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Resumo geral

O bioma Cerrado ¢ localizado na planicie central do Brasil e abrange 22% do
pais, sendo o segundo maior bioma brasileiro. Ocorre em areas tropicais com clima
fortemente estacional e apresenta formagdes florestais, savanicas e campestres, sendo
que as formacdes savanicas constituem quase a metade da regido do Cerrado. Dentro
das formacgdes florestais, savanicas e campestres ¢ possivel encontrar-se diversas
fisionomias intermedidrias, sendo a mata da galeria e o cerrado sensu strictu (s.s.),
respectivamente, fisionomias florestais e savanicas desse bioma. Para se predizer a
distribuicao da vegetacao sob climas alterados ¢ essencial compreender os fatores que
determinam a posi¢do de um ecdtono. O ecodtono cerrado s.s. — mata de galeria ¢
marcado por uma descontinuidade da densidade de arvores e composi¢do de espécies.
Ele ndo ¢ determinado somente pelo ambiente, mas a composicao de espécies também
determina se um local especifico ¢ um cerrado ou uma mata de galeria. Isso significa
que diferencas ecologicas e fisioldgicas também determinantes na distribuicdo destes
grupos de espécies. Poucas espécies ocorrem regularmente tanto no cerrado s.s. quanto
na mata de galeria. Conseqlientemente, para se compreender a dindmica do ecotono
cerrado s.s. - mata, torna-se necessaria uma compreensdo das diferencas ecoldgicas
entre os grupos funcionais do cerrado e da mata de galeria. O uso de pares congenéricos
em estudos comparativos permite a exclusdo da contribuicdo filogenética na
determina¢do dos padrdes ecoldgicos. O objetivo desse estudo foi executar uma
caracterizagdo ecofisiologica das espécies de cerrado e de mata de galeria em trés
escalas — bioquimica, fisioldgica e anatdmica, que sdo essenciais a compreensao do
processo fotossintético, que ¢ altamente conectado ao crescimento e a adaptagdo da
planta ao ambiente. Folhas maduras de pares congenéricos de espécies arboreas, sendo
cada par do mesmo género, foram utilizadas. O padrdo observado em termos
anatomicos foi maior espessura foliar e também de suas partes constitutivas, como
epiderme, cuticula e mesofilo para as espécies de cerrado s.s., comparadas as de mata de
galeria. Altas incidéncias luminosas, escassez de dgua e nutrientes podem ter sido
fatores direcionadores desse padrdo, embora os caracteres filogenéticos de cada grupo
funcional tenham grande influéncia na formagdo desses padrdoes. De maneira geral

observa-se que o grupo funcional de cerrado s.s. apresenta uma maior capacidade
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fotossintética em termos de area comparada ao grupo de mata de galeria. Tal grupo
também apresenta uma maior eficiéncia do uso de dgua, como esperado, uma vez que o
cerrado s.s. estd exposto a condi¢des mais adversas em termos de dgua, comparado as
espécies de mata de galeria. Como esperado pelas condigdes de luz e crescimento, as
espécies de mata de galeria apresentam uma maior area foliar especifica comparada as
espécies de cerrado s.s.. Pode-se observar pelos parametros analisados nesse estudo que
ha a distingdo dos dois grupos funcionais, que apresentam respostas fotossintéticas
diferentes, e que essas diferencas tendem a se manter na estagdo chuvosa quando as
diferencas ambientais s30 menos marcantes. No que concerne aos agucares nhao
estruturais, as diferengas entre os grupos funcionais e as estagdes foram observadas em
termos dos componentes e ndo de valores totais. Amido e sacarose apresentaram
valores mais elevados nas espécies de mata comparadas as espécies de cerrado s.s.. Este
fato pode estar relacionado a uma disponibilidade mais elevada de 4gua e a uma maior
capacidade fotossintética desse grupo funcional em termos de massa. Entre as estagoes,
como esperado, os aglicares soliveis tiveram uma concentragdo mais elevada durante a
estagdo seca enquanto que o amido foi mais concentrado na estagdo chuvosa. Houve,
também, a presenca de diversos outros agucares, especialmente nas espécies do cerrado
s.s. durante a estagcdo seca. O papel desses actcares estd associado claramente com a
osmoprotecdo, uma vez que durante a estagdo seca as espécies do cerrado s.s. tém
menos disponibilidade da agua do que as espécies de mata. Pode-se concluir, portanto,
que nos trés niveis estudados as espécies de mata de galeria e cerrado apresentam
diferentes padrdoes relacionados a fotossintese. Tais resultados aumentam o
conhecimento da fisiologia e ecologia desses dois grupos funcionais, melhorando as
bases de conhecimento para se realizar previsdes do comportamento desses grupos

