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RESUMO

Alchornea triplinervia, Nectandra oppositifolia, Eugenia umbelliflora, Gomidesia
schaueriana, Guapira opposita e Guatteria gomeziana sao espécies arboéreas
tipicas das areas alagadas da Floresta de Restinga do sudeste do Brasil. A fim de
determinar os efeitos do alagamento sazonal do solo sazonal na sobrevivéncia,
morfo-anatomia, crescimento e taxa de assimilacdo de carbono nestas espécies,
foram avaliadas as respostas de crescimento, os parametros fotossintéticos
basicos, a concentracdo de pigmentos fotossintéticos, as caracteristicas foliares e
as alteragcbes morfo-anatdbmicas de individuos jovens  crescendo
experimentalmente em condicbes nao alagadas (controle) e alagadas. A.
triplinervia, N. oppositifolia, E. umbelliflora e G. schaueriana foram capazes de
sobreviver e crescer durante o periodo de alagamento do solo, embora este
crescimento tenha sido reduzido em comparacdo as plantas nao alagadas.
Lenticelas hipertrofiadas foram observadas em A. triplinervia e N. oppositifolia e a
formacao de raizes adventicias somente em A. triplinervia. Nas plantas alagadas
de G. opposita e G. gomeziana o crescimento cessou e a sobrevivéncia foi
comprometida, tendo ocorrido a morte de alguns individuos a partir da segunda
semana de alagamento do solo. A taxa de assimilagdo de carbono foi reduzida em
todas as espécies quando submetidas ao alagamento do solo, em fungao tanto de
fatores estomaticos como ndo estomaticos, mas apenas G. opposita e G.
gomeziana apresentaram valores negativos. Apos a drenagem do solo, A.
triplinervia e E. umbelliflora foram capazes de recuperar a taxa de assimilagao de
carbono, mas N. oppositifolia e G. schaueriana continuaram a apresentar valores
reduzidos em comparacado as plantas que nao foram alagadas. Os resultados
sugerem que A. triplinervia, N. oppositifolia, E. umbelliflora e G. schaueriana sao
espécies resistentes ao alagamento do solo e por isso sao capazes de sobreviver
a longos periodos nesta condicdo, enquanto que G. opposita e G. gomeziana sao
espécies sensiveis a tal condicdo. As respostas observadas neste estudo
justificam a ocorréncia das espécies estudadas na Floresta de Restinga inundavel.
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ABSTRACT

Alchornea triplinervia, Nectandra oppositifolia, Eugenia umbelliflora, Gomidesia
schaueriana, Guapira opposita and Guatteria gomeziana are typical tree species of
swampy areas of Restinga Forest in Southeastern Brazil. To elucidate effects of
seasonal flooding on survival, morpho-anatomy, growth and carbon assimilation
rate in these species, were evaluated growth responses, basic photosynthetic
parameters, concentration of photosynthetic pigments, leave characteristics and
morpho-anatomical changes of young plants growing experimentally in non-flooded
(control) and flooded conditions. A. triplinervia, N. oppositifolia, E. umbelliflora and
G. schaueriana were able to survive and grown in flooding conditions, but with
reduced performance compared to non-flooded plants. Hypertrophied lenticels
were observed in A. triplinervia and N. oppositifolia and adventitious roots only in
A. triplinervia. Flooded plants of G. opposita and G. gomeziana ceased growth and
survival was compromised, with death of some individuals after the second week of
flooding. Carbon assimilation rate was reduced in all species when subjected to
waterlogging due to both stomatal and non-stomatal limitations, but only G.
opposita and G. gomeziana showed negative values. After soil drainage A.
triplinervia and E. umbelliflora were able to recover the carbon assimilation rate,
but N. oppositifolia and G. schaueriana continued to show reduced values in
relation to non-flooded individuals. Results suggest that A. triplinervia, N.
oppositifolia, E. umbelliflora and G. schaueriana are resistant species and
therefore able to survive long periods in this condition, while G. opposita and G.
gomeziana are species non resistant to flooding. Responses observed in this study

explain the occurence of studied species in swampy areas of Restinga Forest.
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I. INTRODUGCAO GERAL

A planicie litoranea brasileira compreende um mosaico de diferentes
formagbes vegetais, incluindo desde as formagdes nao florestais as formacdes
florestais (Pedroni 2001, Scarano et al. 1997, Scarano 2002, 2006). As variacdes
floristicas e estruturais entre as vegetacdes ocorrentes sobre a planicie litoranea
sdo bastante consideraveis e decorrem em parte das diferentes terminologias
usadas para designar tal formacao vegetal (Andrade & Lamberti 1965, Eiten 1970,
Lacerda & Esteves 2000, Scarano 2002, Kromka et al. 2005, Souza et al. 2008,
Marques et al. 2011). Segundo Marques et al. (2011), existe uma forte influéncia
de fatores edaficos e geocliméaticos na determinacdo da distribuicdo floristica
destas areas. No estado de Sdo Paulo, a maioria dos estudos floristicos em
planicies litoraneas foi realizada no litoral sul (Assis 1999), como os trabalhos
realizados na llha do Cardoso por De Grande & Lopez (1981) e Sugyama (1998),
na llha Comprida por Carrasco (2003), na base Saibadela do Parque Estadual
Intervales (Zipparo et al. 2005) e na Estacao Ecolégica Juréia-Itatins por Mamede
et al. (2004); no litoral norte paulista destacam-se os trabalhos realizados em
Caraguatatuba por Mantovani (1992), em Bertioga por Guedes et al. (2006) e em
Ubatuba por Cesar e Monteiro (1995), Assis (1999), Lacerda (2001), Pedroni
(2001) e Diniz (2009).

Assis (1999) dividiu 0 mosaico vegetacional da baixada litoranea na qual se
insere o Nucleo Picinguaba do Parque Estadual da Serra do Mar (Ubatuba/SP) em
formacdoes nao florestais (formacao herbacea antedunas costeiras, formacao
arbustiva escleréfila de dunas costeiras, campo brejoso de planicie costeira e
manguezal) e florestais (florestas sobre dunas, florestas coluvionares, florestas
aluvionares, caxetais e florestas sobre corddes litoraneos). De acordo com Rizzini
(1997), esta éarea, juntamente com toda a vegetacdo litordnea, € reconhecida
como uma unica grande unidade vegetacional brasileira, a Floresta Pluvial
Atlantica. No entanto, dados recentes do Projeto Tematico Biota-Gradiente



Funcional (Processo FAPESP 03/12595-7) indicam consideraveis diferencas
floristicas e estruturais entre a Floresta de Restinga e a Floresta Ombréfila Densa
de Terras Baixas e Submontana, ocorrentes no Nucleo Picinguaba (Joly &
Martinelli 2007, 2008). Diniz (2009) também comparou a vegetacao da Floresta de
Restinga que ocorre na planicie litoranea e da Floresta Ombdfila Densa de Terras
Baixas que ocorre na encosta da Serra do Mar, ambas também no Nucleo
Picinguaba e destacou que sdo as condicoes ambientais (principalmente as
caracteristicas do solo e a incidéncia luminosa) que determinam a estrutura de

cada uma das comunidades, floristicamente e estruturalmente distintas.

A vegetacao florestal da planicie litoranea do Nucleo Picinguaba possui
uma grande heterogeneidade ambiental, ocorrendo em areas que permanecem
alagadas o ano todo, em areas que sao sazonalmente inundaveis em funcéao do
afloramento do lencol fredtico e em areas que praticamente ndo sao alagadas.
Segundo Lacerda (2001) e Diniz (2009) as caracteristicas fisicas, quimicas e
hidromérficas do solo impostas pelo afloramento do lencol freatico que ocorre na
area ocupada pela Floresta de Restinga estdo entre as principais caracteristicas
ambientais que condicionam a distribuicdo das espécies nesta area.

O ambiente afeta os organismos de varias maneiras, ao longo do tempo,
em funcao da variacao dos fatores bidticos e abiéticos (Schulze et al. 2005). Nem
todas as formacobes vegetacionais crescem sob condi¢oes étimas e estas tém que
se esforcar para sobreviver as adversidades (Harborne 1997). Segundo Larcher
(2006), em qualquer lugar em que as plantas cresgam, elas estardo sujeitas a
multiplos fatores estressantes, os quais limitardo seu desenvolvimento e suas
chances de sobrevivéncia (Larcher 2006). Qualquer fator externo (bitico ou
abiético) pode se tornar um fator estressante, se sua dosagem é muito alta ou
muito baixa (Luttge 1997). De acordp com Levitt (1972), o termo estresse remete a
qualquer fator potencialmente desfavoravel aos organismos vivos, capaz de
induzir uma pressdo potencialmente injuriosa, e resisténcia ao estresse a
habilidade das plantas de sobreviver a este fator desfavoravel. Essa resiténcia
pode ser elastica, que é a habilidade de um organismo de evitar danos reversiveis



(ou elasticos) quando exposto ao fator estressante; ou plastica, que € a habilidade
de um organismo de evitar danos irreversiveis (ou plasticos) quando exposto ao
fator estressante (Levitt 1972). Ainda segundo este autor, dois tipos basicos de
resisténcia sdo possiveis: i) a evitacdo do estresse, onde a planta é capaz de
excluir o fator estressante parcialmente ou completamente; e ii) a tolerancia ao
estresse, onde a planta é capaz de prevenir, reduzir ou reparar os danos

ocasionados pelo estresse.

Harborne (1997), por sua vez, fala em adaptacdo ao estresse, que
representa a flexibilidade de um organismo de se ajustar as mudangas ambientais
e ao mesmo tempo aumentar suas chances de sobrevivéncia e, em ultima
instancia, de reproduzir-se. A adaptacao ocorre ao longo de uma ampla escala de
tempo, envolvendo muitas geracdes, mas também tem lugar durante o ciclo de

vida de um individuo e, neste caso, é chamada de aclimatacao (Harborne 1997).

De acordo com Luttge (1997), uma situacao de estresse intenso pode levar
a uma fase de alarme que, mais ou menos rapidamente leva a uma fase de
exaustdo, seguida de danos agudos e morte; ou ainda, a fase de alarme pode ser
seguida de reparos e assim que o estresse € removido, o sistema retorna a seus
niveis anteriores. Estas respostas das plantas ao estresse ocorrem em todos os
niveis funcionais do organismo e podem ser reversiveis a principio, mas podem
tornar-se permanentes, dependendo da duracdo e intensidade do fator
estressante (Schulze et al. 2005).

Os mecanismos que compensam os efeitos negativos do estresse operam
em diferentes escalas de tempo de acordo com a natureza do fator estressante e
os processos fisiologicos que sdo afetados, podendo possibilitar que a planta
mantenha relativamente constantes as taxas dos processos fisiolégicos, mesmo
sob condicoes estressantes (Lambers et al. 1998). Segundo Harborne (1997), as
plantas tém uma enorme flexibilidade para adaptar-se a diversidade ambientes e
condigcdes de crescimento; e esta adaptacdo pode envolver modificagcdes nas

caracteristicas anatémicas e morfoldgicas, fisiologicas ou metabdlicas.



O estresse imposto pela saturacao hidrica do solo teve, ao longo do
processo evolutivo, um carater fortemente seletivo (Lobo & Joly 2000). Isso por
que essa condicdo de estresse modifica uma série de parametros fisicos,
quimicos e biolégicos do solo, alterando drasticamente o0 meio em que o sistema
radicular das plantas se desenvolve (Pezeshki 1994a, 2001). Com o alagamento,
a agua ocupa os espacos de ar do solo, limitando as trocas gasosas com a
atmosfera, criando regides de anaerobiose devido a exaustdo do O, e acumulo de
CO. e metano, em funcdo da respiracao radicular das plantas e também da
atividade microbiana (Ponnamperuma 1984, Camargo et al. 1999). As
concentracdes de compostos potencialmente téxicos, como as formas reduzidas
de Fe*? e Mn*?, H,S e S, freqlientemente aumentam e ocorrem mudangas no pH
e no potencial de redox do solo (Ponamperuma 1984, Camargo 1992, Camargo et
al. 1999, Sousa et al. 2002).

Para as plantas, os efeitos do alagamento do solo sdo multiplos e
complexos, incluindo desde danos mecénicos, limitagdo na difusdo de gases e
aumento na susceptibilidade das plantas a pestes e doencas (Singh et al. 2001).
Colmer & Voesenek (2009) elencaram os principais problemas induzidos pelo
alagamento do solo no metabolismo vegetal, sdo eles: (i) a crise enegética, pois
quando as células tornam-se anédxicas a fosforilagdo oxidativa cessa e o ATP
passa a ser produzido anaerobicamente, o que reduz sua disponibilidade; (i) a
crise de carboidratos quando ocorre a submergéncia, pois a limitacao de luz e CO;
impede que as reservas de acucares e amido sejam repostas; (iii) a toxicidade
ocasionada por compostos potencialmente toxicos como acidos organicos e ions
reduzidos que podem se acumular nos tecidos da raiz; (iv) a formacao excessiva
de espécies reativas de oxigénio (ROS) que podem ocasionar danos celulares; (v)
déficit hidrico em funcao da reducédo da condutividade hidraulica das raizes. Em
relacdo a crise energética, Lobo & Joly (2000) destacam ainda que para
compensar o baixo rendimento energético sob condigdes anaerdbicas ha uma
aceleracao da via fermentativa com a quebra de um numero maior de moles de
glicose por unidade de tempo, produzindo quantidades de etanol e lactato a niveis
toxicos. Nestas condicdes, freqliientemente é observada a reducdo da taxa



fotossintética, da atividade metabdlica e do crescimento vegetal, aceleracdo da
senescéncia foliar, degeneracdo do sistema radicular e até mesmo a morte do
individuo (Tang & Koslowski 1982, Kozlowski 1984, Blom et al. 1994, Pezeshki
1994a, 1994b, Kozlowski 1997, Gravatt & Kirby 1998, Lopez & Kursar 1999).
Algumas espécies resistentes a esta condigdo, no entanto, sdo capazes também
de desenvolver mecanismos que possibilitam ao sistema radicular voltar a ter
acesso ao O,, difundido da parte aérea através de canais de aerénquima (Drew
1997).

O padrao de resposta apresentado por um individuo de determinada
espécie frente ao alagamento do solo depende de fatores bidticos (estagio de
desenvolvimento do individuo e a habilidade da espécie de adaptar-se em termos
morfolégicos, fisiologicos e/ou metabdlicos) e de fatores abibticos (intensidade,
duracao e freqiéncia do alagamento do solo, época do ano em que esta condicdo
ocorre e a qualidade da agua) (Glenz et al. 2006, Jackson & Colmer 2005).
Segundo Joly (1991), durante o processo evolutivo, diferentes espécies
desenvolveram estratégias distintas que as capacitaram a ocupar areas alagadas,
gque na maioria dos casos consistem em uma combinacdo de adaptacdes
morfolégicas, anatdbmicas e metabdlicas. Algumas espécies resistentes ao
alagamento do solo sdo capazes de desenvolver estruturas, tais como raizes
adventicias, lenticelas hipertrofiadas e aerénquima, que possibilitam ao sistema
radicular voltar a ter acesso ao O, (Drew 1997). E possivel também que o
metabolismo vegetal, sob condicées de hipoxia, torne-se heterogéneo, ou seja,
ocorra tanto a respiracdo aer6bica embora limitada, como a fermentacao

(metabolismo anaerdbico) (Ricard et al. 1994).

Tanto os individuos que sdo submetidos ao alagamento quanto aqueles que
experienciam a reoxigenacao apos o periodo de anoxia sao sujeitos também ao

estresse oxidativo em funcdo da producdo excessiva de espécies reativas de
oxigénio, tais como radical hidroxila (OH), anion superéxido (O») e peréxido de
hidrogénio (H2O.), que causam danos severos as células vegetais como acumulo

de radicais livres, peroxidagdo de lipidios, desnaturacdo de proteinas e danos



severos no DNA (Browler et al. 1992, Foyer et al. 1994, Rawyler et al. 2002,
Blokhina et al. 2003), impossibilitando muitas vezes a sobrevivéncia do individuo.
As respostas dos individuos apoés a drenagem do solo raramente sao observadas
(Crawford & Braendle 1996, Lopez & Kursar 2003), no entanto, em muitos casos a
maior parte das injarias severas ocorrem apds a re-aeragdo de O6rgaos
anteriormente privados de O,, fendmeno conhecido como o paradoxo do O
(Hendry & Crawford 1994, Pfister-Sieber & Braendle 1994, 1995, Pavelic et al.
2000).

Mesmo considerando apenas espécies neotropicais, a diversidade de
respostas observadas em plantas arb6reas submetidas a periodos de alagamento
do solo é grande (Joly 1991, Lobo & Joly 2000, Parolin & Wittmann 2010) e
estudos recentes tém relatado que muitas espécies neotropicais apresentam
consideraveis niveis de resisténcia ao alagamento do solo (Lopez & Kursar 1999,
Lobo & Joly 2000, Parolin et al. 2004, Kolb & Joly 2009, Medina et al. 2009,
Oliveira & Joly 2010, Parolin & Wittmann 2010). No Brasil, a maioria dos estudos
qgue investigaram as respostas de plantas nativas tropicais ao alagamento do solo
foi centrada em espécies das planicies alagaveis da Amazdnia Central e de
Florestas de Galeria do interior do sudeste brasileiro (Joly & Crawford 1982, Joly
1991, Lieberg & Joly 1993, Schllter et al. 1993, Lobo & Joly 1995, Rogge et al.
1998, Parolin 2000, 2001, 2003, Parolin et al. 2004, Costa et al. 2006, Medri et al.
2007, Batista et al. 2008, Ferreira et al. 2009, Fonseca Junior et al. 2009, Parolin
2009), enquanto que poucos tém avaliado as respostas de espécies da Floresta
Atlantica Costeira do Brasil (Scarano et al. 1997, Scarano 2002, 2006, Medina et
al. 2009, Oliveira & Joly 2010, Kolb & Joly 2009).

Considerando que em regides neotropicais existe uma grande diversidade
de ecossistemas sujeitos a inundacdes (Joly 1991, Ghazoul & Sheil 2010), é
importante que se conheca o comportamento ecofisiolégico das espécies tropicais
guando submetidas a esta condicdo de estresse, bem como as estratégias que
permitem a sobrevivéncia daquelas que conseguem ocupar tais areas. Faltam
ainda estudos que contribuam para uma previsdao das provaveis respostas das



plantas tropicais a natureza interativa das condi¢des ambientais (De Mattos 1998,
De Mattos et al. 2004). Face a grande preocupacgao atual com a preservacao de
areas naturais e recuperacdao de areas ja degradadas, o conhecimento das
respostas das plantas neotropicais frente as condigdes ambientais a que sao
submetidas, bem como as estratégias que permitem a sua sobrevivéncia nestas
condi¢des, sao indispensaveis para o desenvolvimento de planos de manejo e
reintroducdo de espécies nativas. De acordo com Lobo & Joly (2000), deve-se
procurar aliar estudos morfo-anatémicos, bioquimicos e ecofisiolégicos, buscando
gerar 0 conhecimento necessario para a pratica da conservacdo e manejo de
fragmentos florestais, especialmente aqueles sazonalmente e permanentemente

alagaveis, raramente estudados.



Il. OBJETIVOS GERAIS

O presente estudo teve como objetivo ampliar o conhecimento a cerca das
estratégias adaptativas que capacitam certas espécies a ocupar ambientes com
solo exposto a saturagao hidrica da Floresta de Restinga do Nucleo Picinguaba do
Parque Estadual da Serra do Mar (Ubatuba/SP), avaliando experimentalmente as
respostas de plantas jovens a inundacédo e também comparando a capacidade de
resisténcia das mesmas a tal condi¢do. Para tanto, foram escolhidas as espécies
Alchornea triplinervia, Nectandra oppositifolia, Eugenia umbelliflora, Gomidesia
schaueriana, Guapira opposita e Guatteria gomeziana. Mais especificamente, o
estudo visou responder as seguintes questdes:

# Qual o efeito da saturacao hidrica do solo na sobrevivéncia, morfo-anatomia,
crescimento e taxa de assimilacdo de carbono de individuos juvenis destas

espécies crescendo sob condi¢cdes experimentais?

» E possivel classificar tais espécies como resistentes ou sensiveis a saturagao
hidrica do solo?

