nessas espécies. 

Mengarda e outros (2012), estudando Caesalpinia echinata, observaram que o 

aumento na sacarose foi seguida de aumento na espessura foliar. Isso ocorre, 

porque a sacarose diminui o potencial hídrico das célula contribuindo para a 

entrada de água e, consequentemente, aumentando o volume das células. 

Alguns estudos enfocando o papel da luminosidade nas adaptações 

morfológicas indicam que folhas sob alta irradiância tendem a apresentar maior 

espessura de tecido paliçádico em função do maior número de camadas 

celulares (BOEGER et al., 2009; ROSSATTO; KOLB, 2010; KWAK et al., 

2011). No entanto, nas três espécies estudadas, a maior espessura do 

parênquima paliçádico se deu pelo maior comprimento das células em paliçada 

e não pelo aumento do número de camadas, como também observado em 

outras três arbóreas por Oguchi et al. (2005). Segundo Vogelmann et al. 

(1996), o formato colunar das células em paliçada parece exercer uma função 

óptica muito importante, uma vez que facilita a penetração direcional de luz no 

interior do mesofilo. 

O parênquima esponjoso foi mais espesso  em plantas de sol para C. 

estrellensis e C. odorata. Dados semelhantes são facilmente encontrados na 

literatura (LIMA et a.l, 2006; PIRES, 2008; CAMPOS, 2011). Aliado à eficiência 

na absorção da luz, folhas de sol que apresentem maior espessura do 

parênquima esponjoso podem aumentar a capacidade de difusão do CO2, visto 

que as folhas são menos compactas (SOARES, 2012). Em sombreamento 

severo, a menor espessura do parênquima esponjoso nas folhas de C. 

estrellensis e C. odorata pode ser compensada pela maior quantidade de 

espaços intercelulares presentes neste tecido, conforme anteriormente relatado 

em Cupania vernalis por Lima e outros (2006). 
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Plantas de M.salzmannii não apresentou diferença estatística quanto à 

espessura da epiderme adaxial, epiderme abaxial e parênquima esponjoso. A 

maior espessura total do limbo dessa espécie em pleno sol ocorreu devido ao 

aumento do parênquima paliçádico. Craven (2010) também não encontrou 

diferença estatística no parênquima lacunoso para a arbórea Acacia koa 

crescidas em diferentes intensidades luminosas. Diferenças na epiderme 

também não foram encontrada em planta herbáceas por Nogueira (2011). 

Além das alterações encontradas em plantas de C. estrellensis, C. odorata e M. 

salzmannii quanto a espessura dos tecidos em irradiância contrastante, o 

número de estômatos também variou nas três espécies, apresentando maiores 

valores em pleno sol. Esses dados estão de acordo com os encontrados na 

literatura (KLICH, 2000; CASTRO et al., 2009; BOEGER et al., 2009; 

MAGALHÃES; MARENCO e MENDES, 2009; VOLTOLINI; SANTOS, 2011). 

A maior densidade estomática em plantas de sol é considerada uma resposta 

adaptativa, visto que favorece a absorção do CO2, uma vez que a superfície 

foliar nessas condições é, geralmente, reduzida (ABRANS, 1992). Essa 

alteração pode resultar tanto em aumento na absorção de CO2, quanto em 

diminuição na transpiração, sendo este último fato devido à sobreposição da 

área de difusão do vapor d’água em virtude da maior proximidade dos 

estômatos (LARCHER, 1995). Outra explicação para isso, é que em ambientes 

sombreados, geralmente, são associadas à maior umidade relativa do ar, o que 

permite que os estômatos, em menor densidade, possam permanecer mais 

tempo abertos sem que ocorra restrição hídrica (MARQUES, 2000; MENDES, 

2001). Além disso, Dickison (2000) e Fermino-Jr (2004) afirmam que espécies 

com folhas hipoestomáticas, assim como o pau-brasil, podem ter vantagens na 

ocupação de diferentes ambientes, pois este padrão pode minimizar a perda de 

água para a atmosfera, permitindo que estas ocupem ambientes de maior 

temperatura e incidência de luz. 

Além das folhas, a anatomia caulinar também apresentou modificações nos 

diferentes tratamentos. Em M. salzmannii foi observado maior densidade e 

diâmetro dos vasos em pleno sol. Espécies adaptadas a condições 

ensolaradas podem apresentar características que permitam maior fluxo de 
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água, como vasos de maior diâmetro e menor densidade da madeira (COSTA 

et al., 2009). 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 

maior eficiência na condução. A eficiência no transporte de água permite uma 

maior condutância estomática, o que aumenta a taxa fotossintética, o ganho de 

carbono e o crescimento (POORTER et al., 2010).  Nesse sentido, é provável 

que os indivíduos de M. salzmannii submetidos ao pleno sol tenham 

apresentado resposta semelhante, visto que não houve restrição hídrica para 

as plantas. Plantas de C. estrellensis e C. odorata não apresentaram 

diferenças entre os tratamentos. 