funcionais em caso de mudancas climaticas mais intensas.



General abstract

The Cerrado biome is located in the central plains of Brazil and constitutes 22%
of the country, therefore being the second largest Brazilian biome. It occurs in tropical
areas with strong seasonal climates and comprises forest, savanna and field formations,
with the savannas constituting more than half of the region. Among these formations, it
is possible to find several intermediate physiognomies, in which the gallery forests and
the cerrado sensu strictu (s.s.) are, respectively, forestall and savanna physiognomies of
this biome. To predict the distribution of the vegetation under modified climates it is
essential to understand the factors that determine the position of an ecotone. The
boundary cerrado s.s. - gallery forest is marked by a discontinuity of the density of trees
and composition of species. It is not only determined by the environment, but the
species composition also determines if one certain place is a cerrado s.s. or a gallery
forest. This means that ecological and physiological differences will also determine the
distribution of these groups of species. Few species regularly occur in the cerrado s.s as
well as in the gallery forest. Consequently, to understand the dynamics of the ecotone it
is necessary to understand the ecological differences between the functional groups of
the cerrado s.s. and the gallery forest. The use of congeneric pairs in comparative
studies allows the phylogenetic independence of the traits. The objective of this study
was to execute an ecophysiological characterization of the species of cerrado s.s. and
gallery forest on three scales — biochemical, physiological and anatomical - which are
essential to the understanding of the photosynthetic process, and highly connected to the
growth and the adaptation of the plant to the environment. Mature leaves of congeneric
pairs of woody species, each pair of the same genera, had been used. The pattern in
anatomical terms was greater thickness of the leaves and their constituent parts, such as
epidermis, cuticule and mesophyll for the species of cerrado s.s., compared to the the
gallery forest. High light incidence, drought and nutrient availability can be the driving
factors of this pattern, although the phylogenetic characters of each functional group
have a great influence on the formation of these standards. In general, it can be observed
that the functional group of cerrado s.s. presents a higher photosynthetic capacity by
area compared to the group of the gallery forest. This group also presents higher water

use efficiency, as expected, because cerrado s.s. develops in more adverse conditions in
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terms of water availability than the species of gallery forest. As expected for the
conditions of light and growth, the species of gallery forest present a higher specific leaf
area compared to the species of cerrado s.s.. The parameters analyzed in this study
showed that there are two different functional groups, which present different
photosynthetic responses, and that these differences tend to be mantained in the rainy
season, when the environmental differences are less pronounced. The differences
between the functional groups and the seasons concerning the non-structural sugars had
been observed in terms of quality, but not quantity. Starch and sacarose presented
higher values in the species of forest compared to the species of cerrado s.s. This result
might be related to a higher water availability and to a higher photosynthetic capacity of
this functional group. As expected, the soluble sugars had higher concentrations in the
dry season while the starch was more abundant during the rainy season. The presence of
other sugars was detected, especially in the species of the cerrado s.s. during the dry
season. The role of these sugars is associated clearly with osmoprotection, since during
the dry season the species of the cerrado s.s. have less water available than the forest
species. Therefore, it can be concluded that in all studied levels the species of cerrado
s.s. and gallery forest present different patterns related to photosynthesis. Such results
increase the knowledge of the physiology and ecology of these two functional groups,
improving the knowledge to predict the behavior of these functional groups in case of

intense climatic changes.
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-CAPITULO I-