» Estas espécies possuem estratégias adaptativas que expliquem a sua
ocorréncia na Floresta de Restinga inundavel? Quais sao estas estratégias?



ll. CARACTERIZACAO DA AREA DE COLETA

Localizado no norte do municipio de Ubatuba-SP (23°21’'S e 44°51°'W), o
Nucleo Picinguaba, faz parte do Parque Estadual da Serra do Mar (PESM), uma
Unidade de Conservacdo que possui 315.390 ha, sob responsabilidade da
Fundacéao Florestal do Estado de Sao Paulo e da Secretaria de Meio Ambiente
(Instituto Florestal 2010). O Nucleo Picinguaba possui uma planicie litoranea de
aproximadamente 8 km?, sendo a Unica por¢do protegida do PESM cujos limites
estendem-se até a orla maritima, com altitude entre 2 e 4 metros acima d nivel do
mar e aspecto semicircular, limitada lateralmente e ao fundo pelas vertentes
serranas e cortada pela Rodovia BR-101, responsavel por inumeras modificacées
no ambiente (Assis 1999). A planicie litoranea do Nucleo Picinguaba compreende
um mosaico de diferentes formacdes vegetais, incluindo as néo florestais como
formagbes herbaceas, arbustivas e maguezais; e as florestais como a Floresta de
Restinga ou Floresta sobre corddes (Assis 1999, Pedroni 2001), onde os frutos

das espécies utilizadas para este experimento foram coletados.

Os corddes litordneos regressivos, corpos arenosos alongados,
predominantemente marinhos, dispostos paralelamente a linha da praia, compoem
uma série de pequenas ondulacdes de baixa amplitude (Assis 1999, Villwock et al.
2005). O levantamento topografico do relevo de uma parcela de 1 hectare
localizada nesta planicie litordnea mostrou a existéncia de areas mais elevadas de
amplitude maxima de 10,40 metros acima do nivel do mar e de &reas de menor
elevagao de amplitude minima de 9,63 metros acima do nivel do mar (dados nao
publicados do Projeto Tematico Biota-Gradiente Funcional, Processo FAPESP
03/12595-7). Embora a diferenca de amplitude entre as areas de maior e menor
elevagao seja pequena, ainda assim é responsavel pela existéncia de microssitios
de alagamento: os locais mais altos (sobre os corddes) da Floresta de Restinga do
Nucleo Picinguaba com largura maxima de 2 metros sdo bem drenados, enquanto
que nas regides mais baixas (entre os corddes) quase sempre ocorre o



afloramento sazonal do lencol freatico em decorréncia do alto indice pluviométrico
da regiao (principalmente durante os meses do verdo) e das condi¢des deficientes
de drenagem do solo (Garcia 1995, Guedes et al. 2006, Diniz 2009, Ballione
2010). A despeito da proximidade com o mar, a a4gua que aflora e se acumula
nestas partes mais baixas do terreno tem baixissima salinidade, equivalente a
encontrada nos rios do municipio de Ubatuba sem interferéncia de maré (Plinio B.

Camargo, comunicacao pessoal).

Segundo Diniz (2009) as areas entre os cordbes, além de sofrerem
alagamentos periodicos, sdo locais de maior lixiviagdo de particulas menores
(como argila) e de matéria organica, maior pH e maior quantidade de areia do que
as areas sobre os corddes. No entanto, ainda que exista alguma diferenga nos
parametros fisicos e quimicos dos solos que ocorrem sobre e entre os corddes
arenosos, ndo é possivel afirmar que se tratam de solos diferentes (Diniz 2009). O
solo desta planicie litoranea de maneira geral é acido, pobre em nutrientes,
intensamente lixiviado, tendo como principal fonte de nutrientes o spray marinho,
elevado teor de aluminio e matéria organica, baixa fertilidade, formado

principalmente por areia (Lacerda 2001, Martins 2010).

O clima da regidao é do tipo Af segundo o sistema de classificacdo de
Kbéeppen (1948), que indica clima tropical chuvoso com precipitagdes durante o
ano todo, principalmente de dezembro a margo, que representa a estacao de
maior pluviosidade, ndo havendo periodos consideraveis de déficit hidrico (Fig. 1).
A cadeia montanhosa (Serra do Mar) impede que as massas Umidas de ar, vindas
do Oceano Atlantico, se movam para o continente, causando chuvas orogréaficas
no litoral (Marques et al. 2011). Existem dois periodos durante o0 ano nesta regiao:
um superumido (de outubro a abril), com chuvas freqlientes e pluviosidade total de
cerca de 180 mm mensais; e outro menos Uumido (de maio a setembro), com
chuvas menos constantes e precipitacdo de 80 a 160 mm mensais (Diniz 2009). A
umidade relativa do ar € sempre superior a 85% e a temperatura média anual é de
21°C (Ciiagro 2010).
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As caracteristicas dos eventos de alagamento que ocorrem nesta area
(como sazonalidade, intensidade, altura da agua, intermiténcia), juntamente com
as caracteristicas do clima (principlaimente altas temperaturas e elevada
pluviosidade em determinado periodo do ano) e do solo (como elevada quantidade
de areia, pobreza e acidez), fazem com que este seja um tipo peculiar de
inundacao, diferente daquele encontrado em outras regiées do Brasil passiveis de
inundagdes, como as Matas de Varzea da Floresta Amazbnica, o Pantanal
Matogrossense e as Florestas de Galeria do interior do pais. A somatoria destas
caracteristicas geram uma complexidade de nichos para que as plantas se
estabelecam, de forma que se espera que apenas espécies bem adaptadas as

condigdes existentes na area consigam se estabelecer com sucesso.

A Floresta de Restinga do Nucleo Picinguaba é constituida principalmente
pelos estratos arbustivo e arboreo, com grande numero de individuos
apresentando entre 5 a 10 metros de altura e poucos individuos emergentes
atingindo 15 metros de altura (Joly & Martinelli 2008). Numa parcela de 1 hectare
desta Floresta de Restinga foram amostrados 1619 individuos arboreos
pertecentes a 88 géneros e 35 familias (Joly & Martinelli 2007). As principais
familias que compdem o dossel sdo Myrtaceae, Melastomataceae, Clusiaceae e
Euphorbiaceae (Cesar & Monteiro 1995). As espécies arbbéreas mais
representativas sado Pera glabrata, Myrcia acuminatissima, Guatteria gomeziana,
Jacaranda puberula, Gomidesia schaueriana, Alchornea triplinervia, Myrcia
multiflora e Guarea macrophylla (Joly & Martinelli 2007). Espécies arbustivas e
herbaceas das familias Rubiaceae (principalmente espécies do género
Psychotria), Piperaceae (principalmente espécies do género Piper) e
Bromeliaceae sdo as mais abundantes no sub-bosque (Talora & Morellato 2000,
Pedroni 2001). Cerca de 90% das espécies arboreas nao sdo deciduas e a queda
das folhas e a frutificagdo ocorrem ao longo do ano todo, com predominio da
dispersao por animais, enquanto que a floracdo e o brotamento sdo mais intensos

nos meses mais umidos (Talora & Morellato 2000).
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A composicéo floristica e a estrutura desta comunidade vegetal estdo mais
proximamente relacionadas as condi¢oes fisicas e quimicas extremas do solo
(como o elevado teor de areia, elevada acidez e pH, baixa disponibilidade de
nutrientes e saturacao hidrica) do que as condicoes de temperatura e pluviosidade
(Diniz 2009). Segundo Lacerda (2001), o afloramento sazonal do lencgol freatico
esta entre as principais caracteristicas ambientais que condicionam a distribuicdo
das espécies nesta area. Embora a presenca dos corddes litordneos possibilite
uma grande heterogeneidade ambiental, criando mosaicos de umidade, ndo séao
observadas diferencgas floristicas entre as regides sobre os corddes e entre os
corddes, apenas uma maior densidade de individuos e maior area basal nas areas
sobre os corddes (Diniz 2009). Também Guedes et al. (2006), em estudos na
Floresta de Restinga no municipio de Bertioga, destacaram que as florestas que
ocorre sobre e entre os corddes, embora apresentem condi¢cdes de drenagem do
solo diferentes, sdo muito semelhantes floristicamente e estruturalmente. Segundo
Diniz (2009), a Floresta de Restinga do Nucleo Picinguaba possui um ndmero
pequeno de espécies com muitos individuos e muitas espécies com poucos
individuos, pois sdo poucas as espécies capazes de sobreviver sob condi¢cdes
ambientais tdo extremas. O alagamento do solo é uma condicdo ambiental tao
limitante que, quando seu efeito diminui em fungdo do assoreamento dos
microcanais interligantes, a densidade da comunidade que se desenvolve entre os
corddes aumenta (Diniz 2009).
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Figura 1 — Distribuicao da precipitacao mensal e das temperaturas maxima e minima para
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CIIAGRO 2010. Disponivel em: <http://www.ciiagro.gov.sp.br>. Acesso em: 25 set. 2010.
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IV. ESCOLHA E CARACTERIZACAO DAS ESPECIES

Durante oito meses, de julho de 2007 a fevereiro de 2008, foram realizadas
visitas mensais a Floresta de Restinga do Nucleo Picinguaba do Parque Estadual
da Serra do Mar, Ubatuba/SP, para a coleta de sementes de espécies arboreas
nativas desta formacao vegetal. Juntamente com a coleta de sementes, também
foi coletado material vegetal para a identificacdo das espécies segundo
Angiosperm Phylogeny Group (2003). Foram escolhidas para o estudo as
espécies cujas sementes germinaram e para as quais foi obtido um numero
minimo de individuos juvenis necessario para a execug¢dao dos experimentos e
também a representatividade da espécie na area, de acordo com estudo

fitossociolégico (Tabela 1) (Joly & Martinelli 2008). Foram elas:

# Alchornea triplinervia (Spreng.) Miill. Arg. (Euphorbiaceae): espécie de porte
arbéreo, podendo atingir 15 a 30 metros de altura, perenefélia, helidfita, pioneira
(Lorenzi 1992). A floragdo ocorre entre novembro e dezembro, a frutificacdo em
janeiro, a queda foliar e o brotamento durante o ano todo (Talora & Morellato
2000). Possui fruto simples do tipo cépsula deiscente, disperso por animais. E
caracteristica da Floresta Pluvial da encosta Atlantica, ocorrendo desde a Bahia
ao Rio Grande do Sul e menos comumente nas demais Florestas Pluviais do
interior do pais (Lorenzi 1992). No Nucleo Picinguaba do PESM em Ubatuba/SP,
esta espécie ocorre tanto na Floresta de Restinga como na Floresta Ombréfila
Densa de Terras Baixas e Submontana (Joly & Martinelli 2008). Tem ocorréncia
relatada também nas areas alagaveis da Floresta de Restinga da llha do Mel
(Marques & Oliveira 2004) e nas areas alagaveis e nao alagaveis da Floresta de
Restinga do municipio de Bertioga (Guedes et al. 2006).

+ Nectandra oppositifolia Nees & Mart. (Lauraceae): espécie de porte arboreo,
podendo atingir 15 a 20 metros de altura, perenefélia, heliéfita, secundaria tardia.
A floragdo ocorre entre marco e maio, a frutificagdo entre abril e junho (Talora &
Morellato 2000). Possui fruto simples do tipo drupa, com mesocarpo carnoso e
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endocarpo bastante resistente e aderente a semente, disperso por animais. Pode
ser encontrada em Matas Ciliares de solos umidos do interior do pais e em
Florestas de Restinga na costa litoranea (Lorenzi 1992). Tem ocorréncia relatada
tanto nas areas alagaveis e nao alagaveis da Floresta de Restinga do municipio
de Bertioga-SP (Guedes et al. 2006).

& Eugenia umbelliflora O. Berg (Myrtaceae): espécie de porte arbéreo, com 4 a
7 metros de altura, perenefdlia, climacica. A floragao ocorre no més de abril e a
frutificacdo de junho a novembro (Staggemeier et al. 2007). Possui fruto simples
do tipo drupa, com mesocarpo carnoso, disperso por animais (Talora & Morellato
2000, Gressler et al. 2006, Cortes et al. 2009, Cazzeta & Galetti 2009). As
sementes tém elevado teor de agua e sao sensiveis a dessecacgao (Delgado &
Barbedo 2007). E uma espécie exclusiva de Floresta de Restinga, com vasta
dispersao pela costa litordnea do sudeste do Brasil (Legrand & Klein 1969, Cesar
& Monteiro 1995, Assis 1999, Lacerda 2001, Pedroni 2001, Assis et al. 2004,
Marques & Oliveira 2004, Guedes et al. 2006, Delgado & Barbedo 2007, Diniz
2009). Tem ocorréncia relatada nas areas alagaveis da Floresta de Restinga da
llha do Mel (Marques & Oliveira 2004) e nas areas alagaveis e ndo alagaveis da
Floresta de Restinga do municipio de Bertioga-SP (Guedes et al. 2006).

& Gomidesia schaueriana O. Berg (Myrtaceae): espécie de porte arbéreo, pode
atingir mais de 15 metros de altura, perenefdlia, secundaria tardia. A floracdo
ocorre entre dezembro e marcgo e a frutificacdo entre margo e junho (Staggemeier
et al. 2007). Possui fruto do tipo baga com mesocarpo carnoso e adocicado,
disperso por animais (Talora & Morellato 2000, Gressler et al. 2006). E uma
espécie tipica de Florestas de Restinga, ocorrendo na costa litoAnea do sudeste
ao sul do Brasil (Legrand & Klein 1967, Assis 1999, Lacerda 2001, Marques &
Oliveira 2004, Staggmeier et al. 2007, Schmidlin et al. 2005, Diniz 2009). Tem
ocorréncia relatada nas areas alagaveis da Floresta de Restinga da llha do Mel
(Marques & Oliveira 2004) e na Floresta de Restinga do Nucleo Picinguaba tanto
nas areas sobre corddes, com solos drenados, como nas areas entre corddes

litoraneos, com solos sazonalmente alagados (Diniz 2009).
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& Guapira opposita (Vell.) Reitz (Nyctaginaceae): espécie de porte arboreo,
podendo atingir 6 a 20 metros de altura, perenefélia, helidfita, higréfita, secundaria
inicial (Lorenzi 1998). A floracdo ocorre de julfo a outubro e a frutificacdo de
novembro a fevereiro (Lorenzi 1998). Possui fruto simples do tipo drupa, com
mesocarpo carnoso possuindo grande quantidade de proteina, disperso por
animais (Talora & Morellato 2000, Passos 2001). A espécie é amplamente
distribuida nas areas florestais da América do Sul, extendendo-se da Floresta
Amazénica ao sudeste brasileiro, bastante comum nas Florestas Pluviais da
encosta Atlantica e de Florestas de Restingas na costa sul e sudeste do Brasil,
ocorrendo de modo menos freqlente nas Florestas Pluviais do interior do pais
(Furlan 1996, Lorenzi 1998, Assis 1999, Lacerda 2001, Assis et al. 2004, Marques
& Oliveira 2004, Guedes et al. 2006, Zipparo et al. 2007, Diniz 2009). No Nucleo
Picinguaba do PESM em Ubatuba/SP, esta espécie ocorre tanto na Floresta de
Restinga, nas areas com solos drenados e nas dreas com solos saturados
hidricamente, como na Floresta Ombrofila Densa de Terras Baixas e Submontana
(Diniz 2009, Joly & Martinelli 2008). Tem ocorréncia relatada também nas areas
ndo alagagaveis da Floresta de Restinga da llha do Mel (Marques & Oliveira
2004).

& Guatteria gomeziana A. St.-Hil. — Annonaceae: planta de porte arboreo,
podendo atingir 15 a 20 metros de altura, perenefélia, heliéfita, secundaria tardia.
A frutificacdo ocorre em outubro (Viviane C. de Oliveira, dados ndo publicados).
Possui fruto simples do tipo drupa, com mesocarpo carnoso e endocarpo bastante
resistente. A dispersao dos frutos é feita por animais (Diniz 2009). A semente é
indiferente a luz (Gongalves et al. 2006). No Nucleo Picinguaba do PESM em
Ubatuba/SP, esta espécie ocorre tanto na Floresta de Restinga, nas areas com
solos bem drenados e nas &reas com solos sazonalmente saturados hidricamente,
como na Floresta Ombréfila Densa de Terras Baixas e Submontana (Diniz 2009,
Joly & Martinelli 2008).
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Tabela 1. Numero de individuos (N) e Valor de Importancia (VI) de espécies amostradas

em uma parcela de 1ha na Floresta de Restinga do Nucleo Picinguaba do Parque

Estadual da Serra do Mar, Ubatuba/SP (Joly & Martinelli 2008).

Espécie N Vi
Alchornea triplinervia 86 19,65
Eugenia umbelliflora 16 2,45
Gomidesia schaueriana 97 26,90
Guapira opposita 29 5,22
Guatteria gomeziana 100 10,12
Nectandra oppositifolia 28 8,94
Total de individuos arbéreos 1619

na parcela
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V. CAPITULO 1

SOBREVIVENCIA E MORFO-ANATOMIA DE SEIS ESPECIES ARBOREAS
NEOTROPICAIS SUBMETIDAS A SATURACAO HIDRICA DO SOLO

1. INTRODUCAO

As espécies arbéreas sao basicamente organismos terrestres e, em geral,
respondem rapidamente ao alagamento (Larcher 2006), pois tal condicao implica
na alteracdo de uma série de parametros fisicos, quimicos e biolégicos do solo,
dentre eles, a reducao ou mesmo exaustdao do O, disponivel para a respiracao
radicular, o aumento da presenca de ions potencialmente téxicos e de CO, e
alteracao do pH do solo (Lobo & Joly 2000). Nestas condi¢des, freqientemente o
crescimento, a produtividade e a sobrevivéncia das plantas terrestres sao
reduzidos (Voesenek et al. 2006).

Visando compensar o declinio na performance individual ocasionado pelo
estresse, muitas plantas produzem alteracées morfolégicas apds a resposta inicial
ao estresse (Lambers et al. 1998). Segundo Drew (1997), a capacidade que
muitas espécies vegetais tém de resistirem a periodos de alagamento do solo,
germinando, emitindo raizes e crescendo nestas condi¢des, pode ser atribuida a
mecanismos de adaptacbes morfo-anatdmicas que faciltam o transporte de
oxigénio e a difusdo de gases nos érgaos submersos das plantas. Um exemplo de
alteracdo morfo-antbmica bastante observada é a hipertrofia de lenticelas
(Yamamoto et al. 1995, Vartapetian & Jackson 1997, Jackson & Colmer 2005).
Estas estruturas além de proporcionar a entrada do O, na planta, sdo permeaveis
a agua (Groh et al. 2002) e podem funcionar na liberacao de produtos téxicos do

metabolismo anaerébico (Crawford 1989), por isso sdo freqlientemente
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associadas com o aumento da resisténcia ao alagamento do solo. Também a
formacao de raizes adventicias pode facilitar o transporte de O, para as raizes,
além de manter algumas fungdes do sistema radicular original (Jackson & Drew
1984).

Alteracdes morfolégicas, como a hipertrofia de lenticelas e o enraizamento
adventicio, podem alterar o metabolismo, faciltando o crescimento e a
sobrevivéncia do individuo sob condigées de alagamento do solo (Crawford 1989).
Diversos trabalhos relatam o restabelecimento das trocas gasosas em individuos
alagados apds o desenvolvimento de lenticelas hipertrofiadas e raizes adventicias
(Pezeshki 1996, Gravatt & Kirby 1998, Folzer et al. 2006). Zotz et al. (1997)
ressaltam que o desenvolvimento destas alteragées morfoldgicas € responsavel
pela manutencao de altas taxas fotossintéticas em plantas de Annona glabra
submetidas a longos periodos de alagamentos. Segundo Parent et al. (2008a), a
presenca destas estruturas esta associada também a manutencado do estado
hidrico durante o alagamento do solo em espécies de Quercus.

Contudo, a formacao de alteragdes morfologicas € custosa para o individuo
e somente € selecionada em ambientes onde os beneficios ocasionados por tais
estruturas excede o custo de sua producao (Bailey-Serres & Voesenek 2008).
Ainda segundo estes autores, o regime de alagamento é um importante
determinante na selecdo desta estratégia, que ocorre em geral em espécies de
habitats onde o alagamento do solo é prolongado, mas raso. Quando o
alagamento do solo é de curta duracdo e a coluna d’agua é profunda, & mais
vantajoso limitar o crescimento e conservar energia e carboidratos (Bailey-Serres
& Voesenek 2008).