Foi verificada maior espessura da faixa cambial em plantas pleno sol, nas três 

espécies deste estudo, o que indica 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. Segundo 

Igboanugo (1990), em sombreamento severo, a atividade cambial é 

interrompida prematuramente em relação a ambiente com maior 

disponibilidade de luz. 

No presente estudo verificou-se que o aumento da atividade cambial foi 

acompanhado por incremento da espessura do xilema em pleno sol de C. 

estrellensis, e do floema secundário em pleno sol de C. estrellensis e M. 

salzmannii. Segundo Ewers (1985), uma das maneiras de aumentar a 

eficiência no transporte no caule é a produção de xilema no sentido transversal, 

uma vez que a maior quantidade de tecido favorece a condução de água para 

a parte aérea. Este dado mostra que, em C. estrellensis, mesmo não havendo 

diferença no diâmetro e densidade dos vasos, foi compensado pelo aumento 

na espessura do xilema secundário, garantindo a eficiência do transporte de 
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água. Em Fagus sylvatica, arbórea de região temperada, 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 floema distribui os fotoassimilados produzidos pelas folhas e, dessa forma, 

pode sofrer alterações em função do ambiente luminoso (CUTLER et al., 2011). 

Assim, maiores valores de floema secundário em C. estrellensis e M. Salmannii 

em sol, indicam que maiores fotoassimilados estejam sendo produzidos nessas 

condições. Além disso, maiores valores do floema secundário também é uma 

resposta adaptativa, pois ele 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 no floema e 

conduzidos aos elementos de vaso interrompidos poderiam aumentar a 

pressão osmótica na célula, favorecendo a retomada do fluxo hídrico. 

A maior espessura da casca em plantas de C. estrellensis e C. odorata em 

pleno sol demostra uma resposta adaptativa em ambientes com fortes 

intensidade luminosa, uma vez que essa região mais desenvolvida confere 

proteção externa da planta. 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). Plantas de C. estrellensis e M. 

salzmanni apresentaram maior espessura da periderme em pleno sol, o que 

confere a planta uma adaptação a essas condições, pois, devido 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).  

Mudanças na anatomia das plantas estão diretamente relacionadas a 

adaptações fotossintéticas (KILCH, 2000; OGUCHI, HIKOSAKA; HIROSE, 

2003; 2005; LIMA JR et al. 2006). Os dados anatômicos mostram que as três 

espécies apresentaram modificações frente as diferentes condições de 

radiação.  
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6.6 Índice de Plasticidade 

A plasticidade fenotípica representa a capacidade de um determinado genótipo 

em expressar diferentes fenótipos, de acordo com as variações ambientais a 

que são impostas (VALLADARES et al., 2005). A plasticidade pode ser medida 

através do Índice de Plasticidade (IP), uma característica chave utilizada para 

quantificar a resposta das plantas aos estímulos do ambiente (NICOTRA et al., 

2010).  

As variáveis fisiológicas, nas três espécies estudadas, se mostraram superior 

as demais. Alguns estudos mostram que a aclimatação a diferentes 

intensidades luminosas é devida, principalmente, a ajustes bioquímicos em 

detrimento aos morfológicos e anatômicos (SIMS; PEARCY, 1992; 

YAMASHITA et al., 2000; YAMASHITA et al., 2002; CATONI, 2012). Segundo 

Valladares et al (2002), respostas fisiológicas parece estar ligada à maior 

capacidade para sobreviver e crescer em áreas de  intensa radiação solar. 

Dentre as variáveis fisiológicas, os pigmentos fotossintetizantes mostraram 

elevados valores de IP, como 0.82, 0.79 , e 0,69 para C. estrellensis e 0.61 

para C. odorata e M. salzmannii. Outras arbóreas tropicais também exibiram 

resultados semelhantes,  em que a aclimatação em função da radiação solar 

deve-se, sobretudo, a variações na composição e teor de pigmentos 

fotossintetizantes (KRAUSE et al., 2004, SOARES, 2012). Outros altos valores 

de variável fisiológica foram observados para a atividade da APX, em C. 

odorata (0.93) e do teor de glicose para M. salzmanni (0. 71). 

Altos índices de variáveis morfológicas também foi encontada para C.odorata. 