INTRODUCAO GERAL

1.1 Introducao

O bioma Cerrado ¢ localizado na planicie central do Brasil (5-200°S e 450--
60°L). Abrange 1.783 milhdes de km? do territério do pais, o que representa 22% da
terra brasileira (Jepson, 2005). O Cerrado ¢ o segundo maior bioma brasileiro, apos a
Amazonia, e um dos “hotspots” de biodiversidade do mundo (Myers et al., 2000; Silva
& Bates, 2002). Esse bioma ¢ o principal ecossistema savanico nacional. A terminologia
Cerrado tem uma conotagdo regional no Brasil, enquanto que o termo savana, sendo
mais genérico, € aplicado a diversos tipos de vegetacao no mundo. Em ambos os casos
este tipo de vegetacdo ocorre em 4areas tropicais com clima fortemente estacional e ¢
caracterizada por uma camada graminea rasteira intercalada por uma camada lenhosa de
densidade variavel (Batalha & Mantovani, 2000).

O numero de espécies de plantas vasculares no Cerrado excede a 7.000
(Mendonga et al., 1998), e 44% de sua flora ¢ endémica (Myers et al., 2000). Quando se
considera a fenologia das arvores, embora as plantas sempre-verdes sejam maioria no
bioma Cerrado, as arvores deciduas ou semi-deciduas sdo encontradas freqiientemente,
com a renovacgao das folhas ocorrendo na estacao seca. O clima do Cerrado ¢ sazonal,
com uma estagdo chuvosa e outra seca, com temperaturas médias que variam de 22-
27°C. A média de precipitacdo anual ¢ de 1500 mm (Klink & Machado, 2005). Os
solos do Cerrado sdo profundos, acidos e distréficos, com concentragdes elevadas de
aluminio (Haridasan, 2000).

O bioma Cerrado apresenta formacdes florestais, savanicas e campestres
(Ribeiro & Walter, 1998). As formacdes savanicas constituem quase a metade da
regido do Cerrado (Silva et al., 2006). Dentro das formagdes florestais, savanicas e
campestres € possivel encontrar, portanto, diversas fisionomias intermediarias, sendo o
bioma Cerrado, entdo, um mosaico de muitas formagdes fisiondmicas (Ribeiro &
Walter, 1998). Dentre essas fisionomias, a mata da galeria e o cerrado sensu strictu
(cerrado s.s.) representam, respectivamente, uma mata tipica e uma formagdo savanica

desse bioma (Ribeiro & Walter, 1998).



As matas da galeria ocorrem ao longo dos cursos de dgua na regiao do Cerrado,
e, embora representem uma parcela pequena desse bioma, sdo notdveis por sua
diversidade, riqueza e pela sua protecdo aos recursos hidricos e edaficos (Ribeiro,
1998). A luz, a 4gua, a temperatura e o solo estdo entre os fatores mais importantes que
influenciam o desenvolvimento deste complexo vegetacional, uma vez que exercem
efeitos diretos nas taxas fotossintéticas, na abertura estomatica e sintese de pigmentos
(Kozlowski et al., 1991). As matas da galeria apresentam um numero elevado de
espécies, com um indice superior de diversidade aos encontrados em outros tipos de
matas (Rezende, 1998). Em conseqiliéncia desta diversidade elevada de espécies, o
bioma Cerrado apresenta uma grande complexidade estrutural (Ribeiro & Schiavini,
1998). Na maioria dos casos, o solo das matas da galeria tem uma boa drenagem e uma
boa disponibilidade de agua (Emmerich, 1990). A ciclagem de nutrientes nessas
comunidades acontece principalmente na serrapilheira, onde os nutrientes sdo
encontrados em concentragcdes mais elevadas na camada superficial do solo (Haridasan,
1998).