Para algumas espécies vegetais o alagamento do solo resulta em morte
prematura enquanto que outras tém a capacidade de resistir a tais condicdes e,
ainda, certas espécies podem crescer vigorosamente em resposta a tal condicao

(Bailey-Serres & Voesenek 2008). Essa variacao interespecifica tem um forte
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impacto na abundéancia e distribuicdo das espécies vegetais (Blom & Voesenek
1996; Silvertown et al. 1999, Van Eck et al. 2004).

Considerando a distribuicdo das espécies Alchornea triplinervia, Nectandra
oppositifolia, Eugenia umbellifiora, Gomidesia schaueriana, Guapira opposita e
Guatteria gomeziana e mais especificamente a ocorréncia das mesmas com alto
valor de importancia nas areas periodicamente submetidas ao alagamento do solo
da Floresta de Restinga do Nucleo Picinguaba do PESM (Lacerda 2001, Joly &
Martinelli 2008), esperou-se que estas espécies fossem capazes de sobreviver a
saturacao hidrica do solo. Visando testar essa hipdtese e conhecer as estratégias
adaptativas que capacitam estas espécies a ocupar tal ambiente, foram avaliadas
experimentalmente a sobrevivéncia e caracteristicas morfo-anatémicas de plantas
jovens a inundacgao. Mais especificamente, o estudo visou responder as seguintes

questoes:

# Qual o efeito da saturacao hidrica do solo na sobrevivéncia de plantas jovens

destas espécies crescendo sob condigdes experimentais?

& Quando submetidas ao alagamento do solo estas espécies alteram suas

caracteristicas morfo-anatbmicas?

#» No caso de conseguirem resistirem a um periodo longo de alagamento do
solo, sdo capazes de sobreviver também ao periodo que segue a drenagem do

solo?
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2. MATERIAL E METODOS
2.1. Material vegetal e condicoes de cultivo

Frutos de A. triplinervia, N. oppositifolia, E. umbelliflora, G. schaueriana, G.
opposita e G. gomeziana foram coletados de varias matrizes de uma mesma
populacao localizada no Nucleo Picinguaba do Parque Estadual da Serra do Mar
(23°21’'S e 44°51'W), Ubatuba-SP, Brasil, nas areas alagaveis da Floresta de
Restinga.

No Laboratério de Ecofisiologia Vegetal do Departamento de Biologia
Vegetal da Universidade Estadual de Campinas, foi retirado o epicarpo de todas
as sementes e realizada a escarificacdo mecanica das sementes de N.
oppositifolia e G. gomeziana. As sementes de A. triplinervia, E. umbelliflora, G.
schaueriana e G. opposita foram colocadas para germinar em caixas plasticas do
tipo gerbox contendo 2 folhas de papel de filtro, acondicionadas em camaras
climaticas (102FC, FANEN, Brasil) com fotoperiodo de 12 horas de luz branca
fluorescente e temperaturas alternadas entre 25 — 30°C; 1 a 2 semanas apos a
germinacgao, as plantulas foram transferidas para sacos plasticos individuais de 2
litros contendo areia grossa lavada como substrato e mantidos em casa de
vegetacao do Departamento de Biologia Vegetal do Instituto de Biologia da
Universidade Estadual de Campinas. Ja as sementes de N. oppositifolia e G.
gomeziana foram colocadas para germinar diretamente em sacos plasticos
individuais de 2 litros contendo areia grossa lavada como substrato, mantidos em
casa de vegetacao. O protocolo para germinacao foi estabelecido com base em
estudos anteriores realizados neste mesmo laboratério (dados nao publicados),
que verificaram que espécies com endocarpo bastante resistente apresentam taxa
de germinacdo mais elevada quando colocadas para germinar diretamente no
solo.

Na casa de vegetacao, todas os plantas foram irrigadas trés vezes por dia e
mantidas na capacidade de campo. A cada 4 meses, incluindo o periodo do
experimento propriamente dito, foi administrada uma dose de 8 gramas por planta
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de adubo de liberagdo lenta (Osmocote® 14:14:14), conforme as indicacdes do
fabricante. O uso deste tipo de adubacao foi escolhido por permitir um suprimento
continuo de nutrientes para as plantas. As condigdes de crescimento na casa de
vegetacdo em dias claros sdo de cerca de 800 pmolm®s’ de radiacdo
fotossinteticamente ativa (PAR) e a temperatura por volta dos 30°C no meio do dia
(12 horas).

2.2. Imposicao dos tratamentos

Para o experimento propriamente dito, ou seja, a fase de imposicao do
estresse, foram utilizados individuos no estadio juvenil. Fisiologicamente o estadio
juvenil pode ser descrito como um periodo em que a planta é capaz de aumentar
exponencialmente em tamanho, desenvolvendo formas morfologicamente
caracteristicas (como folhas, caule e raiz), embora o processo de florescimento
nao possa ser prontamente induzido (Leopold & Kriedemann 1975). Todos os
individuos jovens utilizados, neste estadio de desenvolvimento, ndo possuiam

mais cotilédones.

Quando as plantas completaram cerca de 6 meses de idade foi separado
um lote homogéneo de cada espécie, em relacdo a altura e numero de folhas,
para o desenvolvimento do experimento. Foram estabelecidos dois tratamentos:
(1) plantas ndo alagadas (que serviram como controle), regadas diariamente e
mantidas na capacidade de campo (normoxia); e (2) plantas alagadas (submetidas
a saturacao hidrica do solo), colocadas em tanques com 3 cm de agua acima do
nivel do solo (hipoxia), conforme descrito por Joly & Crawford (1982). As
condicbes de luz e temperatura foram similares entre os tratamentos.
Quinzenalmente a agua dos tanques foi trocada a fim de evitar a proliferacao de

algas.

Os tratamentos foram mantidos por 180 dias, de acordo com a
sobrevivéncia dos individuos por espécie, durante os meses de outubro de 2008 a
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abril de 2009. Este periodo corresponde aproximadamente ao mesmo que as
plantas permanecem alagadas em seu habitat natural na Floresta de Restinga do
Nucleo Picinguaba. Apds o periodo de 180 dias de experimento, as plantas que
foram capazes de sobreviver, foram retiradas dos tanques para drenagem do solo
e passaram a ser mantidas na capacidade de campo (normoxia). As respostas das
plantas a re-oxigenacao foram observadas por 15 dias.

O numero total de plantas utilizadas por espécie variou em funcao da
disponibilidade das mesmas para execug¢ao do experimento. Para A. triplinervia,
N. oppositifolia, E. umbelliflora e G. opposita, foram utilizados 75 individuos, sendo
que 40 foram mantidos sob condicdes nédo alagadas e 35 sob condi¢des alagadas.
Para G. schaueriana e G. gomeziana, foram utilizados 55 individuos, sendo que

30 foram mantidos sob condi¢cdes ndo alagadas e 25 sob condi¢des alagadas.

2.3. Sobrevivéncia e alteracoes morfoldgicas

Semanalmente foram observadas a sobrevivéncia e as alteracoes
morfologicas externas e/ou sinais visiveis de estresse, tais como absciséo foliar,

murcha e necrose.

Amostras da regido basal do caule e do colo da raiz principal (cerca de 2
cm abaixo do cotilédone) de 2 plantas ndo alagadas e 2 plantas alagadas ap6s 30
dias da imposigcéo dos tratamentos foram fixadas em FAA por 24 horas (Johansen
1940) e mantidas em etanol 70%. As porcoes de interesse foram incluidas em
resina plastica (HistoResin, LEICA) seguindo as recomendacdes do fabricante.
Foram montadas laminas permanentes com secc¢des transversais, obtidas com
auxilio de microtomo rotativo (RM 2245, LEICA) e coradas com Azul de Toluidina
em tampdao acetato pH 4,7. As fotomicrografias foram obtidas em fotomicroscépio
(BX51, OLYMPUS) e as escalas foram reproduzidas nas mesmas condigdes
Opticas.
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Para as andlises das caracteristicas foliares foram utilizadas cinco plantas
por espécie antes da imposicdo dos tratamentos (valores de referéncia) e cinco
plantas alagadas e ndo alagadas, das espécies A. triplinervia, N. oppositifolia, E.
umbelliflora e G. opposita, apbds 30, 60, 90, 120, 150 e 180 dias de tratamento, de
acordo com a sobrevivéncia dos individuos. Para G. schaueriana e G. gomeziana,
em fungdo do numero mais limitado de individuos, foram utilizadas cinco plantas
por espécie antes da imposicao dos tratamentos (valores de referéncia) e cinco
plantas alagadas e nao alagadas, por espécie, apds 30, 60, 90 e 180 dias de
tratamento, de acordo com a sobrevivéncia dos individuos. Com o auxilio de um
cortador de metal foram retirados trés discos foliares de area conhecida de duas
folhas de cada individuo (as mesmas folhas em que foram determinadas as trocas
gasosas, conforme capitulo 2), evitando-se a nervura principal. Os discos foram
hidratados em &gua destilada por um periodo minimo de 4 horas. Ap6s a
hidratacdo, a espessura da folha foi medida com um paquimetro digital e a massa
saturada com uma balanca analitica (AE240, Mettler, Sdo Paulo, Brasil). Os discos
hidratados foram colocados em estufa a 55°C por 72 horas e novamente pesados
para obtencdo da massa seca.

A partir destes valores, foram calculados o contetdo de umidade especifico
(SUC), a massa foliar especifica (MFA) e a densidade foliar (DEN), segundo
Witkowski & Lamont (1991), onde: SUC = massa saturada — massa seca / area;
MFA = massa seca / area; DEN = massa foliar especifica / espessura.

Para a determinacdo do indice de esclerofilia foliar foi mensurado o peso
seco das folhas obtido com uma balanca analitica e a area foliar total utilizando
um scaner (Scanjet ADF, Hewlett Packard) e o software ImajeJ 1.410 (Rasband
2008). Segundo Rizzini (1976), o IE = massa seca das folhas (g) / 2 x area foliar
total (cm?).

Apb6s 180 dias de experimento, as plantas alagadas que foram capazes de
sobreviver a este periodo foram retiradas dos tanques e passaram a ser mantidas

novamente na capacidade de campo (normoxia). Diariamente foi observada a
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sobrevivéncia destes individuos, bem como o possivel aparecimento de sinais
visiveis de estresse e/ou injuria, tais como murcha, necrose e abscisao foliar. Este

periodo de re-oxigenacao foi mantido por 15 dias.
2.4. Analise Estatistica

A analise de variancia de 2 fatores foi utilizada para avaliar o efeito dos
tratamentos (alagado e ndo alagado) ao longo do tempo (medidas mensais) nas
caracteristicas foliares (Zar 1999). O Teste de Tukey (a=0,05) foi utilizado para

verificar as diferencas entre os tratamentos para cada periodo de tempo.
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3. RESULTADOS

Sinais de estresse foram observados nas plantas alagadas de todas as
espécies, com mais intensidade em G. opposita e G. gomeziana (Tabela 2). A
abscisdo das folhas mais velhas foi observada nas plantas alagadas de A.
triplinervia, G. schaueriana, G. opposita e G. gomeziana, embora na primeira
espécie tenha ocorrido também em individuos nao alagados, ja murcha e clorose
foliar foram observadas somente nas plantas alagadas de G. opposita e G.
gomeziana. O sistema radicular subterrdneo original das plantas alagadas de
todas as espécies estudadas, ao final do primeiro més de imposicao do estresse,
apresentou raizes secundarias consideravelmente deterioradas, em funcao da
morte e decomposicdo das mesmas. Ao longo do periodo experimental, no
entanto, as plantas alagadas de A. triplinervia e N. oppositifolia formaram raizes
de crescimento diageotrdpico (horizontais a superficie do solo), principalmente na
porcao proxima do colo da raiz principal. Nestas espécies, foi observada também
a formacao de novas raizes secundarias ao longo de todo o sistema radicular

original.

Nao houve morte de individuos alagados de A. triplinervia, N. oppositifolia,
E. umbellifiora e G. schaueriana durante todo o periodo experimental. Ja entre os
individuos de G. gomeziana e G. opposita comecaram a ocorrer as primeiras
mortes na segunda e terceira semana, respectivamente, apos o inicio do estresse.
Apds 90 dias da imposicdo do estresse, dos 25 individuos de G. gomeziana
submetidos ao tratamento alagado, 15 foram utilizados para as analises
(destrutivas, conforme capitulos 2 e 3) e 7 morreram em funcao do estresse a que
foram submetidas ao longo do periodo experimental (os 3 individuos excedentes
que sobreviveram foram descartados ao final do experimento). Neste mesmo
periodo, dos 35 individuos de G. opposita submetidos ao tratamento alagado, 15
foram utilizados para as andlises e 18 morreram em funcédo do estresse a que
foram submetidas ao longo do periodo experimental (os 2 individuos excedentes

que sobreviveram foram descartados ao final do experimento). Devido a tal

26



mortalidade, o experimento foi encerrado com estas duas espécies apos 90 dias

do seu inicio.

Cerca de 15 a 20 dias apds a imposicao do estresse foi observada a
hipertrofia de lenticelas em A. triplinervia e G. opposita, na por¢do submersa do
caule e no colo da raiz principal, e em N. oppositifolia, apenas na porcao
submersa do caule (Fig. 2). De maneira geral, as lenticelas hipertrofiadas
apresentaram aspecto circular, coloracdo branca em funcdo da exposicdo do
tecido esponjoso e tamanho suficiente para poder ser observadas a olho nu.
Neste mesmo periodo foi observado também o desenvolvimento de raizes
adventicias na porcdo submersa do caule (Fig. 2.2), sendo estas mais espessas
do que as raizes do sistema radicular original, sem ramificacdo, de coloragcao
branca e crescimento horizontal a superficie da agua. Tanto as lenticelas
hipertrofiadas como as raizes adventicias aumentaram em quantidade e em
tamanho com o prolongamento do estresse. As demais espécies, E. umbelliflora,
G. schaueriana e G. gomeziana, nao apresentaram hipertrofia de lenticelas e

formagéo de raizes adventicias.

O estudo anatbmico mostrou que nao houve mais nenhuma alteragdo na
anatomia interna do caule e da raiz principal das plantas alagadas em comparacao
as nao alagadas, além da hipertrofia de lenticelas em A. triplinervia, N.
oppositifolia e G. opposita (Fig. 3). Ja as células da regido do cortex das raizes
adventicias das plantas de A. triplinervia, por sua vez, apresentaram um arranjo
frouxo em comparagdo ao cértex da raiz principal, com iniUmeros espacos

intercelulares (Fig. 3.3).

Algumas caracteristicas foliares foram alteradas nas plantas alagadas em
comparacdo as plantas nao alagadas: em A. triplinervia, E. umbellifiora e G.
schaueriana o conteudo de umidade especifico das folhas (SUC) foi menor nas
plantas alagadas, mas nao houve interacdo entre tempo de experimento e
tratamento imposto (Fig. 4); a densidade foliar (DEN) foi maior nas plantas
alagadas de A. triplinervia e G. schaueriana e menor nas plantas alagadas de G.
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opposita, mas somente houve interagdo entre tempo de experimento e tratamento
imposto nas duas primeiras (Fig. 5); o indice de esclerofilia (IE) e a massa foliar
especifica (MFA) foram maiores apenas nas plantas alagadas de G. schaueriana,
(Fig. 6 — Fig. 7), mas somente para IE houve interagcdo entre tempo de
experimento e tratamento imposto. Os resultados na anadlise estatitica (valor-F e a
significancia) de cada uma destas caracteristicas analisadas, por espécie,

encontram-se em ANEXOS.

Dentre as espécies que foram capazes de sobreviver ao longo periodo de
estresse, A. triplinervia, N. oppositifolia, E. umbelliflora e G. schaueriana, apenas
os individuos de N. oppositifolia nao foram capazes de sobreviver apés a
drenagem do solo, morrendo apés 7 dias aproximadamente (Tabela 3). J4 nas
demais espécies, nao foram observados sinais visiveis de estresse neste periodo
de recuperacéao, tais como abscisao foliar, clorose, murcha; sendo que em A.
triplinervia e E. umbelliflora foi observada a continuidade na producéo de folhas.

Tabela 2. Ocorréncia de abscisdo de folhas, murcha, clorose foliar, necrose radicular e
morte em plantas alagadas durante todo o periodo experimental de 180 dias. (+)
presenca, (—) auséncia.

Espécies Abscisao Murcha Clorose foliar Necrose radicular Morte
A. triplinervia + - - + —
N. oppositifolia - - - + -
E. umbelliflora - - - + —
G. schaueriana + - - + —
G. opposita + + + + +
G. gomeziana + + + + +
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Figura 2. Alchornea triplinervia apresentando lenticelas hipertrofiadas no colo da

raiz principal (1) e no caule (2), onde também foi observada a formagao de raizes
adventicias. Nectandra oppositifolia apresentando lenticelas hipertrofiadas (3) e
raizes de crescimento diageotrdpico (4). Guapira opposita também apresentando
lenticelas hipertrofiadas na raiz principal (5) e no caule (6). Todos os individuos
permaneceram alagados por 40 dias.
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Figura 3. Secdes transversais da base do caule (1), colo da raiz principal (2) e raiz

adventicia (3) de Alchornea triplinervia; base do caule de Nectandra oppositifolia (4); base
do caule (5) e colo da raiz principal de Guapira opposita (6). Lenticela hipertrofiada (LH),
lenticela (LE), periderme (PE), epiderme (EP), espagos intercelulares (ESP). Todos os
individuos permaneceram alagados por 30 dias.
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Figura 4. Conteudo de umidade especifico (SUC) de plantas ndao alagadas (simbolos
vazios) e alagadas (simbolos cheios). Os valores apresentados sdo médias + erro padrao
(n=5). O periodo de analise variou de acordo com a sobrevivéncia dos individuos. O
asterisco (*) indica que houve diferenca estatistica entre os tratamentos dentro do mesmo
periodo (P<0,05, Teste de Tukey).
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Figura 6. indice de esclerofilia foliar (IE) de plantas ndo alagadas (simbolos vazios) e
alagadas (simbolos cheios). Os valores apresentados sdo médias * erro padrao (n=5). O
periodo de andlise variou de acordo com a sobrevivéncia dos individuos. O asterisco (*)
indica que houve diferenca estatistica entre os tratamentos dentro do mesmo periodo
(P<0,05, Teste de Tukey).
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Tabela 3. Sobrevivéncia, producao de folhas e sinais de estresse (clorose, murcha e
abscisao foliar) em plantas que foram alagadas apds a drenagem do solo. (+) presenca,

() auséncia.
Espécies Sobrevivéncia Producéo de folhas Sinais de estresse
A. triplinervia + + -
N. oppositifolia - - +
E. umbelliflora + + -
G. schaueriana + - -
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4. DISCUSSAO

As alteragdes morfolégicas observadas nas plantas alagadas estudadas
neste experimento mostraram que, mesmo se tratando de espécies naturalmente
localizadas em areas de florestas sujeitas a inundagdes, o tratamento imposto
constituiu numa situacdo de estresse, principalmente para G. opposita e G.

gomeziana, as quais mesmo a sobrevivéncia foi comprometida.