Essa espécie mostrou alta capacidade de aclimatação frente à irradiância 

contrastante, o que refletiu no seu elevado IP da área foliar (0,66), RAF (0,70), 

TCA (0,61) e TAL (0.76). Em particular, a plasticidade morfológica da folha 

desempenha um importante papel na aquisição de recursos luminosos e pode 

ainda limitar os fotodanos, características extremamente importantes em 

ambientes caracterizados pela elevada irradiância. (CRICK; GRIME, 1987; 

NAVAS; GARNIER, 2002; YAMASHITA et al., 2000). Segundo Nicotra et al., 

(2010), alta plasticidade morfológica das folha pode ser considerada respostas  
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adaptativa que favorece a adequação da planta ao longo do tempo. Esse 

comportamento mostra maior capacidade da C. odorata em explorar ambientes 

com maior amplitude de luminosidade em detrimento das demais espécies. 

A plasticidade anatômica foliar em função da intensidade luminosa 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). A M. Salzmanni apresentou maiores alterações 

em anatomia do caule, enquanto C. odorata mostrou maiores alterações em 

anatomia da folha. C. estrellensis apresentou modificações nos dois órgãos.  

No presente estudo, porém, as três espécies se comportaram de maneira 

semelhante, apresentando menores valores de variáveis anatômicas 

comparados às variáveis fisiológicas e morfológica. Este comportamento 

também foi observado por Catoni (2012) em folhas de Cistus. Isso deve ter 

ocorrido devido ao grande consumo energético para atender a demanda 

exigida pelos ajustes anatômicos. Uma vez que ocorrera alterações 

fisiológicas, foi conferido às plantas condições favoráveis para se adaptarem as 

condições extremas, sem a necessidade de grandes investimentos em novos 

tecido. 

No presente trabalho, de maneira geral, foi observado alto IP para as espécies 

estudadas. Segundo Valladarese et al. (2005), IP acima de 0,6 são 

considerados altamente plásticos, e neste trabalho foi observado diversos 

índices acima deste valor. Essa afirmação se concretiza quando analizados 

outros IP de espécies arbóres em luminosidade contrastante (PORTELLA, 

2012, SOARES, 2012). Silva (2010), estudando arbóreas de diferentes 

estágios sucessionais, encontrou IP variando de 0.1 a 0.5 para as mesmas 

variáveis avaliadas no presente estudo. Este dado corrobora alguns estudos 

que tem mostrado que tanto as espécies exigentes de luz, como as tolerantes à 

sombra, são capazes de exibir grande plasticidade fenotípica, sugerindo que a 

flexibilidade de ajustes em resposta a novas condições ambientais não está 

necessariamente relacionada ao status sucessional da espécie (POPMA, 1992; 

ROZENDAAL et al, 2006; SOUZA et al., 2009).  Segundo Lima et al., (2010) e 

Favaretto et al., (2011), independente da posição sucessional, as espécies são 
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capazes de sobreviver em ambientes diversos, exibindo respostas de 

modulação em resposta às condições ambientais em que se encontram. 

No presente estudo foi possível observar que plantas tolerantes ao 

sombreamento, como a C. estrellensis, C. odorata e M.salzmanni foram 

capazes de apresentar mecanismos de adaptação a diferentes condições, 

mostrando alta plasticidade fenotípica. Esses dados contrastam diversos outros 

encontrados na literatura (STRAUSS-DEBENEDETTI e BAZZAZ, 1996, 

WALTERS, 2005; VALLADARES e NIINEMETS, 2008), onde dizem que 

espécies tolerantes ao sombreamento apresentam baixa flexibilidade de 

aclimatação a diferentes ambientes. 

Além disso, as três espécies estudadas mostraram-se comportar com espécies 

de sombra facultativa, por terem apresentado alterações que as permite viver 

em regiões com intensa radiação solar.  
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7.CONCLUSÃO 

 

 Plantas jovens de C.estrellensis, C.odorata e M.salzmannii apresentaram 

elevada plasticidade fenotípica relacionada a luminosidade contrastante, 

corroborando a hipótese de que espécies tolerantes ao sombreamento são 

capazes de sobreviver em ambiente altamente iluminado; 

 

 Baseado nos valores de IP, nas espécies estudadas, as maiores adaptações 

à elevada irradiância, ocorreram em níveis fisiológicos, seguidos de 

morfológicos e anatômicos;  

 

 Baseado nos valores de IP de variáveis morfológicas, C. odorata se mostrou 

mais apta a explorar ambientes de luminosidade contrastante, seguida de M. 

salzmanni e C. estrellensis. 

 

 As espécies estudadas mostraram elevada sobrevivência devido às 

adaptações morfológicas, fisiológicas e anatômicas em pleno sol 

caracracterizando-se dessa forma, como espécie de sombra facultativa. 

 

 Os resultados indicam grande capacidade de plantas de C. estrellensis, C. 

odorata e M. salzmannii em habitar ambientes com grandes variações de de 

radiação solar, podendo assim, ser recomendada para projetos de 

reflorestamento e recuperação de áreas degradadas. 
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