As plantas das formagdes savanicas sdo expostas durante diversos meses por ano
a intensidades luminosas elevadas e a baixas umidades relativas (Franco & Liittge,
2002). Os solos do cerrado s.s. sdo oxisolos profundos, drenados, acidos, com saturagao
elevada de aluminio e baixa disponibilidade de nutrientes, como nitrogénio e fosforo
(Goodland & Ferri, 1979; Sarmiento, 1984). Apesar das condigdes estressantes ao
crescimento ¢ a produtividade, as comunidades do cerrado s.s. t€ém uma estrutura muito
complexa, com muitas espécies arboreas endémicas (Ratter et al., 1996; Felfili et al.,
1998), que diferem entre si na estrutura foliar e capacidade fotossintética (Prado &
Moraes, 1997). As arvores do cerrado mostram caracteres escleromorficos notaveis
(Paviani, 1978), que ndo sdo comuns na mata da galeria.

Em geral, as savanas sdo formagoes expostas a condi¢des climaticas e edaficas
severas. De uma maneira geral, cada tipo fisiondmico dentro do cerrado possui
caracteristicas ecofisioldgicas distintas em termos de utilizagdo dos recursos ambientais
disponiveis, e possuem diferentes estratégias para sobreviver as adversidades impostas

pelo ambiente fisico (Rawitscher et al., 1943).



1.1.1 O ecdétono cerrado-mata de galeria

Ecétonos sdo zonas da transi¢do entre um, dois ou mais tipos distintos de
vegetacdo. Nessas areas, mudangas dramaticas na vegetacdo ocorrem em distAncias
curtas (Risser, 1995). Estes modelos de vegetacao sao dinamicos uma vez que as plantas
respondem as mudancas do ambiente (Neilson, 1991; Noble, 1993). Compreender-se os
fatores que determinam a posicdo de um ecotono € essencial para se predizer a
distribuicdo da vegetacdo sob climas alterados (Hoffmann & Franco, 2003). As
mudangas nos tipos de ecossistemas dentro dos ecotonos sdo caracterizadas
freqlientemente por mudangas das espécies dominantes ou nas suas formas de vida
(Gosz & Sharpe, 1989) que podem ser acompanhados por mudangas em outras
propriedades, tais como a composicao de espécies e distribuicdo de nutrientes do solo
(Kieft et al., 1998).

A fronteira cerrado s.s. — mata de galeria ¢ marcada por uma descontinuidade da
densidade de arvores e composi¢do de espécies (Felfili & Junior, 1992). Isto poderia ser
explicado, por exemplo, pelas diferencas nutritivas do solo (Ribeiro, 1993) assim como
pelas mudangas na disponibilidade de agua do solo (Felfili, 1993; Joly, 1996). Por
outro lado, por causa da descontinuidade da distribui¢do das espécies, deve-se
considerar que a fronteira cerrado-mata ndo ¢ determinada somente pelo ambiente, mas
também se deve levar em conta que a propria composi¢ao de espécies determina se um
determinado local é um cerrado ou uma mata de galeria. Isso significa que diferencas
ecologicas e fisiologicas determinarao também a distribuicao destes grupos de espécies.

Poucas espécies ocorrem regularmente tanto no cerrado s.s. quanto na mata de
galeria (Felfili & Silva, 1992). Conseqiientemente, para se compreender a dinamica do
ecotono cerrado-mata, torna-se necessaria uma compreensao das diferencas ecoldgicas
entre os grupos funcionais do cerrado e da mata de galeria. Os grupos funcionais sao
definidos como conjuntos de espécies que tém funcgdes similares ou possuem respostas

similares as condi¢cdes ambientais (Archer ef al., 1996).



1.1.2 Pares congenéricos

A grande variag@o de caracteristicas de uma planta impde uma dificuldade para
executar estudos comparativos de caracteres especificos. Comparagdes pareadas entre
dois grupos de espécies removem a variancia entre os géneros (Westoby et al., 1998). O
uso de pares congenéricos de espécies ¢ uma aproximacdo poderosa a este tipo de
estudo (Felsenstein, 1985; Knight & Ackerly, 2002), e melhoram o poder da estatistica
de comparagdo entre os grupos, além de permitir um erro tipo I apropriado, no caso de

uma grande quantidade de variacao entre os géneros (Garnier, 1992; Ackerly, 2000).