Neste experimento, o sistema radicular foi consideravelmente
comprometido pelo estresse imposto, visto que todas as espécies estudadas
apresentaram raizes secundarias necrosadas. Sob tais condicées, o sistema
radicular das plantas sofre com a baixa disponibilidade de recursos para
manutencdo do seu crescimento (Crawford 1992, Joly & Braendle 1995, Drew
1997), o aumento da concentragdo de etanol e lactato a niveis potencialmente
toxicos (Ferreira 2002, Lobo & Joly 2000), a presenca de ions téxicos na regiao
adjacente as raizes e o ataque de patégenos, que podem levar a morte destas
raizes (Kozlowski 1997). Segundo Colmer & Voesenek (2008), as raizes
experienciam os efeitos diretos do alagamento do solo, entretanto, a parte aérea
das plantas também sofre conseqiéncias dessa disfuncdo radicular, como
deficiéncia de nutrientes minerais e influxo de toxinas. Por isso, a producdo de
novas raizes superficiais como as de crescimento diageotrdpico e adventicias,
produzidas neste experimento por A. ftriplinervia e N. oppositifolia, ¢ um
mecanismo adaptativo importante na resisténcia ao alagamento do solo, pois
podem ser capazes de retomar a funcao perdida pelo sistema radicular original
prejudicado, substituindo-o (Jackson & Drew 1984). Estas raizes emergem e
crescem paralelas a superficie da dgua, préximas da regido mais arejada do solo,
podendo garantir algum suprimento de oxigénio que favoreca a retomada de um
metabolismo radicular parcialmente aerobico e adicionalmente, podem também
ser responsaveis pelo aumento da capacidade de aquisicdo de nutrientes, pela
oxigenacao da rizosfera adjancente e pela producao de hormdnios (Drew et al.
1985, Joly 1991, Lobo & Joly 1995, Rubin Filho 1997, Pohv et al. 2005). Outros

autores também relataram a formacdo de raizes superficiais em resposta ao
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alagamento do solo (Joly & Crawford 1982, Lobo & Joly 1995, Armstrong et al.
1994, Parolin 2001, Santiago & Paoli 2003, Pohv et al. 2005, Kolb & Joly 2009).
Segundo Dat et al. 2006, o declinio do sistema radicular original pode ser
considerado como um sacrificio que permite o uso mais eficiente da energia para

o desenvolvimento de um sistema radicular mais adaptado.

Outra alteracdo morfolégica que freqlientemente esta relacionada a
sobrevivéncia de individuos alagados € a hipertrofia de lenticelas (Joly 1991, Blom
& Voesenek 1996, Kozlowski 1997, Waldhoff et al. 1998, Lobo & Joly 2000, Haase
et al. 2003, Glenz et al. 2006, Mommer et al. 2006), apresentada neste
experimento por A. triplinervia, N. oppositifolia e G. opposita. Estas estruturas
podem proporcionar a entrada de oxigénio e a saida de compostos volateis tais
como etileno, etanol e acetaldeido, produtos téxicos do metabolismo anaerdbico
(Chirkova & Gutman 1972, Kozlowski 1984, Joly 1996, Botelho et al. 1998, Medri
et al. 1998, Rogge et al. 1998, Lobo & Joly 1995, Haase et al. 2003, Ratsch &
Haase 2007, Kolb & Joly 2009). Parent et al. (2008b) relacionaram também a
participacdo de lenticelas na manutencdo da homeostase hidrica em plantas

durante o alagamento.

Em muitos casos, tanto as lenticelas hipertrofiadas como as raizes
adventicias, sdo conectadas a canais de aerénquima que facilitam o transporte de
oxigénio da parte aérea para o sistema radicular (Kawase 1981, Smirnoff &
Crawford 1983, De Simone et al. 2002a, 2002b, Colmer 2003, Réatsch & Haase
2007, Kolb & Joly 2009). Neste experimento, os estudos anatdbmicos mostraram
nao haver formacdo de aerénquima no caule e no colo da raiz principal dos
individuos alagados das espécies estudadas, mas as raizes adventicias formadas
em A. triplinervia apresentaram o coOrtex com um arranjo celular frouxo em
comparagdo ao das raizes do sistema radicular subterrdneo, com inumeros
espacgos intercelulares, que podem também facilitar o transporte do oxigénio
dentro da raiz. De acordo com Bailey-Serres & Voesenek (2008), esta estratégia
pode ser classificada como Low Oxygen Escape Syndrome (LOES) ou sindrome

de escape a deficiéncia de oxigénio, caracterizada pelo desenvolvimento de
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estruturas anatdémicas que facilitam o transporte e a troca de gases entre a planta
e seu ambiente submerso. O escape ou evitacdo do sistema radicular a
anaerobiose € um eficiente mecanismo que contribui para a adaptacdo de
espécies ao alagamento de longo prazo (Piedade et al. 2010).

Os resultados obtidos neste experimento apontam para a capacidade
potencial das espécies A. triplinervia, N. oppositifolia € G. opposita em produzir
alteracoes morfo-anatémicas. No entanto, sob condicbes de campo tais estruturas
podem nao ser formadas. Parolin (2001) relata que a hipertrofia de lenticelas e a
formacao de raizes adventicias ocorre em apenas alguns individuos jovens e
adultos de seis espécies amazodnicas crescendo sob condicbes de campo,
enquanto que em individuos crescendo em casa de vegetacao tal formacgao foi
pronunciada. Ainda segundo Parolin (2001), este fato pode estar relacionado a
constante mudancga no nivel da agua sob condicées de campo, diferentemente

das condicbes experimentais em que o nivel da agua é mantido constante.

A formagédo de raizes adventicias e a hipertrofia de lenticelas sao
decorrentes de alteragdes nos niveis hormonais em funcdo da deficiéncia de
oxigénio na regiao radicular, principalmente nos niveis do etileno (Wample & Reid
1979, Reid & Bradford 1984, Sairam et al. 2008). Por isso alguns autores
destacam que nem sempre tais estruturas podem ser funcionais e representar
uma adaptagdo (Kozlowski 1984, Joly 1996). Os sinais de estresse e a
mortalidade dos individuos de G. opposita sob condi¢cées de alagamento sugerem
que a hipertrofia de lenticelas nesta espécie pode ser apenas uma resposta

hormonal ndo adaptativa, visto que nao garantiu a sobrevivéncia dos individuos.

Por outro lado, alguns trabalhos tém relatado que a formacdo de raizes
adventicias e/ou a hipertrofia de lenticelas foi nula ou desprezivel em plantas
alagadas, ainda que estas tenham suportado o periodo de alagamento a que
foram impostas (Medri et al. 1998, Bianchini et al. 2000, Medri et al. 2007, Oliveira
& Joly 2010). Este mesmo padrdao de comportamento foi observado neste
experimento, onde plantas de E. umbelliflora e G. schaueriana submetidas ao
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alagamento do solo, embora ndo tenham apresentado a hipertrofia de lenticelas e
enraizamento adventicio, sobreviveram ao longo periodo de estresse imposto.
Este comportamento pode representar uma estratégia de uso econdmico da
energia produzida sob condicoes de estresse por alagamento (Bailey-Serres &
Voesenek 2008), poupando carboidratos ao invés de investir em adaptacdes
(Geigenberger 2003, Fukao et al. 2006).

Além das alteragdes morfo-anatdmicas ocorridas no caule e na raiz das
plantas alagadas de algumas espécies estudadas neste experimento, também
ocorreram alteracbes em algumas caracteristicas foliares, como o conteudo de
umidade especifico (SUC) em A. triplinervia, E. umbelliflora e G. schaueriana;
densidade foliar (DEN) em A. triplinervia, G. schaueriana e G. opposita; indice de
esclerofilia foliar (IE) e massa foliar especifica (MFA) em G. schaueriana,
sugerindo que pode ter ocorrido dificuldades na absorcdo de dgua ou ainda na
manutencao do estado hidrico da folha. O aumento nos valores de MFA, DEN e |IE
sob condicoes de estresse indica a ocorréncia de mecanismos ligados a retencao
de agua na folha e maior resisténcia ao murchamento (Oertli et al. 1990, Turner
1994, Salleo et al. 1997, Niinemets 2001, Wright & Westoby 2002). Isso ocorre por
que, mesmo estando os individuos com o sistema radicular alagado, pode haver
dificuldade na absorcdo de agua resultando numa condicdo de seca fisiologica
(Kozlowski 1997, Colmer & Voesenek 2009). Quando isso ocorre, alteragdes na
morfologia foliar que possibilitem menores perdas de agua sao importantes para a
sobrevivéncia destes individuos. Este mesmo comportamento tem sido relatado
para varias espécies da planicie alagavel amazonica, especialmente em periodos
em que o nivel da agua atinge niveis extremamente altos (Waldhoff & Furch
2002).

Apbs 180 dias de experimento, com a re-oxigenacao do solo, os individuos
de N. oppositifolia passaram a apresentar sinais de estresse que nao haviam
apresentado até entdo (como clorose e murcha das folhas) e morreram cerca de 7
dias apdés a drenagem do solo, diferente dos individuos de A. triplinervia, E.
umbelliflora e G. schaueriana, que foram capazes de sobreviver. A incapacidade
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dos individuos de N. oppositifolia de sobreviver ap6s a re-oxigenacado do solo
observada neste experimento, pode estar relacionada a ocorréncia de danos
oxidativos. Tao importante quanto a tolerancia ao periodo de alagamento do solo
para espécies que ocupam areas sujeitas a esta condicao, sdo as respostas ao
periodo de re-oxigenacao que sucede o alagamento do solo (Van Toai & Bolles
1991, Crawford & Braendle 1996, Lopez & Kursar 2003), pois a rapida drenagem e
a re-introducdo do oxigénio pode levar a formagdo de espécies reativas de
oxigénio ocasionando sérios danos celulares e comprometendo a sobrevivéncia
vegetal (Rawyler et al. 2002, Blokhina et al. 2003).

Estes danos oxidativos podem ser evitados através da ativacdo de um
sistema natural antioxidante, mas tal resposta varia entre as espécies (Monk et al.
1987, Larson 1988, Albrecht & Wiedenroth 1994, Sairam et al. 2008). Henzi &
Braendle (1993), mostraram que espécies tolerantes a anoxia, tais como Acorus
calamus L. (Acoraceae) e Schoenoplectus lacustris (L.) Palla (Cyperaceae), nao
apresentaram peroxidacao lipidica durante o periodo de anoxia e po6s-anoxia,
enquanto que espécies sensiveis a anoxia, como Iris germanica L. (Iridaceae),
tiveram a peroxidagdo lipidica marcadamente aumentada durante a re-
oxigenacdo. Segundo Rawyler et al. 2002, quanto maior for o periodo de anoxia
ou hipoxia, maior sera a possibilidade de ocorrerem danos oxidativos durante esse
periodo e, consequentemente, menor sera a possibilidade de recuperacao apds a
re-oxigenagdo. Informagdes a respeito dos efeitos do estresse oxidativo,
ocasionado pelo alagamento do solo e pela subseqiente re-oxigenacdo em
plantas tropicais sdo ainda escassas e sem duvida necessitam de especial
atencao.

Os resultados mostram que a resisténcia das espécies estudadas ao
alagamento do solo envolveu duas estratégias: a de evitagdo do estresse,
principalmente em A. triplinervia e N. oppositifolia, evidenciada pela formacao de
estruturas anatbmicas como lenticelas hipertrofiadas, raizes adventicias e raizes
de crescimento diageotropico, em geral capazes de evitar completamente ou
parcialmente o estresse imposto, principalmente através da facilitacdo da aeracao
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interna da planta e da liberacdo de compostos toxicos do metabolismo anaerdbico;
e a estratégia de tolerar o estresse, mais clara em E. umbelliflora e G.
schaueriana, que embora tenham apresentado sinais de injurias com a imposicao
do estresse, foram capazes de sobreviver. Quando o alagamento foi removido, um
novo fator de estresse foi imposto, que foi a readmissdo do oxigénio num
ambiente andxico (estresse oxidativo). Com a remocgao do estresse, as plantas
antes alagadas de A. triplinervia, E. umbelliflora e G. schaueriana, que foram
espécies muito provavelmente eficientes na evitacdo ou na reducdo e reparo dos
danos ocasionados pelo estresse de alagamento do solo, ao que tudo indica,
foram capazes de restabelecer seu metabolismo. Ja as plantas antes alagadas de
N. oppositifolia, cujos danos ocasionados pelo estresse de alagamento
provavelmente foram mais acentuados, com a imposicdo do estresse oxidativo
entraram numa fase de exaustdo e de danos crdnicos, culminando na morte

destes individuos.

Para as espécies G. opposita e G. gomeziana, por sua vez, o intenso
estresse imposto pelo alagamento do solo levou alguns individuos ja nas primeiras
semanas a fase de exaustdo, seguida de danos agudos e morte, ainda que 0s
individuos de G. opposita tenham apresentado formagdo de estruturas anatémicas
tipicas de resisténcia a este tipo de estresse. Apenas alguns individuos destas
espécies conseguiram se manter viaveis durante o periodo de estresse a que
foram submetidos, o que sugere uma baixa resisténcia destas duas espécies ao

alagamento do solo.
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VI. CAPITULO 2

EFEITO DA SATURAGCAO HIiDRICA DO SOLO NO CRESCIMENTO DE SEIS
ESPECIES ARBOREAS NEOTROPICAIS

1. INTRODUCAO

O alagamento do solo tem sido considerado como um dos principais fatores
de estresse abidtico para as plantas e a restricdo imposta por tal condicdo ao
sistema radicular tem efeitos marcantes no crescimento e desenvolvimento
vegetal (Voesenek et al. 2006, Parent et al. 2008b). Processos quimicos, fisicos e
biolégicos do solo sdo modificados com o alagamento, alterando a sua capacidade
de sustentar o crescimento vegetal (Ponnamperuma 1984, Kozlowski 1997).

Com o alagamento do solo, muitas espécies apresentam alteragdes
morfolégicas e fisioldgicas que freqiientemente resultam em consideravel impacto
sobre a alocacdo de biomassa para 6rgaos como raizes, caule e folhas. A
respiracao radicular e a absorcdo de agua e nutrientes, condigdo primaria para o
crescimento vegetal, sdo freqlientemente suspensas apdés o alagamento do solo
(Haase & Ratsch 2010). Com a limitacdo de oxigénio para as raizes, sob
condi¢cbes de alagamento do solo, ha uma troca do metabolismo aerdbico para o
metabolismo anaerdbico, um processo muito menos eficiente na producdo de
energia, causando uma rapida diminuicdo nas reservas de carboidratos (Bailey-
Serres & Voesenek 2008) e, em vista disto, a diminuicdo da atividade metabdlica
do individuo na tentativa de reduzir a demanda energética pode representar uma
estratégia para resistir ao alagamento do solo, ainda que leve a redugdes no

crescimento do individuo como um todo (Geigenberger 2003).

42



A inibicdo do crescimento das raizes, por si s, pode resultar num sistema
radicular incapaz de sustentar a parte aérea, culminando num feed-back de
inibicao da atividade fotossintética das folhas (Carmi et al. 1983). O alagamento do
solo também pode acarretar redugdes na sintese e translocacdo de substancias
reguladoras do crescimento, como giberelinas e citocininas, do sistema radicular

para a parte aérea (Reid & Bradford 1984).

Em termos fenoldgicos, o alagamento do solo tém influenciado a queda
foliar de muitas espécies deciduas e semi-deciduas das planicies alagaveis da
Amazénia Central (Parolin et al. 2010a). Outras espécies, como Pouteria
glomerata, por exemplo, conseguem manter as folhas mesmo sob condi¢ces de
alagamento do solo, mas ndo é capaz de sustentar o seu crescimento e produzir
novas folhas sob tais condicées (Maurenza et al. 2009). Também a reducado da
atividade fotossintética durante o periodo de alagamento do solo pode afetar o
crescimento e o desenvolvimento das diferentes partes da planta (Medri et al.
1998, Waldhoff et al. 1998, Davanso et al. 2002, Pryor et al. 2006).

Mesmo alteracbes morfolégicas e anatbmicas, como o0 enraizamento
adventicio, por exemplo, que podem ser importantes adaptagdes para garantir a
sobrevivéncia dos individuos sob condigcbes de alagamento do solo (Joly &
Crawford 1982, Jackson & Drew 1984, Crawford 1989), podem ter impacto direto
no crescimento do individuo, pois podem alterar a alocagéo de biomassa.

A resposta vegetal ao alagamento do solo estd intimamente relacionada as
caracteristicas locais (como duragcdo e intensidade da condicao estressante) e
principalmente as caracteristicas individuais (como espécie e estadio de
desenvolvimento) (Pezeshki 1994a). Estra variagao interespecifica das respostas
das plantas ao alagamento do solo tem um forte impacto na abundancia e
distribuicdo das espécies em ecossistemas sujeitos a tal condicao (Joly 1991,
Crawford 1992, Blom & Voesenek 1996, Drew 1997, Silvertown et al. 1999,
Scarano et al. 2001, Wittmann et al. 2002, Van Eck et al. 2004, Parolin & Wittmann

2010). Muitas espécies sofrem uma severa redugdao do crescimento, ou mesmo
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morrem, mesmo quando somente o sistema radicular € envolvido pelo excesso de
agua (Jackson & Drew 1984), enquanto outras tém uma capacidade consideravel
de resistir ao alagamento do solo e até mesmo de crescer vigorosamente em
resposta a tal condicdo (Bailey-Serres & Voesenek 2008). De maneira geral, as
espécies de ambientes tropicais parecem apresentar uma grande capacidade para
resistir ao alagamento do solo por periodos longos, sobrevivendo e mantendo o
crescimento (Parolin 2001, Ferreira et al. 2009, Medina et al. 2009, Mielke &
Schaffer 2010). Ainda assim, um menor crescimento das plantas quando alagadas
foi relatado para diversas espécies arbéreas neotropicais consideradas resistentes
a saturacao hidrica do solo (Joly & Crawford 1982, Joly 1991, Lopez & Kursar
1999, Lobo & Joly 2000, Mielke et al. 2001, 2003, Maurenza et al. 2009, Oliveira &
Joly 2010, Parolin & Wittmann 2010).

Visando ampliar o conhecimento a cerca das estratégias adaptativas que
capacitam certas espécies a ocupar ambientes com solo exposto a saturagcao
hidrica da Floresta de Restinga do Nucleo Picinguaba do Parque Estadual da
Serra do Mar (Ubatuba/SP), foi avaliado experimentalmente o crescimento de
plantas jovens ao alagamento do solo. Para tanto, foram escolhidas as espécies
Alchornea triplinervia, Nectandra oppositifolia, Eugenia umbelliflora, Gomidesia
schaueriana, Guapira opposita e Guatteria gomeziana. Mais especificamente, o

estudo visou responder a seguinte questao:

+ Qual o efeito da saturacao hidrica do solo no crescimento de individuos juvenis
destas espécies crescendo sob condigdes experimentais?

44



2. MATERIAL E METODOS
2.1. Material vegetal e condicoes de cultivo

Frutos de A. triplinervia, N. oppositifolia, E. umbelliflora, G. schaueriana, G.
opposita e G. gomeziana foram coletados de varias matrizes de uma mesma
populacao localizada no Nucleo Picinguaba do Parque Estadual da Serra do Mar
(23°21’'S e 44°51'W), Ubatuba-SP, Brasil, nas areas alagaveis da Floresta de
Restinga.

No Laboratério de Ecofisiologia Vegetal do Departamento de Biologia
Vegetal da Universidade Estadual de Campinas, foi retirado o epicarpo de todas
as sementes e realizada a escarificacdo mecanica das sementes de N.
oppositifolia e G. gomeziana. As sementes de A. triplinervia, E. umbelliflora, G.
schaueriana e G. opposita foram colocadas para germinar em caixas plasticas do
tipo gerbox contendo 2 folhas de papel de filtro, acondicionadas em camaras
climaticas (102FC, FANEN, Brasil) com fotoperiodo de 12 horas de luz branca
fluorescente e temperaturas alternadas entre 25 — 30°C; 1 a 2 semanas apos a
germinacgao, as plantulas foram transferidas para sacos plasticos individuais de 2
litros contendo areia grossa lavada como substrato e mantidos em casa de
vegetacao do Departamento de Biologia Vegetal do Instituto de Biologia da
Universidade Estadual de Campinas. Ja as sementes de N. oppositifolia e G.
gomeziana foram colocadas para germinar diretamente em sacos plasticos
individuais de 2 litros contendo areia grossa lavada como substrato, mantidos em
casa de vegetacao. O protocolo para germinacao foi estabelecido com base em
estudos anteriores realizados neste mesmo laboratério (dados nao publicados),
que verificaram que espécies com endocarpo bastante resistente apresentam taxa
de germinacdo mais elevada quando colocadas para germinar diretamente no
solo.

Na casa de vegetacgao, todas as plantas foram irrigadas trés vezes por dia e
mantidas na capacidade de campo. A cada 4 meses, incluindo o periodo do
experimento propriamente dito, foi administrada uma dose de 8 gramas por planta
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de adubo de liberagdo lenta (Osmocote® 14:14:14), conforme as indicacdes do
fabricante. O uso deste tipo de adubacao foi escolhido por permitir um suprimento
continuo de nutrientes para as plantas. As condigdes de crescimento na casa de
vegetacdo em dias claros sdo de cerca de 800 pmolm®s’ de radiacdo
fotossinteticamente ativa (PAR) e a temperatura por volta dos 30°C no meio do dia
(12 horas).

2.2. Imposicao dos tratamentos

Para o experimento propriamente dito, ou seja, a fase de imposicao do
estresse, foram utilizados individuos no estadio juvenil. Fisiologicamente o estadio
juvenil pode ser descrito como um periodo em que a planta é capaz de aumentar
exponencialmente em tamanho, desenvolvendo formas morfologicamente
caracteristicas (como folhas, caule e raiz), embora o processo de florescimento
nao possa ser prontamente induzido (Leopold & Kriedemann 1975). Todos os
individuos jovens utilizados, neste estadio de desenvolvimento, ndo possuiam

mais cotilédones.

Quando as plantas completaram cerca de 6 meses de idade foi separado
um lote homogéneo de cada espécie, em relacdo a altura e numero de folhas,
para o desenvolvimento do experimento. Foram estabelecidos dois tratamentos:
(1) plantas ndo alagadas (que serviram como controle), regadas diariamente e
mantidas em condi¢cdes de capacidade de campo (normoxia); e (2) plantas
alagadas (submetidas a saturacdo hidrica do solo), colocadas em tanques com 3
cm de agua acima do nivel do solo (hipoxia), conforme descrito por Joly &
Crawford (1982). As condicdes de luz e temperatura foram similares entre os
tratamentos. Quinzenalmente a agua dos tanques foi trocada a fim de evitar a

proliferacdo de algas.

Os tratamentos foram mantidos por 180 dias, de acordo com a
sobrevivéncia dos individuos por espécie, durante os meses de outubro de 2008 a
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abril de 2009. Este periodo corresponde aproximadamente ao mesmo que as
plantas permanecem alagadas em seu habitat natural na Floresta de Restinga do
Nucleo Picinguaba. Apds o periodo de 180 dias de experimento, as plantas que
foram capazes de sobreviver a este periodo, foram retiradas dos tanques para
drenagem do solo e passaram a ser mantidas na capacidade de campo
(normoxia). As respostas das plantas a reoxigenacao foram observadas por 15

dias.

O numero total de plantas utilizadas por espécie variou em funcao da
disponibilidade das mesmas para execug¢ao do experimento. Para A. triplinervia,
N. oppositifolia, E. umbelliflora e G. opposita, foram utilizados 75 individuos, sendo
que 40 foram mantidos sob condicdes nédo alagadas e 35 sob condi¢des alagadas.
Para G. schaueriana e G. gomeziana, foram utilizados 55 individuos, sendo que
30 foram mantidos sob condi¢cdes ndo alagadas e 25 sob condi¢des alagadas.

2.3. Analises de crescimento

Para as andlises de crescimento foram utilizadas cinco plantas por espécie
antes da imposicao dos tratamentos (valores de referéncia) e cinco plantas
alagadas e nao alagadas, das espécies A. triplinervia, N. oppositifolia, E.
umbelliflora e G. opposita, apbds 30, 60, 90, 120, 150 e 180 dias de tratamento, de
acordo com a sobrevivéncia dos individuos. Para G. schaueriana e G. gomeziana,
em fungdo do numero mais limitado de individuos, foram utilizadas cinco plantas
por espécie antes da imposicao dos tratamentos (valores de referéncia) e cinco
plantas alagadas e nao alagadas, por espécie, apos 30, 60, 90 e 180 dias de

tratamento, de acordo com a sobrevivéncia dos individuos.

Foram determinadas as respostas de crescimento através de medidas de
altura, numero de folhas e didmetro da base do caule. A altura foi obtida através
da medicdo do comprimento da parte aérea, desde a base do caule,
imediatamente acima do solo, até o apice; o numero de folhas foi contado e o
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didametro da base do caule foi obtido através da medicao da largura do caule, 3cm
acima do solo, com paquimetro digital. Em seguida as folhas foram coletadas e
digitalizadas em um scaner (Scanjet ADF, Hewlett Packard) e as imagens foram
avaliadas pelo software Imajed versdo 1.410 (Rasband 2008) para obtencédo da

area foliar.

Também foi analisada a massa seca (massa obtida ap6s secagem em
estufa a 80°C por 48 horas ou até obtencdo de massa constante) do caule, das
raizes e das folhas de plantas controle e de plantas submetidas ao alagamento.

A Taxa de Crescimento Relativo (TCR) foi calculada a partir da férmula
proposta por (Hunt 1978):

TCR = (InM2 —InM1)/ (2 — t1) g.g”".dia™
Onde: InM2 é o logaritmo neperiano da massa seca da planta no tempo 2 (t2)

InM1 € o logaritmo neperiano da massa seca da planta no tempo 1 (t1).

2.4. Analise Estatistica

A analise de variancia de 2 fatores foi utilizada para avaliar o efeito dos
tratamentos (alagado e ndo alagado) ao longo do tempo (medidas mensais) na
altura da parte aérea, didmetro do caule, area foliar, nimero de folhas e massa
seca (Zar 1999). O Teste de Tukey (a=0,05) foi utilizado para verificar as

diferencas entre os tratamentos para cada periodo de tempo.

A andlise de variancia de 1 fator foi utilizada para identificar as diferencas
na TCR entre os tratamentos (alagado e nao alagado) (Zar 1999). O Teste de
Tukey (a=0,05) foi utilizado para verificar as diferencas na TCR entre os

tratamentos.
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3. RESULTADOS

Todas as espécies estudadas apresentaram um incremento em altura ao
longo do periodo experimental, havendo diferencas significativas entre os
diferentes periodos de medicdo. No entanto, a altura foi significativamente menor
nas plantas alagadas em comparagdo as plantas nao alagadas (Fig. 8). Em
relacdo a altura das plantas, houve interacdo entre tempo de experimento e
tratamento imposto para quase todas as espécies, com excecado apenas de N.

oppositifolia.

Também houve incremento em didmetro da base do caule, havendo
diferencas significativas entre os diferentes periodos de medicdo e diferencas
entre os tratamentos. Em A. triplinervia o didmetro da base do caule foi maior nas
plantas alagadas do que nas nao alagadas, enquanto que nas demais espécies foi
menor nas plantas alagadas (Fig. 9). Em todas as espécies houve interacao entre

tempo de experimento e tratamento imposto.

Houve diferengas significativas entre o nimero total de folhas nos diferentes
periodos de medicdo em todas as espécies, sendo que em A. triplinervia, G.
schaueriana, G. opposita e G. gomeziana esse numero foi menor do que no inicio
do experimento (Fig. 10). Em todas as espécies foram verificadas diferengcas no
namero total de folhas entre os tratamentos, sendo menor nas plantas alagadas
do que nas nao alagadas. Os individuos alagados da maioria das espécies
estudadas, com excecado apenas de A. triplinervia, ndo apresentaram producao
significativa de novas folhas ao longo do periodo de experimento. Houve interacao
entre tempo de experimento e tratamento imposto somente nas espécies E.

umbellilfora, G. schaueriana e Guapira opposita.

Para éarea foliar total, também houve diferencas significativas entre os
diferentes periodos de medi¢do, sendo que em A. triplinervia, G. opposita e G.
gomeziana esse numero foi menor do que no inicio do experimento (Fig. 11). Em

todas as espécies a area foliar total foi menor nas plantas alagadas do que nas
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ndo alagadas e houve interacdo entre tempo de experimento e tratamento

imposto.

Houve diferencas significativas entre a massa seca do caule nos diferentes
periodos de medicdo em todas as espécies e entre os tratamentos em quase
todas as espécies, exceto em A. triplinervia (Fig. 13). Em A. triplinervia ndo houve
diferenca na massa seca do caule de plantas alagadas e ndo alagadas, mas nas
demais espécies foi menor nas plantas alagadas, mas apenas para E. umbellilfora,
G. schaueriana, Guapira opposita e G. gomeziana houve interacdo entre tempo de

experimento e tratamento imposto somente nas espécies.

A massa seca das folhas foi diferentes em todas as espécies nos diferentes
periodos de medicao, sendo que em A. triplinervia, G. opposita e G. gomeziana
esse numero foi menor do que no inicio do experimento (Fig. 12). Em todas as
espécies foram verificadas diferencas na massa seca das folhas entre os
tratamentos, sendo menor nas plantas alagadas do que nas nao alagadas. S6 nao
houve interacdo entre tempo de experimento e tratamento imposto na espécie A.
triplinervia. Da mesma forma, a massa seca das raizes foi diferente em todas as
espécies nos diferentes periodos de medicdo e menor nas plantas alagadas do
que nas nao alagadas (Fig. 14) e sé ndo houve interagcdo entre tempo de

experimento e tratamento imposto na espécie A. triplinervia.

Houve diferengas significativas entre a massa seca total nos diferentes
periodos de medicdo em todas as espécies e entre os tratamentos em quase
todas as espécies, exceto em A. triplinervia (Fig. 15). Em A. triplinervia ndo houve
diferenca na massa seca do caule de plantas alagadas e ndo alagadas, mas nas
demais espécies, a massa seca total foi menor nas plantas alagadas, mas apenas
para E. umbellilfora, G. schaueriana, Guapira opposita e G. gomeziana houve

interacdo entre tempo de experimento e tratamento imposto.

A razao entre massa seca da raiz e massa seca da parte aérea foi diferente
em quase todas as espécies nos diferentes periodos de medicao, exceto para G.
opposita (Fig. 16). No entanto, foi observada uma menor razao entre massa seca
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da raiz e da parte aérea nas plantas alagadas apenas de A. triplinervia, N.
oppositifolia, E. umbellilfora e G. gomeziana, mas a interacao entre tempo de
experimento e tratamento imposto ocorreu somente em N. oppositifolia, E.

umbellilfora.

Por fim, as taxas de crescimento relativo (TCR) das plantas alagadas foram
reduzidas em comparacao as plantas ndo alagadas. Nas plantas alagadas de A.
triplinervia foi reduzida a TCR do caule, raiz e total; em N. oppositifolia foi a TCR
da raiz e total; e nas demais espécies a TCR do caule, folhas e raiz e a TCR total
foram reduzidas (Fig. 17). Nas plantas alagadas de A. triplinervia o valor negativo
na TCR das folhas foi ocasionado, possivelmente, pela redugédo tanto no niumero
de folhas, em funcao da abscisao foliar observada, (conforme capitulo 1), como na
expansao da area foliar. G. opposita e G. gomeziana foram as Unicas espécies
estudadas que apresentaram valores negativos em todas as TCR quando

alagadas, o que sugere que nao houve crescimento neste periodo.

Entre os individuos de G. gomeziana e G. opposita comegaram a ocorrer as
primeiras mortes na segunda e terceira semana respectivamente, apds o inicio do
estresse, estendendo-se ao longo do periodo experimental (conforme capitulo 1).
Por isso, as anadlises de crescimento foram encerradas com estas duas espécies

apds 90 dias do seu inicio, em funcao da nao disponibilidade de plantas.

Os resultados na andlise estatitica (valor-F e a significaAncia) de cada

caracteristica analisada, por espécie, encontram-se em ANEXOS.
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Figura 8. Altura de plantas ndo alagadas (simbolos vazios) e alagadas (simbolos cheios).

Os valores apresentados sdo médias * erro padrdo (n=5). O periodo de analise variou de
acordo com a sobrevivéncia dos individuos. O asterisco (*) indica que houve diferenga
estatistica entre os tratamentos dentro do mesmo periodo (P<0,05, Teste de Tukey).
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Figura 9. Diametro da base do caule de plantas ndo alagadas (simbolos vazios) e
alagadas (simbolos cheios). Os valores apresentados sdo médias * erro padrao (n=5). O
periodo de andlise variou de acordo com a sobrevivéncia dos individuos. O asterisco (*)
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(P<0,05, Teste de Tukey).
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Figura 11. Area foliar de plantas ndo alagadas (simbolos vazios) e alagadas (simbolos

cheios). Os valores apresentados sdo médias * erro padrao (n=5). O periodo de andlise

variou de acordo com a sobrevivéncia dos individuos. O asterisco (*) indica que houve

diferenca estatistica entre os tratamentos dentro do mesmo periodo (P<0,05, Teste de

Tukey)
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Figura 12. Massa seca das folhas de plantas ndo alagadas (simbolos vazios) e alagadas
(simbolos cheios). Os valores apresentados sdo médias + erro padrdo (n=5). O periodo
de andlise variou de acordo com a sobrevivéncia dos individuos. O asterisco (*) indica que
houve diferenca estatistica entre os tratamentos dentro do mesmo periodo (P<0,05, Teste
de Tukey).
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Figura 13. Massa seca do caule de plantas ndo alagadas (simbolos vazios) e alagadas
(simbolos cheios). Os valores apresentados sdo médias + erro padrdo (n=5). O periodo
de andlise variou de acordo com a sobrevivéncia dos individuos. O asterisco (*) indica que
houve diferenca estatistica entre os tratamentos dentro do mesmo periodo (P<0,05, Teste
de Tukey).
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Figura 14. Massa seca das raizes de plantas ndo alagadas (simbolos vazios) e alagadas
(simbolos cheios). Os valores apresentados sdo médias + erro padrdo (n=5). O periodo
de andlise variou de acordo com a sobrevivéncia dos individuos. O asterisco (*) indica que
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de Tukey).
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Figura 15. Massa seca total de plantas ndo alagadas (simbolos vazios) e alagadas
(simbolos cheios). Os valores apresentados sdo médias * erro padrao (n=5). O periodo
de analise variou de acordo com a sobrevivéncia dos individuos. O asterisco (*) indica que
houve diferenca estatistica entre os tratamentos dentro do mesmo periodo (P<0,05, Teste
de Tukey).
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Figura 16. Razédo entre a massa seca da raiz e a massa seca da parte aérea de plantas

nao alagadas (simbolos vazios) e alagadas (simbolos cheios). Os valores apresentados
sdo médias * erro padrdo (n=5). O periodo de analise variou de acordo com a

sobrevivéncia dos individuos. O asterisco (*) indica que houve diferenga estatistica entre

os tratamentos dentro do mesmo periodo (P<0,05, Teste de Tukey).
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os tratamentos dentro do mesmo periodo (P<0,05, Teste de Tukey).
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4. DISCUSSAO

Um menor crescimento quando submetidas a condigdes de alagamento,
como observado neste experimento, foi relatado para diversas espécies arboreas
neotropicais consideradas tolerantes a saturacado hidrica do solo e por isso tal
reducdo ndo deve ser entendida como sinal de intolerancia ao estresse (Joly &
Crawford 1982, Joly 1991, Lieberg & Joly 1993, Davanso 1994, Lopez & Kursar
1999, Wittmann & Parolin 1999, Lobo & Joly 2000, Parolin 2001, 2002, 2003,
Parolin et al. 2004, Ferreira et al. 2007, Medri et al. 2007, Banach et al. 2009,
Oliveira & Joly 2010, Parolin & Wittmann 2010). De uma forma geral, as espécies
estudadas neste experimento tiveram uma limitacao tanto do crescimento da parte
area, resultado da reducao do incremento em altura e diametro do caule, producao
e expansao das folhas e reducdo de incorporacdo de biomassa seca; como
também reducao de incorporagao de biomassa seca no sistema radicular.

A. triplinervia, em particular, embora tenha apresentado redugdes no
namero e area foliar, foi a Unica espécie estudada capaz de manter a producao de
massa seca total, sem que fossem observadas diferencas entre os tratamentos
alagado e nao alagado e tal fato pode ter relagdo com as alteracdes morfolégicas
produzidas por esta espécie (conforme capitulo 1), freqiientemente relacionadas
com o0 aumento na tolerancia ao alagamento do solo (Parent et al. 2008b). Alguns
estudos relatam ainda a capacidade de espécies tipicas de ambientes alagados
de estimular o crescimento da parte aérea sob tais condicoes (Joly 1991, McKevlin
et al. 1995, Davanso-Fabro et al. 1998, Andrade et al. 1999, Parolin 2001, Kolb &
Joly 2009). Ainda em relagdo as plantas de A. triplinervia, a abscisdo foliar
observada neste experimento, tanto em plantas alagadas como nao alagadas,
pode nao ter ocorrido diretamente em funcdo do estresse imposto, mas ser uma
caracteristica particular desta espécie, que apresenta uma menor longevidade das
folhas.

N. oppositifolia, E. umbelliflora e G. schaueriana conseguiram manter

alguma incorporacdo de massa seca total sob condicdes alagadas ao longo do
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periodo experimental, mas o crescimento de uma maneira geral foi reduzido em
comparacdo as plantas nado alagadas. Bailey-Serres & Voesenek (2008)
destacaram que uma das estratégias vegetais para resistir ao periodo de
alagamento do solo, chamada de Low Oxygen Quiescence Syndrome (LOQS), é
justamente economizar ATP através da limitacdo do crescimento, conservando
energia e prolongando a sobrevivéncia da planta até a suspensdo do alagamento
(Colmer & Voesenek 2009). As TCR dos individuos alagados de A. triplinervia, N.
oppositifolia, E. umbelliflora e G. schaueriana foram reduzidas em comparagao
aos individuos nao alagados, mas a auséncia de valores negativos (com excecao
apenas da TCR das folhas dos individuos alagados de A. triplinervia) evidencia

que houve algum crescimento, embora reduzido, durante o periodo experimental.

O padrao de alocacao de biomassa de A. triplinervia, N. oppositifolia e E.
umbelliflora também foi alterado pelo alagamento do solo. A reducédo da razao
entre massa seca da raiz e massa seca da parte aérea indica que a maior parte da
biomassa foi alocada para a parte aérea, o que pode ter possibilitado a
manutencdo do incremento da sua massa seca e a formacdo de alteracdes
morfolégicas como lenticelas hipertrofiadas em A. triplinervia e N. oppositifolia.
Medina et al. (2009) também observaram a reducao da razao entre raiz e parte
aérea em plantas de Erythrina speciosa (Fabaceae) e atribuiram esse fato a
alteracoes nas atividades metabdlicas da raiz. Segundo Visser et al. (2000),
algumas espécies ajustam seu padrdo de alocagdo de biomassa a fim de
aumentar os investimentos na parte aérea para adquirir oxigénio e reduzir

investimentos no sistema radicular para reduzir a demanda de oxigénio.

Por sua vez, o crescimento em G. opposita foi totalmente cessado sob
condi¢cdes de alagamento do solo, ndo apresentando crescimento em altura e
didmetro do caule, producao e expansao de folhas e incorporacao de massa seca.
O mesmo ocorreu com as plantas alagadas de G. gomeziana (com exce¢ao de um
discreto incremento em altura, didametro da base do caule e massa seca do caule).
A TCR das folhas dos individuos alagados de G. opposita e G. gomeziana foi

negativa em funcdo da redugao do crescimento e também da abscisdo das folhas
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mais velhas (conforme capitulo 1). As TCR dos individuos alagados destas duas
espécies foram reduzidas em comparagao aos individuos ndo alagados e iguais
ou menores do que zero (com excecao apenas da TCR do caule dos individuos
alagados de G. gomeziana), evidenciando que ndo houve crescimento durante o
periodo experimental. No caso de espécies sensiveis ao alagamento do solo, tal
condigéo freqlentemente inibe o crescimento, induz clorose e abscisdo foliar,
degeneracao do sistema radicular, provocando senescéncia precoce e morte do
individuo (Tang & Kozlowski 1982, Kozlowski 1984), como observado neste
experimento com individuos alagados de G. opposita e G. gomeziana.

A interacdo entre tempo de experimento e tratamento imposto, ocorrida
para a maioria das caracteristicas analisadas, indica que a duragao do alagamento
foi um fator determinante na redugdo do crescimento em todas as espécies
estudadas. A resposta apresentada por um individuo quando alagado depende
nao so6 de fatores bidticos como o seu estadio de desenvolvimento e capacidade
de aclimatar-se, mas também de fatores abiéticos como intensidade, duracdo e
frequéncia do alagamento (Glenz et al. 2006, Jackson & Colmer 2005). Neste
experimento, o prolongamento do estresse foi decisivo na reducao do crescimento
principalmente para as espécies E. umbelliflora e G. schaueriana, visto que alguns
efeitos negativos deram-se somente algumas semanas ou meses apoés o inicio do
periodo experimental. Ja& G. opposita e G. gomeziana tiveram 0 crescimento
cessado ja no inicio do periodo de imposicao do estresse e o prolongamento do
alagamento do solo foi decisivo na baixa sobrevivéncia dos individuos ao longo do
tratamento (conforme capitulo 1).

Os resultados obtidos mostram que as espécies estudadas apresentaram
trés diferentes padroes de crescimento em resposta ao alagamento do solo,
embora para todas elas a condicdo imposta tenha representado uma situacéao de
estresse. A. triplinervia foi capaz de manter a producdo de matéria seca total
mesmo, sem que fossem observadas diferengas entre os tratamentos. Esta
capacidade pode estar relacionada com as alteracbes morfoanatdmicas
observadas nos individuos alagados, tais como a hipertrofia de lenticelas, a

64



producgéo de raizes de crescimento diageotrdpico e raizes adventicias, bem como
a reposicao do sistema radicular original perdido nos primeiros dias apds a
imposicdo do estresse (conforme capitulo 1). As plantas alagadas de N.
oppositifolia, E. umbelliflora e G. schaueriana, embora tenham tido o crescimento
diminuido em funcao do estresse, conseguiram incorporar matéria seca, ainda que
de forma reduzida. A TCR total dos individuos destas espécies confirma que o
crescimento de uma forma geral ndo cessou durante este periodo. A reducao do
crescimento entdo provavelmente constitui a estratégia destas espécies para
resistir ao longo periodo de alagamento do solo, reduzindo dessa forma a
demanda energética, garantindo a sua sobrevivéncia. Estas respostas de
crescimento das espécies frente ao alagamento do solo podem ajudar a inferir a
respeito da resisténcia das mesmas a tal condicdo de estresse. O fato destas
espécies, A. triplinervia, N. oppositifolia, E. umbellifiora e G. schaueriana, terem
apresentado alguma reducdo no crescimento, mas este ndo ser totalmente
limitado durante o periodo de estresse, infere que estas espécies sao resistentes
ao alagamento do solo.

Ja nos individuos alagados de G. opposita e G. gomeziana o crescimento
foi totalmente cessado e por isso ndo pdde ser acompanhado por 180 dias, como
nas demais espécies, devido a mortalidade dos individuos. A cessacdo do
crescimento, neste caso, parece estar mais relacionada com a uma maior
sensibilidade destas espécies ao alagamento do que com a reducdo do

metabolismo como forma estratégica.
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VII. CAPITULO 3

EFEITO DA SATURACAO HIiDRICA DO SOLO NAS TROCAS GASOSAS E NA
CONCENTRACAO DE PIGMENTOS FOTOSSINTETICOS DE SEIS ESPECIES
ARBOREAS NEOTROPICAIS

1. INTRODUCAO

A assimilacdo fotossintética de CO, € uma expressédo direta da atividade
metabdlica do vegetal (Parolin 2000). A fotossintese e as condigdes fisioldgicas da
folha sdo cruciais para o balanco energético das palntas (Parolin et al. 2010b).
Reducbes na assimilacdo fotossintética sdo causadas pela senescéncia foliar,
deficiéncias no suprimento de nutrientes e também em funcdo de fatores
ambientais (Pezeshki 1993, Sestdk 1985). Este declinio € uma resposta
frequentemente observada sob condicbes de alagamento do solo (Kozlowski &
Pallardy 1979, Pezeshki 1993, Kozlowski 1997, Pezeshki & DeLaune 1998, Li et
al. 2004, Naumann et al. 2008, Mielke & Scaffer 2010).

Segundo Pezeshki (2001), o declinio na capacidade fotossintética,
encontrado na maioria das espécies em resposta a saturagao hidrica do solo pode
ser atribuido tanto a limitacbes estomaticas como ndo estomaticas. Nas primeiras
horas apds o alagamento do solo, o decréscimo na fotossintese frequentemente é
ocasionado pelo fechamento estomatico (Gravatt & Kirby 1998, Pezeshki &
DelLaune 1998, Jackson 2002), mas o estresse prolongado pode acarretar
alteracdes nas reacdes bioquimicas da fotossintese, como redugdes na atividade
da Rubisco, danos ao PS Il e degeneracdo da clorofila (Pezeshki 1991, 1993,
1994a, 1994b, Wagner & Dreyer 1997, Ahmed et al. 2002, Yordanova & Popova

2007). O alagamento prolongado pode levar ndao somente a inibicdo da
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capacidade fotossintética do mesofilo (Pezeshki et al. 1996), mas também a
reducado da atividade metabdlica e translocacao de fotossintatos (Pezeshki 1994,
Drew 1997, Pezeshki 2001).

Outras alteragbes internas no metabolismo vegetal também podem
acarretar redugdes na assimilacdo do carbono. Mudangas na concentracdo de
reguladores de crescimento, como o ABA, estdo entre essas alteracdes (Else et al.
1995, 1996). Também a inibicdo do crescimento das raizes, por si sO, pode
resultar num sistema radicular incapaz de sustentar a parte aérea, culminando
num feed-back de inibicdo da atividade fotossintética das folhas (Carmi et al.
1983).

O conteudo de clorofila foliar, da mesma forma que a assimilagao
fotossintética, também ¢é reduzido pela idade foliar, assim como pela
disponibilidade e suprimento de agua e nutrientes (Sestak 1985, Parolin et al.
2010b). Ainda segundo estes autores, com o alagamento do solo, o contetdo de
clorofila das folhas é menor do que sem o alagamento do solo. O conteudo de
clorofila € um importante parametro para determinar a condicao fisiolégica e a
atividade fotossintética das folhas, uma vez que limita a fixagao fotossintética do
carbono (Parolin 2010b).

Mesmo considerando apenas espécies neotropicais, ha uma variacdo muito
grande em relagédo ao padrao de resposta da fotossintese frente ao alagamento do
solo, aos niveis de tolerdncia a esta condicdo e ao envolvimento de fatores
estomaticos e ndao estomaticos (Nunez-Elisea et al. 1999, Davanso et al. 2002,
Lopez & Kursar 2003, Mielke et al. 2003, 2005, Medina et al. 2009, Oliveira & Joly
2010, Parolin et al. 2010b). Segundo Pezeshki & Delaune 1998, a intensidade da
reducdo das trocas gasosas € mais pronunciada nas espécies sensiveis ao
alagamento do solo nestas condicées do que nas espécies tolerantes. Ainda
assim, existem espécies capazes de aumentar a taxa fotossintética sob condicoes
de alagamento do solo (Joly & Crawford 1982, Parolin et al. 2010b), embora esse

comportamento seja consideravelmente menos relatado.
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Visando ampliar o conhecimento a cerca das estratégias adaptativas que
capacitam certas espécies a ocupar ambientes com solo exposto a saturagao
hidrica da Floresta de Restinga do Nucleo Picinguaba do Parque Estadual da
Serra do Mar (Ubatuba/SP), foram avaliadas experimentalmente as trocas
gasosas e a concentracdo de pigmentos fotossintéticos de plantas jovens sob
alagamento do solo. Para tanto, foram escolhidas as espécies Alchornea
triplinervia, Nectandra oppositifolia, Eugenia umbelliflora, Gomidesia schaueriana,
Guapira opposita e Guatteria gomeziana. Mais especificamente, o estudo visou

responder as seguintes questoes:

# Qual o efeito da saturacao hidrica do solo na taxa de assimilagdo de carbono de
individuos juvenis destas espécies crescendo sob condi¢cdes experimentais?

& No caso de conseguirem resistir ao periodo longo de alagamento do solo
imposto, sdo capazes de restabelecer as trocas gasosas apdés a drenagem do
solo?
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2. MATERIAL E METODOS
2.1. Material vegetal e condicoes de cultivo

Frutos de A. triplinervia, N. oppositifolia, E. umbelliflora, G. schaueriana, G.
opposita e G. gomeziana foram coletados de varias matrizes de uma mesma
populacao localizada no Nucleo Picinguaba do Parque Estadual da Serra do Mar
(23°21’'S e 44°51'W), Ubatuba-SP, Brasil, nas areas alagaveis da Floresta de
Restinga.

No Laboratério de Ecofisiologia Vegetal do Departamento de Biologia
Vegetal da Universidade Estadual de Campinas, foi retirado o epicarpo de todas
as sementes e realizada a escarificacdo mecanica das sementes de N.
oppositifolia e G. gomeziana. As sementes de A. triplinervia, E. umbelliflora, G.
schaueriana e G. opposita foram colocadas para germinar em caixas plasticas do
tipo gerbox contendo 2 folhas de papel de filtro, acondicionadas em camaras
climaticas (102FC, FANEN, Brasil) com fotoperiodo de 12 horas de luz branca
fluorescente e temperaturas alternadas entre 25 — 30°C; 1 a 2 semanas apos a
germinacgao, as plantulas foram transferidas para sacos plasticos individuais de 2
litros contendo areia grossa lavada como substrato e mantidos em casa de
vegetacao do Departamento de Biologia Vegetal do Instituto de Biologia da
Universidade Estadual de Campinas. Ja as sementes de N. oppositifolia e G.
gomeziana foram colocadas para germinar diretamente em sacos plasticos
individuais de 2 litros contendo areia grossa lavada como substrato, mantidos em
casa de vegetacao. O protocolo para germinacao foi estabelecido com base em
estudos anteriores realizados neste mesmo laboratério (dados nao publicados),
que verificaram que espécies com endocarpo bastante resistente apresentam taxa
de germinacdo mais elevada quando colocadas para germinar diretamente no
solo.

Na casa de vegetacgao, todas as plantas foram irrigadas trés vezes por dia e
mantidas na capacidade de campo. A cada 4 meses, incluindo o periodo do
experimento propriamente dito, foi administrada uma dose de 8 gramas por planta
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de adubo de liberagdo lenta (Osmocote® 14:14:14), conforme as indicacdes do
fabricante. O uso deste tipo de adubacao foi escolhido por permitir um suprimento
continuo de nutrientes para as plantas. As condigdes de crescimento na casa de
vegetacdo em dias claros sdo de cerca de 800 pmolm®s’ de radiacdo
fotossinteticamente ativa (PAR) e a temperatura por volta dos 30°C no meio do dia
(12 horas).

2.2. Imposicao dos tratamentos

Para o experimento propriamente dito, ou seja, a fase de imposicao do
estresse, foram utilizados individuos no estadio juvenil. Fisiologicamente o estadio
juvenil pode ser descrito como um periodo em que a planta é capaz de aumentar
exponencialmente em tamanho, desenvolvendo formas morfologicamente
caracteristicas (como folhas, caule e raiz), embora o processo de florescimento
nao possa ser prontamente induzido (Leopold & Kriedemann 1975). Todos os
individuos jovens utilizados, neste estadio de desenvolvimento, ndo possuiam

mais cotilédones.

Quando as plantas completaram cerca de 6 meses de idade foi separado
um lote homogéneo de cada espécie, em relacdo a altura e numero de folhas,
para o desenvolvimento do experimento. Foram estabelecidos dois tratamentos:
(1) plantas nédo alagadas (que serviram como controle), regadas diariamente e
mantidas em condi¢cdes de capacidade de campo (normoxia); e (2) plantas
alagadas (submetidas a saturacdo hidrica do solo), colocadas em tanques com 3
cm de agua acima do nivel do solo (hipoxia), conforme descrito por Joly &
Crawford (1982). As condicdes de luz e temperatura foram similares entre os
tratamentos. Quinzenalmente a agua dos tanques foi trocada a fim de evitar a

proliferacdo de algas.

Os tratamentos foram mantidos por 180 dias, de acordo com a
sobrevivéncia dos individuos por espécie, durante os meses de outubro de 2008 a
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abril de 2009. Este periodo corresponde aproximadamente ao mesmo que as
plantas permanecem alagadas em seu habitat natural na Floresta de Restinga do
Nucleo Picinguaba. Apds o periodo de 180 dias de experimento, as plantas que
foram capazes de sobreviver a este periodo, foram retiradas dos tanques para
drenagem do solo e passaram a ser mantidas na capacidade de campo
(normoxia). As respostas das plantas a re-oxigenacao foram observadas por 15

dias.

O numero total de plantas utilizadas por espécie variou em funcao da
disponibilidade das mesmas para execug¢ao do experimento. Para A. triplinervia,
N. oppositifolia, E. umbelliflora e G. opposita, foram utilizados 75 individuos, sendo
que 40 foram mantidos sob condicdes nédo alagadas e 35 sob condi¢des alagadas.
Para G. schaueriana e G. gomeziana, foram utilizados 55 individuos, sendo que
30 foram mantidos sob condi¢cdes ndo alagadas e 25 sob condi¢des alagadas.

2.3. Determinacao das trocas gasosas e quantificacao de pigmentos
fotossintéticos

Para as andlises de trocas gasosas foram utilizadas cinco plantas por
espécie antes da imposicao dos tratamentos (valores de referéncia) e cinco
plantas alagadas e ndo alagadas, também por espécie, apo6s 1, 2, 7, 15, 30, 60,
90, 120, 150 e 180 dias de tratamento. Novas analises foram realizadas 1, 2, 7 e

15 dias apds a drenagem do solo de acordo com a sobrevivéncia dos individuos.

A taxa de assimilacdo de carbono (A), condutancia estomatica (gs) e a
concentracao interna de carbono na cavidade sub-estomatica (Ci) foram medidas
sempre no periodo entre 9 e 11 horas da manh&, com PAR > 700 umolm™s™", em
folhas totalmente expandidas (as mesmas foram utilizadas posteriormente para
determinacao das caracteristicas foliares e massa seca foliar, conforme capitulos
1 e 2, respectivamente), usando um Analisador de Fotossintese Portatil em
sistema aberto (LCA-4, ADC, Hoddesdon, UK) e calculadas de acordo com as
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equacoes descritas por Von Caemmerer & Farquhar (1981). Este aparelho possui
uma camara foliar de 6,25 cm? de area acoplada a um sistema de Peltier, que
mantém a temperatura da camara préxima a do ar. Em seu interior, existe uma
ventoinha que promove um fluxo de ar suficiente para a manutencdo de uma
elevada condutancia da camada envolvente (maior que 2,8 molm®s™). As folhas
foram inseridas na camara foliar (sem que fosse necessario remové-las da planta)
e a variagdo no fluxo liquido de CO, e H,O foram monitoradas até o

estabelecimento de niveis constantes.

A Eficiéncia do Uso da Agua (EUA) foi calculada de acordo com Souza et
al. (2001), onde:

EUA = A/ E (umol CO, / mol H,0)

Para a extracdo de pigmentos fotossintéticos, foram utilizadas folhas de
cinco plantas por espécie no inicio do tratamento (valores de referéncia) e cinco
plantas alagadas e ndo alagadas, também por espécie, ap6s 30, 60, 90, 120, 150
e 180 dias de tratamento, de acordo com a sobrevivéncia dos individuos. Para
tanto, foram utilizadas as mesmas folhas usadas para a determinacao das trocas
gasosas.

Com o auxilio de um cortador de metal foram retirados seis discos foliares
de area conhecida, evitando a nervura principal. Trés discos foram imediatamente
imersos em etanol 96%, acondicionados no escuro para posterior obtencdo do
extrato de acordo com Lichtenthaler & Wellburn (1983). As leituras de densidade
6ptica do extrato foram determinadas em espectrofotémetro (DU®-65, Beckman,
USA) na faixa de absorbéancia de 470, 645 e 649 nm. Os outros trés discos foliares
foram submetidos a secagem por 48 horas em estufa a 80°C, para a obtengéo da
massa seca e calculo das concentragdes de pigmentos. As concentracoes de
clorofila e de xantofilas + carotenoides foram calculadas seguindo as equacodes
usadas por Lichtenthaler & Wellburn (1983) e Wellburn (1994).
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2.5. Analise Estatistica

A analise de variancia de 2 fatores foi utilizada para avaliar o efeito dos
tratamentos (alagado e ndo alagado) ao longo do tempo (medidas mensais) nas
trocas gasosas e na concentracao de pigmentos fotossintéticos (Zar 1999). O
Teste de Tukey (0=0,05) foi utilizado para verificar as diferencas entre o0s

tratamentos para cada periodo de tempo.
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3. RESULTADOS

O alagamento do solo induziu uma reducdo da taxa de assimilagdo de
carbono em todas as espécies estudadas neste experimento, mas tal reducao
variou entre as espécies em relagdo a sua magnitude e periodo de ocorréncia. As
plantas alagadas de A. triplinervia e E. umbelliflora foram capazes de manter a
taxa de assimilacdo de carbono durante um periodo inicial de imposicao do
estresse, enquanto as plantas alagadas de N. oppositifolia apresentaram valores
maiores em relacdo as plantas ndo alagadas (Fig. 18). Neste periodo inicial, a
condutancia estomatica das plantas alagadas de A. triplinervia, E. umbelliflora e N.
oppositifolia permaneceu maior em comparacao as plantas ndao alagadas. Com o
decorrer do periodo experimental, ocorreu uma queda significativa da condutancia
estomatica (apds 15 dias para as plantas alagadas de N. oppositifolia e 30 dias
para as plantas alagadas de A. triplinervia e E. umbelliflora), acompanhada
também por uma redugédo significativa da taxa de assimilacdo de carbono neste
mesmo periodo, permanecendo ambas reduzidas em comparacao as plantas nao

alagadas até o final do periodo de imposicao do alagamento do solo.

As plantas alagadas de G. schaueriana foram capazes de manter a taxa de
assimilacdo de carbono apenas durante os dois primeiros dias de imposi¢cdo do
estresse, apresentando uma queda significativa em relacdo as plantas nao
alagadas apds sete dias de imposicdo do estresse (Fig. 18). A condutancia
estomatica por outro lado, foi mantida nas plantas alagadas durante os 15 dias
que sucederam o inicio do experimento, sendo reduzida em comparacido as

plantas ndo alagadas somente apds 30 dias.

Ja as plantas alagadas de G. opposita e G. gomeziana apresentaram uma
queda significativa da taxa de assimilacdo de carbono em comparagao as plantas
nao alagadas no primeiro dia ap6s a imposicdo do estresse (Fig. 19). A
condutancia estomatica dos individuos destas duas espécies foi mantida por 7 e 2
dias, respectivamente, depois aumentou em comparacao as plantas nao alagadas
e por fim, foi fortemente reduzida apés 30 dias da imposicdo do estresse,
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permanecendo dessa forma até o final do periodo de imposicao do alagamento do
solo. As plantas alagadas destas duas espécies foram as Unicas a apresentar
taxas de assimilacdo de carbono negativas durante o periodo de imposicdo do
alagamento do solo. Noventa dias apds a imposicdo dos tratamentos, o
experimento foi suspenso com estas espécies em fungdo da mortalidade dos

individuos alagados (conforme capitulo 1).

A Ci dos individuos alagados de A. triplinervia, E. umbelliflora e G.
schaueriana foi maior somente em alguns periodos apds a imposicao do estresse,
enquanto que para N. oppositifolia ndo foi observada diferenca entre os
tratamentos (Fig. 20). Os indiduos alagados de G. opposita e G. gomeziana, por
sua vez, apresentaram valores de Ci bem mais elevados do que os individuos nao
alagados, permanecendo assim pela maior parte do periodo de imposi¢cdo do
estresse (Fig. 21).

A eficiéncia do uso da agua foi menor em alguns momentos nas plantas
alagadas das espécies estudadas (Fig. 22). Em A. triplinervia, N. oppositifolia e G.
opposita a eficiéncia do uso da agua foi menor nas plantas alagadas no mesmo
periodo em que a condutancia estomatica permaneceu maior do que nas plantas
nao alagadas, igualando-se quando a condutancia estomatica foi reduzida. N.
oppositifolia apresentou um aumento da eficiéncia do uso da agua, mas somente
no periodo de 60 a 120 dias do inicio do experimento E. umbelliflora também
apresentou menor eficiéncia do uso da agua no inicio do experimento (7 e 60 dias
apds a imposicao do estresse), igualando-se no periodo restante. G. schaueriana
apresentou também uma pequena diferenca entre os tratamentos em alguns
periodos do experimento. As plantas alagadas de G. gomeziana tiveram a
eficiéncia do uso da agua menor em comparacao as plantas nao alagadas quase
o periodo todo do experimento.

Além das diferengas entre os tratamentos, foram observadas em todas as
espécies estudadas diferencas significativas na taxa de assimilacdo de carbono,

na condutancia estomatica e na eficiéncia do uso da agua entre os diferentes
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periodos de medicao (P < 0,001) e interacdo entre tempo de experimento e
tratamento imposto (P < 0,05).

A concentragdo de clorofila foi reduzida em todas as espécies estudadas
neste experimento em funcado do alagamento do solo, com excecédo das plantas
alagadas de G. opposita, ainda que tal redugdo nao tenha permancido por todo o
periodo de estresse (Fig. 23). A concentracao de xantofilas + carotendides em
plantas alagadas de A. triplinervia e E. umbelliflora foi maior em comparagao as
plantas nado alagadas (Fig. 24). Ja& nas plantas alagadas de G. gomeziana a
concentracdo de xantofilas + carotendides foi menor em comparacao as plantas
nao alagadas, mas também somente em alguns momentos do periodo
experimental, ndo no periodo todo de estresse. Ja em relacado a N. oppositifolia, G.
schaueriana e G. opposita ndao foram observadas diferengas significativas na
concentragdo de xantofilas + carotendides entre os tratamentos. A interagdo entre
tempo de experimento e tratamento imposto para concentracdo de xantofilas +

carotenoides foi observada somente em E. umbelliflora (P < 0,05).

Apés a drenagem do solo, as plantas de A. triplinervia e E. umbelliflora que
foram alagadas conseguiram restabelecer as trocas gasosas, sem que fossem
observadas diferencas entre as plantas que foram alagadas e as que nao foram,
ao final do periodo de recuperacao (Fig. 18). A. triplinervia apresentou uma
recuperacdo dos valores de condutdncia estomatica imediatamente apés a
suspensao do alagamento, sendo a taxa de assimilagdo do carbono recuperada
apés 7 dias. E. umbellifiora por outro lado, apresentou uma recuperacao
primeiramente da taxa de assimilacdo de carbono, 2 apdés a suspensao do
alagamento e depois da condutancia estomatica, 7 dias apds a suspensado do
alagamento. N. oppositifolia e G. schaueriana nao apresentaram restabelecimento
das taxas de assimilacdo de carbono e condutancia estomatica, continuando a
apresentar valores inferiores aos das plantas que n&do foram alagadas (Fig. 18).
Nao foram observadas diferencas entre a eficiéncia do uso da 4gua das plantas de
A. triplinervia e E. umbelliflora que foram alagadas e das plantas que nao foram

alagadas 15 dias apds a suspensao do estresse, mas as plantas que foram

76



alagadas de N. oppositifolia e G. schaueriana ndo foram capazes de restabelecer
a eficiéncia do uso da agua apds a drenagem do solo (Fig. 18).

Os resultados na analise estatitica (valor-F e a significancia) de cada uma

das caracteristicas analisadas, por espécie, encontram-se em ANEXOS.
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Figura 18. Taxa de assimilagdo de carbono (A) de plantas ndo alagadas (simbolos
vazios) e alagadas (simbolos cheios) de Alchornea triplinervia, Nectandra oppositifolia,
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Eugenia umbelliflora e Gomidesia schaueriana. Os valores apresentados sao médias

erro padrao (n=5). A seta indica o periodo em que ocorreu a drenagem do solo. O
asterisco (*) indica que houve diferenca estatistica entre os tratamentos dentro do mesmo

periodo (p<0,05).
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Figura 19. Taxa de assimilagdo de carbono (A) de plantas ndo alagadas (simbolos
vazios) e alagadas (simbolos cheios) de Guapira opposita e Guatteria gomeziana. Os
valores apresentados sdao médias + erro padrdao (n=5). A seta indica o periodo em que
ocorreu a drenagem do solo. O asterisco (*) indica que houve diferenga estatistica entre
os tratamentos dentro do mesmo periodo (p<0,05).
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Figura 20. Concentracao interna de carbono na cavidade sub-estomatica (Ci) de plantas
nao alagadas (simbolos vazios) e alagadas (simbolos cheios) de Alchornea triplinervia,
Nectandra oppositifolia, Eugenia umbellifiora e Gomidesia schaueriana. Os valores
apresentados sdo médias + erro padrdo (n=5). A seta indica o periodo em que ocorreu a
drenagem do solo. O asterisco (*) indica que houve diferenga estatistica entre os
tratamentos dentro do mesmo periodo (p<0,05).
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Figura 21. Concentragdo interna de carbono na cavidade sub-estomatica (Ci) de plantas
nao alagadas (simbolos vazios) e alagadas (simbolos cheios) de Guapira opposita e G.
gomeziana. Os valores apresentados sdo médias * erro padrdo (n=5). A seta indica o
periodo em que ocorreu a drenagem do solo. O asterisco (*) indica que houve diferenca
estatistica entre os tratamentos dentro do mesmo periodo (p<0,05).
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Figura 22. Eficiéncia do uso da agua (EUA) de plantas nao alagadas (simbolos vazios) e

alagadas (simbolos cheios). Os valores apresentados sdo médias * erro padrao (n=5). O

periodo de analise variou de acordo com a sobrevivéncia dos individuos. A seta indica o

periodo em que ocorreu a drenagem do solo. O asterisco (*) indica que houve diferenca

estatistica entre os tratamentos dentro do mesmo periodo (p<0,05).
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Figura 23. Concentracdo de clorofila (Chl) de plantas ndo alagadas (simbolos vazios) e
alagadas (simbolos cheios). Os valores apresentados sdo médias * erro padrao (n=5). O
periodo de andlise variou de acordo com a sobrevivéncia dos individuos. A seta indica o
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estatistica entre os tratamentos dentro do mesmo periodo (p<0,05).
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Figura 24. Concentracdo de xantofila + carotendides (Xan + Car) de plantas nao alagadas

(simbolos vazios) e alagadas (simbolos cheios). Os valores apresentados sdo médias +

erro padrao (n=5). O periodo de andlise variou de acordo com a sobrevivéncia dos

individuos. A seta indica o periodo em que ocorreu a drenagem do solo. O asterisco (*)

indica que houve diferenca estatistica entre os tratamentos dentro do mesmo periodo
(p<0,05).
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4. DISCUSSAO

O alagamento do solo influenciou negativamente as trocas gasosas foliares
de todas as espécies estudadas neste experimento, evidenciando a condicao de
estresse a que foram submetidas. No caso de G. opposita, G. gomeziana e G.
schaueriana, a queda na taxa de assimilagdo de carbono foi a primeira resposta
observada em funcao do alagamento do solo, antes mesmo de sinais visiveis de

estresse (conforme capitulo 1).

Para as espécies A. triplinervia, N. oppositifolia e E. umbelliflora foi evidente
a participacao do fator estomatico na limitacdo da taxa de assimilacao de carbono
sob condi¢cées de alagamento do solo. A reducdo da taxa de assimilacdo do
carbono em resposta a limitacdo estomatica é uma resposta comumente
observada sob condicoes de alagamento do solo, tanto em espécies temperadas
(Kozlowski & Pallardy 1979), Pezeshki 1993, Kozlowski 1997, Pezeshki &
DelLaune 1998, Li et al. 2004), como em espécies neotropicais (Nufiez-Elisea et al.
1999, Davanso et al. 2002, Lopez & Kursar 2003, Mielke et al. 2003, 2005,
Naumann et al. 2008, Medina et al. 2009, Mielke & Scaffer 2010).

As diferencas observadas entre as espécies em relacdo ao periodo em que
o alagamento ocasionou a reducdo da taxa de assimilacdo de carbono e a sua
relacdo com as demais variaveis associadas, como a condutancia estomatica,
devem-se provavelmente a diferencas intrinsecas destas espécies e ressaltam
diferentes niveis de tolerancia destas espécies a esta condi¢cdo. Mielke et al.
(2005) também observaram tais diferencas, onde plantas de Rapanea ferruginea
(Primulaceae) tiveram a taxa de assimilagdo de carbono inibidas 6 dias apés a
imposicdo do estresse e plantas de Schinus terebinthifolius (Anacadiaceae)

apresentaram tais reducdes somente 13 a 20 dias ap6s a imposicao do estresse.

O decréscimo na permeabilidade celular e na condutancia hidraulica
radicular sob condicdes anaerdbicas pode induzir o estresse hidrico e o declinio
na hidratacdo da parte aérea da planta, levando a um decréscimo no turgor foliar e
na condutancia estomatica em funcao do fechamento estomatico (Else et al. 2001,
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Pezeshki 2001, Mielke et al. 2003, Tournaire-Roux et al. 2003, Atkinson et al.
2008). O desenvolvimento de um estresse hidrico interno e a desidratacao foliar
sob condigcdes de alagamento tém sido relatado para varias espécies (Kramer
1940, Hiron & Wright 1973), mas segundo Pezeshki (2001), na maioria dos casos
o fechamento estomatico inicialmente ocorre sem que haja mudancas no status
hidrico da planta. Outros estudos também tém relatado uma reducdo da
condutancia estomatica sob condicbes anaerdbicas, ainda que a planta nao
estivesse sob déficit hidrico (Black 1984, Fernandez et al. 1999, Ahmed et al.
2002). A manutengao do status hidrico favoravel sob condigdes de alagamento
pode nao ser reflexo da sustentacdo da condutividade radicular, mas sim do
préprio fechamento estomatico e da reducdo da taxa de transpiracao, fazendo
com que uma baixa taxa de absorcdo de agua pelas raizes seja suficientemente
compensada (Pezeshki & Chambers 1985). Segundo Mielke et al. (2003), o
fechamento estomatico deve ser considerado como um mecanismo que aumenta
a taxa de sobrevivéncia sob condigdes de alagamento do solo por que previne a
perda excessiva de agua pela transpiragdo. A variacdo dos niveis hormonais,
principalmente o aumento do acido abscisico (ABA) e a queda da citocinina em
funcéo da deteriorizacao do sistema radicular, também pode estar relacionada ao
fechamento estomatico sob condicées de hipoxia (Jackson & Hall 1987, Neuman
& Smit 1991, Zhang & Zhang 1994, Jackson 2002).

Para as espécies G. schaueriana, G. opposita e G. gomeziana, no entanto,
a taxa de assimilacado de carbono pode ter sido limitada inicialmente por fatores
nao estomaticos, visto que a reducdo da mesma ocorreu antes de haver reducao
da condutancia estomatica. Oliveira & Joly (2010), também observaram este
mesmo padrdo de comportamento, uma reducdo na taxa de assimilagcdo de
carbono antes que ocorresse a limitagdo da conduténcia estomatica em
Calophyllum brasiliense (Clusiaceae), uma espécie tipica de ambientes alagaveis.
Parolin et al. (2001) observaram um decréscimo na taxa assimilagdo do carbono
em 6 espécies arboreas tipicas da Amazénia Central, mesmo com aumento da
condutancia estomatica no periodo de alagamento do solo e segundo estes

autores, o fator estomatico nao foi responsavel pelo decréscimo observado na
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taxa de assimilacdo. Sdo exemplos de fatores ndo estomaticos, dentre outros,
alteracbes metabdlicas (Kozlowski 1997), decréscimos na capacidade
fotossintética (Dreyer et al. 1994, Kozlowski 1997), redugbes na atividade da
Rubisco (Pezeshki 1994a, 1994b), danos ao PS Il (Ahmed et al. 2002, Yordanova
& Popova 2007) e degeneracdo da clorofila (Wagner & Dreyer 1997). A
manutencao de altos valores de Ci nas plantas alagadas de G. opposita e G.
gomeziana, durante todo o periodo de imposicao do estresse, em comparacao as
plantas nao alagadas, reforca a hipétese de que a assimilacao fotossintética nao
foi limitada em fung¢édo de uma reducao na disponibilidade de carbono e justamente
esta alta concentracdo de carbono na cavidade estomatica pode ter influenciado

negativamente a condutancia estomatica.

Sob condicbes de estresse, entretanto, frequentemente a fotossintese pode
ser limitada por ambos os fatores, estomaticos e ndo estomaticos, de forma
simultanea. Diversos estudos relatam a participacao tanto de fatores estomaticos
como nao estomaticos na limitacao da fotossintese sob condicées de alagamento
do solo (Pezeshki 1993, Guidi & Soldatini 1997, Lopez & Kursar 1999, Batzli &
Dawson 1997, Fernandez 2006, Herrera et al. 2008, Else et al. 2009).

A maioria das espécies, com excecao de G. opposita, apresentou reducdes
na concentracdo de clorofila em funcdo do estresse imposto, contudo tais
reducdes somente ocorreram em alguns periodos de medi¢cdes e nao foram
acentuadas com o prolongamento do estresse. Segundo Medina & Lieth (1964), o
conteudo de clorofila na folha € um importante fator limitante da fixacao
fotossintética do carbono. O efeito do alagamento do solo na concentracdo de
clorofila varia muito entre as espécies, enquanto algumas espécies exibiram
reducdes apos alguns dias sob tais condicdes (Parolin 1997, Gravat & Kirby 1998,
Gardiner & Krauss 2001, Smethurst & Shabala 2003, Yordanova & Popova 2007,
Jing et al. 2009, Mielke & Schaffer 2010, Oliveira & Joly 2010), outras nao foram
afetadas (Pezeshki et al. 1996a, 1996b, Naumann et al. 2008). Waldhoff et al.
(2002) nao encontraram alteracbes na concentracdo de clorofila em plantas de
Symmeria paniculata (Polygonaceae) ap6s alagamento do solo de longa duracao
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e destacam ainda que este fendmeno pode ser geral para espécies arboreas
perenefdlias das florestas inundaveis da Amazénia Central. A inibicdo na absorcéao
e transporte de nutrientes, principalmente N, P e K, devido a disfuncdes
radiculares que podem ocorrer sob condicées de alagamento do solo podem ser
responsaveis tanto pela degeneracao das clorofilas, como pela redugcdo na sua
atividade metabdlica (Dreyer et al. 1991, Larson et al. 1992, Kozlowski 1997,
Kozlowski & Pallardy 1997, Parolin 1997).

Ja o0 aumento na concentragcdo de xantofila + carotendides, como
observado em A. triplinervia e E. umbelliflora, pode ser importante contra os danos
ocasionados pelo estresse. Com a reducdo da atividade fotossintética sob
condicbes de estresse, a continuidade na absor¢cdo de energia luminosa pelas
clorofilas pode acarretar um excesso de energia de excitacdo, que se nao for
removida eficientemente pode ser extremamente prejudicial a célula (Demmig-
Adams & Adams Ill 1992, Miller & Niyogi 2001). As xantofilas e carotendides
podem desempenhar um papel fotoprotetor através da dissipacdo do excesso de
energia antes que este cause danos ao organismo (Demmig et al. 1988, Demmig-
Adams & Adams Il 1992, 1996).

Apoés a drenagem do solo, A. triplinervia e E. umbelliflora foram capazes de
restabelecer a taxa de assimilacdo de carbono, condutancia estomatica e
eficiéncia do uso da agua, o que indica que as alteracées nas trocas gasosas
foram temporarias nas plantas submetidas ao alagamento do solo. Resultados
similares foram encontrados em outras espécies apds a suspensao do alagamento
do solo (Ismail & Noor 1996, Anderson & Pezeshki 1999, Schliter & Crawford
2001, Atkinson et al. 2008, Jing et al. 2009, Nickum et al. 2010). Em comparacao
aos resultados obtidos nestes trabalhos anteriormente citados, a recuperacao da
taxa de assimilacdo de carbono em A. triplinervia e E. umbelliflora foi
consideravelmente rapida. N. oppositifolia e G. schaueriana, por outro lado,
mesmo com a suspensao do alagamento do solo continuaram a apresentar taxas
de assimilagao de carbono e condutancia estomatica inferiores comparadas as de
plantas que nao foram alagadas. Outros trabalhos tém relatado também a
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permanéncia dos efeitos negativos do alagamento mesmo ap6s a drenagem do
solo (Vu & Yelenosky 1991, Anderson & Pezeshki 1999, Mielke & Schaffer 2010).
Segundo Pezeshki 1994b, a rapida recuperacdo da fotossintese apds o
alagamento do solo é importante para a sobrevivéncia e o crescimento de

espécies tipicas de florestas alagaveis.

As interagcdes entre tempo de experimento e tratamento imposto imposto
indicam que a duragao do alagamento foi um fator determinante nas alteragdes
das trocas gasosas em todas as espécies estudadas. A resposta apresentada por
um individuo quando alagado depende ndo s6 de fatores bidticos como o seu
estadio de desenvolvimento e capacidade de aclimatar-se, mas também de fatores
abidticos como intensidade, duragédo e frequéncia do alagamento (Glenz et al.
2006, Jackson & Colmer 2005).

Os resultados obtidos evidenciam que o alagamento do solo influenciou
negativamente as trocas gasosas de todas as seis espécies estudadas. No
entanto, a continuidade da assimilacdo de carbono mesmo sob condi¢cdes de
alagamento de longa duragcdo, ainda que reduzida, dos individuos de A.
triplinervia, E. umbelliflora, N. oppositifolia e G. schaueriana, mostra que estas
espécies sao resistentes ao alagamento solo. Adicionalmente a isso, A. triplinervia
e E. umbelliflora foram capazes de restabelecer as trocas gasosas apés a
drenagem do solo, 0 que sugere a resisténcia também ao estresse oxidativo. Ja
trocas gasosas das espécies G. opposita e G. gomeziana foram mais fortemente
afetadas, apresentando valores negativos, evidenciando sua sensibilidade ao
alagamento do solo.
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VIll. CONCLUSOES GERAIS

A variacao inter-especifica nas respostas das plantas frente a saturacao
hidrica do solo encontrada neste estudo, reforca a nogao de que a tolerancia ao
alagamento nao possui uma Uunica origem evolucionaria. E ainda, que os
mecanismos de tolerancia ao alagamento ndo convergiram subsequientemente
para uma unica solucdao, como alguns estudos com espécies de clima temperado

primeiramente propuseram (McManmon & Crawford 1971).

Segundo Lobo & Joly (2000), tal variacdo dificulta o estabelecimento de
critérios para definir a resisténcia das plantas ao estresse e os autores sugerem
considerar como resistentes aquelas espécies que conseguem manter ou
incrementar o peso seco da parte aérea quando submetidas ao estresse por
periodos comparaveis aos que estariam sujeitas em seu habitat natural. Segundo
Lambers (1998), se a planta consegue ter sucesso em um ambiente estressante,
entao esta possui algum grau de resisténcia ao estresse, mas por outro lado, se a
planta ndo consegue ter sucesso em um ambiente estressante, entdo pode ser
classificada como sensivel (Lambers 1998). De acordo com estes dois conceitos,

pode-se concluir que:

* A. triplinervia, N. oppositifolia, E. umbelliflora e G. schaueriana podem ser
consideradas espécies resistentes ao alagamento do solo, pois foram capazes de
manter o crescimento durante o periodo de alagamento, embora este crescimento
tenha sido menor em comparagédo ao das plantas ndo alagadas e também foram
capazes de sobreviver ao longo periodo de estresse imposto. Lenticelas
hipertrofiadas foram observadas em A. triplinervia e N. oppositifolia e raizes
adventicias somente em A. triplinervia. A taxa de assimilacao de carbono nestas

espécies foi reduzida, mas nao totalmente limitada.

» G. opposita e G. gomeziana podem ser consideradas espécies sensiveis
ao alagamento do solo. Nestas espécies o crescimento cessou com a imposicao
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do alagamento e a sobrevivéncia de varios individuos foi comprometida nestas
condigbes. A taxa de assimilagdo de carbono foi bastante reduzida, sendo

totalmente limitada em alguns momentos.

De acordo com os resultados obtidos, as caracteristicas estudadas que
melhor indicaram se as espécies sao resistentes ou sensiveis ao alagamento do
solo sdo: sobrevivéncia, incremento de massa seca total, taxa de crescimento

relativo total, taxa de assimilagcao de carbono e alteragdes anatémicas (Tabela 4).

Tabela 4. Principais caracteristicas que indicaram resisténcia e sensibilidade ao
alagamento do solo ao longo do periodo experimental. TCR = taxa de crescimento relativo
total, A = taxa de assimilagéo de carbono, Lent = lenticelas hipertrofiadas, Radv = raizes
adventicias. As espécies destacadas sao resistentes ao alagamento solo.

. Sobrevivéncia Sobrevivéncia
Alteracées Incremento de

Espécies TCR durante o apos drenagem
anatébmicas massa seca (g) (nmol m%s™)

estresse do solo
Alchornea triplinervia Lent e Radv Reduzida reduzida reduzida mantida mantida
Nectandra oppositifolia Lent Reduzida reduzida reduzida mantida nao houve
Eugenia umbelliflora - Reduzida reduzida reduzida mantida mantida
Gomidesia schaueriana = Reduzida reduzida reduzida mantida mantida
Guapira opposita Lent nao houve nao houve limitada reduzida nao observada
Guatteria gomeziana - nao houve nao houve limitada reduzida ndo observada

Nas espécies estudadas neste experimento, a reducdo da taxa de
assimilacao de carbono, ocorrida em todas as espécies durante o periodo de
estresse, possivelmente teve influéncia no menor crescimento sob condigdes
alagadas. No entanto, a limitagcdo do crescimento durante o periodo desfavoravel
pode representar também uma estratégia que envolve a conservacao de reservas,
permanecendo o individuo num estado de quiescéncia, poupando carboidratos e
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energia ao invés de investir em crescimento e adaptacdes (Geigenberger 2003,
Fukao et al. 2006). Segundo Schliter & Crawford (2001), 0 consumo mais
econbmico de carboidratos em Acorus calamus L. (Acoraceae) estd em
concordancia com sua maior tolerdncia a anoxia e os autores destacam a
importadncia desta limitacdo do metabolismo (down-regulation) para a

sobrevivéncia sob privagao de oxigénio.

Bailey-Serres & Voesenek (2008), classificaram como duas as estratégias
de resisténcia ao alagamento do solo, low oxygen escape syndrome (LOES) ou
sindrome de escape a deficiéncia de oxigénio, caracterizada pelo desenvolvimento
de alteracdes anatbmicas e morfolégicas que facilitam a difusdo do O, e a troca de
gases entre a planta e o meio submerso; e low oxygen quiescence syndrome
(LOQS) ou sindrome de quiescéncia a deficiéncia de oxigénio, caracterizada pela
limitacdo do crescimento e conservacdo da energia e de carboidratos. Neste
sentido, dentre as respostas encontradas neste experimento, pode-se considerar 2
estratégias de resistancia ao alagamento do solo: a primeira de E. umbelliflora e
G. schaueriana, apresentando a sindrome de quiescéncia a deficiéncia de
oxigénio quando alagadas, reduzindo o crescimento e com isso sobrevivendo ao
periodo desfavoravel; e a segunda, de A. triplinervia e N. oppositifolia, que
apresentaram uma resposta mista, tanto de quiescéncia como de escapar a
deficiéncia de oxigénio, reduzindo o crescimento e também desenvolvendo
alteracdes anatdbmicas que facilitam o escape. Colmer & Voesenek (2009) também
destacaram a possibilidade de uma resposta mista das plantas, envolvendo estas
duas estratégias. G. opposita e G. gomeziana, por sua vez, nao se enquadram
nesta classificacdo, pois os resultados obtidos sugerem que estas sdo espécies

sensiveis ao alagamento do solo.

Diversos trabalhos destacaram que em condi¢cées naturais a intensidade, a
duracdo e a freqiéncia do alagamento do solo sado fatores extremamente
importantes que determinam a estrutura e o funcionamento da vegetacdo em
areas sujeitas ao alagamento do solo (Scarano et al. 1997, 1998, 1999, 2001,
Ferreira 2000, Wittmann & Junk 2003, Wittmann et al. 2002, Wittmann et al. 2004,
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Gerard et al. 2008, Banack et al. 2009, Ferreira et al. 2009, Marques et al. 2009,
Budke et al. 2010, Ferreira et al. 2010). Em trabalhos anteriores, Lacerda 2001 e
Diniz 2009, destacaram que o alagamento do solo é o principal fator determinante
da composicao e distribuicdo das espécies vegetais na Floresta de Restinga do
Nucleo Picinguaba onde as espécies estudadas ocorrem naturalmente. As
respostas observadas neste trabalho ddo mais forga a tal afirmagéo e justificam a
ocorréncia das espécies consideradas resistentes ao alagamento do solo nesta
area. Em um estudo ainda nao publicado, conduzidos no ambito do Projeto
Temético Biota-Gradiente Funcional (Joly & Martinelli, dados nao publicados),
foram mapeados todos os individuo ocorrentes em uma parcela de 1 hectare na
Floresta de Restinga do Nucleo Picinguaba e, apdés o cruzamento destes dados
com a topografia da parcela, foi verificada a ocorréncia de individuos das espécies
estudadas nestes estudo, A. triplinervia, N. oppositifolia, E. umbelliflora, G.
schaueriana, G. opposita e G. gomeziana, tanto nas areas mais baixas do terreno
(onde o solo freqlientemente é exposto ao alagamento), como nas areas mais
altas do terreno (onde o solo dificilmente sofre alagamento), embora a densidade
dos individuos de todas as espécies, com excecao apenas de E. umbelliflora,
tenha sido consideravelmente maior nas areas mais altas do terreno. Diniz (2009)
também observou na Floresta de Restinga do Nucleo Picinguaba maior densidade
de individuos de G. opposita e G. gomeziana nas areas sobre os cordées em

relagédo as areas entre os cordoes.

A ocorréncia de A. triplinervia, N. oppositifolia, E. umbellifiora e G.
schaueriana nas areas sujeitas ao alagamento do solo é explicada porque se
tratam de espécies capazes de resistir a periodos longos de alagamento do solo,
condicao presente na area e restritiva para a maioria das espécies vegetais. A.
triplinervia e N. oppositifolia, que apresentaram alteracées morfo-anatémicas que
facilitam o escape e a resisténcia a deficiéncia de oxigénio. A. triplinervia
possilvelmente é, das espécies estudadas neste estudo, a mais adaptada ao
alagamento do solo e por isso ocorre com maior densidade na Floresta de
Restinga, dentre as formacdes vegetacionais da planicie litorAnea do Nucleo
Picinguaba (Assis 1999). J& E. umbellifiora e G. schaueriana, embora também
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resistentes ao alagamento do solo, ocorrem de forma mais abundante, dentre as
formagbes vegetacionais da planicie litordnea do Nucleo Picinguaba, nas areas
mais préximas a linha da praia (cerca de 100 metros) onde o solo é ligeiramente
elevado e nao ocorre o acumulo de agua na sua superficie (Assis 1999). Ja para
G. opposita e G. gomeziana, apenas o0s resultados observados neste trabalho néo
explicam a sua ocorréncia e distribuicio nas areas alagadas, pois foram

consideradas espécies sensiveis ao alagamento do solo.

E preciso considerar, no entanto, que os dados obtidos pelo Projeto
Temético Biota-Gradiente Funcional, foram levantados com base em individuos
adultos, enquanto neste estudo foram utilizados individuos jovens. O estadio de
desenvolvimento é extremamente importante na consideracdo da resisténcia ao
alagamento do solo sob condi¢cbes naturais. Além disso, sob condi¢cdes naturais,
outros fatores ambientais podem atuar sobre estes individuos, desde aqueles
relacionados ao alagamento do solo, como a maior ou menor intensidade e
duracdo da saturacdo hidrica do solo, a outros fatores ambientais, como
temperatura, luminosidade, competicdo. Este estudo, em particular, procurou
verificar o efeito da saturacdo hidrica do solo na sobrevivéncia, crescimento e
trocas gasosas principalmente, evidenciando a potencialidade das espécies
estudadas em desenvolver-se em areas alagadas. Estudos como este sao
importantes, pois contribuem para uma previsdo das provaveis respostas das
plantas a natureza interativa das condicbes ambientais, podendo também
embasar planos de manejo e restauracao de areas degradadas, visto que ajudam
a entender o comportamento fisiolégico e as estratégias que capacitam as

espécies a sobreviver em ambientes estressantes.
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Anexo 1. Resultados da ANOVA para as caracteristicas analisadas de plantas de A.

triplinervia submetidas aos tratamentos n&o alagado e alagado ao longo do tempo.

Conteudo de Massa foliar Densidade foliar indice de
umidade especifica esclerofilia
especifico foliar
Fontes de variacao F P F P F P F P
Tempo 5.528 0.000 4.340 0.002 11.634  0.001 5.768 0.000
Tratamento 17.838  0.000 0.011  0.918 34.743  0.000 0.762 0.338
Tempo x Tratamento 1.024 0.423 1.349 0.257 2.516 0.036 1.948 0.095
Altura Diametro do Numero de Area foliar
caule folhas
Fontes de variacao F P F P F P F P
Tempo 16.126  0.000 11.134 0.000 4.220 0.002 25.377  0.000
Tratamento 20.340 0.000 5.567  0.023 38.993  0.000 28.097  0.000
Tempo x Tratamento 2.812 0.022 2.345 0.047 2.396 0.063 2.396 0.044
Massa seca do Massa seca Massa seca das Massa seca
caule das folhas raizes total
Fontes de variacao F P F P F P F P
Tempo 12.250  0.000 20.169 0.000 4.120 0.002 6.299 0.000
Tratamento 0.766 0.386 26.977 0.000 18.565  0.000 7.357 0.100
Tempo x Tratamento 2.812 0.220 1.973  0.091 0.644 0.694 0.440 0.848
Rais/Parte Taxa de Condutéancia Efciéncia do
aérea assimilacao de estomatica uso da agua
carbono
Fontes de variacao F P F P F P F P
Tempo 2,195 0.062 11,510 0,000 6,944 0,000 18,927 0,000
Tratamento 18,124  0.000 157,01 0,000 26,254 0,000 74,030 0,000
Tempo x Tratamento 2,232 0.059 8,008 0,000 12,333 0,000 4,015 0,000
Continua
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Concentracao Concentracao
de clorofila de Xantofila +
Carotendides

Fontes de variacao F P F P
Tempo 4,157 0,002 15,603 0,000
Tratamento 13,780 0,001 18,387 0,000
Tempo x Tratamento 0,934 0,448 2,085 0,075
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Anexo 2. Resultados da ANOVA para as caracteristicas analisadas de plantas de N.

oppositifolia submetidas aos tratamentos n&o alagado e alagado ao longo do tempo.

Conteudo de Massa foliar Densidade foliar indice de
umidade especifica esclerofilia
especifico foliar
Fontes de variacao F P F P F P F P
Tempo 7.157 0.000 4,988  0.000 66.212  0.000 10.887  0.000
Tratamento 2.608 0.112 0.193  0.662 0.835 0.365 0.482 0.490
Tempo x Tratamento 0.592 0.735 0.557  0.762 0.993 0.439 0.435 0.852
Altura Diametro do Numero de Area foliar
caule folhas
Fontes de variacao F P F P F P F P
Tempo 43.350 0.000 26.264 0.000 3.710 0.004 14.80 0.000
Tratamento 22.407 0.000 30.913 0.000 38.993  0.000 55.185  0.000
Tempo x Tratamento 1.559 0.176 4102 0.002 1.334 0.258 3.451 0.006
Massa seca do Massa seca Massa seca das Massa seca
caule das folhas raizes total
Fontes de variacao F P F P F P F P
Tempo 23.101  0.000 16.855 0.000 7.926 0.000 20.797  0.000
Tratamento 17.110  0.000 40.139  0.000 57.519  0.000 54.035 0.000
Tempo x Tratamento 2.187 0.058 3.869  0.003 6.379 0.000 6.654 0.000
Raiz/Parte Taxa de Condutéancia Eficiéncia do
aérea assimilacao de estomatica uso da agua
carbono
Fontes de variacao F P F P F P F P
Tempo 0,787 0.587 50,620 0,000 10,360 0,000 19,511 0,000
Tratamento 60,208 0.000 204,54 0,000 17,893 0,000 68,147 0,000
Tempo x Tratamento 5,170 0.000 21,753 0,000 7,604 0,000 20,508 0,000
Continua
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Concentracao Concentracao
de clorofila de Xantofila +
Carotendides

Fontes de variacao F P F P
Tempo 3,180 0,010 10,586 0,000
Tratamento 8,858 0,004 6,210 0,055
Tempo x Tratamento 0,345 0,910 0,188 0,979
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Anexo 3. Resultados da ANOVA para as caracteristicas analisadas de plantas de E.

umbelliflora submetidas aos tratamentos n&o alagado e alagado ao longo do tempo.

Conteudo de Massa foliar Densidade foliar indice de
umidade especifica esclerofilia
especifico foliar
Fontes de variacao F P F P F P F P
Tempo 30.507 0.000 1.898  0.097 26.099 0.000 2.002 0.000
Tratamento 19.174  0.000 1.048 0.310 2.478 0.121 5.609 0.338
Tempo x Tratamento 3.301 0.007 1.440 0.216 0.396 0.897 2.340 0.699
Altura Diametro do Numero de Area foliar
caule folhas
Fontes de variacao F P F P F P F P
Tempo 35.307 0.000 19.166  0.000 5.138 0.000 18.772  0.000
Tratamento 74.018  0.000 72.564 0.000 43.973  0.000 88.113  0.000
Tempo x Tratamento 8.221 0.000 4.707 0.001 2.908 0.015 5.264 0.000
Massa seca do Massa seca Massa seca das Massa seca
caule das folhas raizes total
Fontes de variacao F P F P F P F P
Tempo 25.185  0.000 21.842 0.000 29.178  0.000 31.665 0.000
Tratamento 50.828  0.000 49.727 0.000 219.156  0.000 95.857  0.000
Tempo x Tratamento 7.718 0.000 3.961  0.002 17.155  0.000 8.761 0.000
Raiz/Parte Taxa de Condutéancia Eficiéncia do
aérea assimilacao de estomatica uso da agua
carbono
Fontes de variacao F P F P F P F P
Tempo 2,155 0.061 18,012 0,000 9,275 0,000 17,251 0,000
Tratamento 51,928  0.000 106,44 0,000 31,091 0,000 2,984 0,092
Tempo x Tratamento 4,166 0.020 14,313 0,000 8,695 0,000 2,812 0,002
Continua

129



Concentracao Concentracao
de clorofila de Xantofila +
Carotendides

Fontes de variacao F P F P
Tempo 27,143 0,000 3,802 0,003
Tratamento 5,249 0,026 2.950 0,050
Tempo x Tratamento 5,061 0,000 2.902 0,016
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Anexo 4. Resultados da ANOVA para as caracteristicas analisadas de plantas de G.

schaueriana submetidas aos tratamentos n&o alagado e alagado ao longo do tempo.

Conteudo de Massa foliar Densidade foliar indice de
umidade especifica esclerofilia
especifico foliar
Fontes de variacao F P F P F P F P
Tempo 10.325 0.000 3.663 0.015 11.836  0.000 28.464  0.000
Tratamento 2.777 0.106 15.981  0.000 5.272 0.000 7.304 0.011
Tempo x Tratamento 1.584 0.204 1.314 0.287 2.882 0.039 3.314 0.023
Altura Diametro do Numero de Area foliar
caule folhas
Fontes de variacao F P F P F P F P
Tempo 32.597 0.000 49.340 0.000 2.470 0.066 35.262  0.000
Tratamento 35.083  0.000 60.881 0.000 38.055 0.000 89.777  0.000
Tempo x Tratamento 11.287  0.000 18.422  0.000 9.675 0.000 35.326 0.000
Massa seca do Massa seca Massa seca das Massa seca
caule das folhas raizes total
Fontes de variacao F P F P F P F P
Tempo 21.924  0.000 27.719 0.000 4.906 0.004 17.944  0.000
Tratamento 25.632 0.000 50.391  0.000 5.374 0.027 25.924  0.000
Tempo x Tratamento 15.479  0.000 24.360 0.000 4.711 0.005 14.787  0.000
Raiz/Parte Taxa de Condutéancia Eficiéncia do
aérea assimilacao de estomatica uso da agua
carbono
Fontes de variacao F P F P F P F P
Tempo 1,069 0.389 19,878 0,000 4,264 0,000 17,759 0,000
Tratamento 0,019 0,890 333,23 0,000 24,284 0,000 68,541 0,000
Tempo x Tratamento 0,478 0,752 9,780 0,000 4,250 0,000 8,825 0,000
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Concentracao Concentracao
de clorofila de Xantofila +
Carotendides

Fontes de variacao F P F P
Tempo 9,287 0,000 3,253 0,025
Tratamento 10,130 0,063 3,067 0,090
Tempo x Tratamento 1,243 0,487 1,249 0,311
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Anexo 5. Resultados da ANOVA para as caracteristicas analisadas de plantas de G.

opposita submetidas aos tratamentos ndo alagado e alagado ao longo do tempo.

Conteudo de Massa foliar Densidade foliar indice de
umidade especifica esclerofilia
especifico foliar
Fontes de variacao F P F P F P F P
Tempo 6.333 0.003 4.960 0.008 109.985 0.000 1.497 0.235
Tratamento 5.402 0.029 2.393 0.135 0.916 0.348 3.486 0.072
Tempo x Tratamento 1.842 0.166 0.539  0.660 0.182 0.908 0.407 0.749
Altura Diametro do Numero de Area foliar
caule folhas
Fontes de variacao F P F P F P F P
Tempo 25.492  0.000 7.993  0.000 2.877 0.052 3.717 0.022
Tratamento 56.268  0.000 22.044 0.000 7.911 0.009 43.108  0.000
Tempo x Tratamento 11.938  0.000 6.270  0.002 0.996 0.408 7.893 0.001
Massa seca do Massa seca Massa seca das Massa seca
caule das folhas raizes total
Fontes de variacao F P F P F P F P
Tempo 12.730  0.000 6.148  0.002 8.309 0.000 12.760  0.000
Tratamento 23.078  0.000 49.361 0.000 35.122  0.000 43.312  0.000
Tempo x Tratamento 7.754 0.001 8.962  0.000 7.162 0.001 10.381  0.000
Raiz/Parte Taxa de Condutéancia Eficiéncia do
aérea assimilacao de estomatica uso da agua
carbono
Fontes de variacao F P F P F P F P
Tempo 0,405 0,751 38,904 0,000 4,655 0,000 8,774 0,000
Tratamento 2,015 0,166 271,50 0,000 12,487 0,001 26,600 0,000
Tempo x Tratamento 0,472 0,704 25,010 0,000 9,549 0,000 7,257 0,000
Continua
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Concentracao Concentracao
de clorofila de Xantofila +
Carotendides

Fontes de variacao F P F P
Tempo 5,501 0,000 2,069 0,070
Tratamento 1,584 0,218 0,741 0,396
Tempo x Tratamento 2,148 0,115 0,628 0,603
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Anexo 6. Resultados da ANOVA para as caracteristicas analisadas de plantas de G.

gomeziana submetidas aos tratamentos ndo alagado e alagado ao longo do tempo.

Conteudo de Massa foliar Densidade foliar indice de
umidade especifica esclerofilia
especifico foliar
Fontes de variacao F P F P F P F P
Tempo 7.542 0.001 1.347  0.283 1.044 0.393 2.631 0.071
Tratamento 0.000 0.983 0.579  0.454 0.841 0.369 1.986 0.171
Tempo x Tratamento 0.006 0.999 0.162 0.162 0.230 0.847 0.445 0.723
Altura Diametro do Numero de Area foliar
caule folhas
Fontes de variacao F P F P F P F P
Tempo 87.461  0.000 72.837 0.000 1.536 0.229 43.508 0.000
Tratamento 171.06  0.000 89.173  0.000 47.676  0.000 159.80  0.000
Tempo x Tratamento 49.628 0.000 29.973 0.000 13.375  0.000 49.104  0.000
Massa seca do Massa seca Massa seca das Massa seca
caule das folhas raizes total
Fontes de variacao F P F P F P F P
Tempo 35.967  0.000 38.782 0.000 45.100  0.000 42.835 0.000
Tratamento 73.241  0.000 129.66 0.000 111.47  0.000 118.16  0.000
Tempo x Tratamento 25.459  0.000 39.745 0.000 41.871  0.000 39.122  0.000
Raiz/Parte Taxa de Condutéancia Eficiéncia do
aérea assimilacao de estomatica uso da agua
carbono
Fontes de variacao F P F P F P F P
Tempo 6,788 0,002 80,520 0,000 11,093 0,000 9,047 0,000
Tratamento 6,714 0,015 338,47 0,000 0,008 0,928 56,880 0,000
Tempo x Tratamento 2,397 0,091 36,550 0,000 18,863 0,000 8,651 0,000
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Concentracao Concentracao
de clorofila de Xantofila +
Carotendides

Fontes de variacao F P F P
Tempo 4,829 0,009 1,269 0,308
Tratamento 13,782 0,001 14,241 0,001
Tempo x Tratamento 2,513 0,083 2,327 0,100
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