1.1.3 Fatores seletivos que podem  conduzir a formacdo de grupos

funcionais

Além da baixa disponibilidade de 4gua no solo (Franco et al., 1996), baixa
disponibilidade de nutrientes (Goodland & Pollard, 1973) e fogo (Coutinho, 1978) sao
importantes fatores na vegetacdo do Cerrado (Franco, 2002). As condigdes de luz nas
diferentes fisionomias do bioma Cerrado sdo variaveis, e conseqilientemente, grupos
funcionais distintos tém também muitas maneiras diferentes de resistir a essas
diferengas ambientais.

Se as espécies lenhosas estiverem crescendo na fisionomia do cerrado sensu
stricto, elas devem ser capazes de responder a radiacdo elevada disponivel durante o
crescimento, ajustando o metabolismo da folha associado as reservas de carbono, como
a taxa de respiragdo, o ponto de compensacdo de luz, e a capacidade fotossintética. Se a
planta estiver crescendo em uma mata da galeria, o recurso de luz ¢ limitado pelos
dosséis densos das arvores (Coutinho, 1978), o que leva ao desenvolvimento de

estratégias diferentes para melhorar a sobrevivéncia neste ambiente.
Plantas ndo podem evitar estes estresses e devem resistir a grandes flutuagdes

diurnas e estacionais. Muitos atributos morfoldgicos e fisioldgicos contribuem para essa
tremenda diferenciagdo de estratégias, quando estdo relacionados ao balanco de energia
das folhas (Baga & Bjorkman, 1980). As plantas sdo geneticamente adaptadas para
crescer em uma variagdo especifica da intensidade luminosa. Dentro do limite desta
variacdo, podem responder as diferencas nesta intensidade de luz. Estas respostas sao

chamadas aclimatagdo. Tanto a adaptacdo quanto a aclimatacdo a intensidades



luminosas diferentes conduzem a uma alteracdo na morfologia, fisiologia e bioquimica
da planta, especialmente quando se diz respeito aos aspectos da fotossintese (Bjorkman,

1981).

1.1.4 Anatomia foliar

A folha ¢ o 6rgdo da planta com a plasticidade mais elevada em resposta aos
fatores ecolégicos (Paviani, 1978). O conhecimento anatdmico combinado as
observagoes fisioldgicas relacionadas a fotossintese ¢ uma ferramenta poderosa para
compreender a ocorréncia das espécies em ambientes distintos. Ajustes morfo-
anatomicos da folha (Bjorkman, 1981; Gutschick & Wiegel, 1988; Pearcy & Sims,
1994) desempenham um papel principal na otimizagdo fotossintética a cada ambiente

(Baldochi & Harley, 1995).

As mudancas na capacidade da folha a assimilagdo de CO2 em resposta aos
diferentes niveis de luz sdo comuns nas espécies com um amplo potencial de
aclimatacdo (Bjorkman, 1981). Essa aclimatagio pode ocorrer em um nivel
morfologico. Nobel (1977) relatou que o aumento na espessura das folhas das plantas
em intensidades luminosas elevadas, pela adi¢do de células ou pelo espessamento do
parénquima palicadico, poderia ser relacionado a uma reducdo da resisténcia do
mesofilo & absor¢do do dioxido de carbono. Por outro lado, poderia existir uma
correlagdo deste aumento da espessura com o aumento dos fatores que limitam a
fotossintese (Bjorkman, 1981).

Goulet & Bellefleur (1986) mostraram que os efeitos da luz influenciam também
a estrutura foliar, induzindo mudancas na sua espessura, area e outras caracteristicas da
folha. A razio entre a area do mesofilo/area foliar pode ser de duas a quatro vezes
maior nas folhas expostas a altas intensidades luminosas (Nobel, 1991). A maior
espessura do mesofilo também pode estar relacionada a prote¢ao contra danos por altas
intensidades luminosas, dispersando a luz incidente. A alteragdo da espessura do
mesofilo pode refletir nio somente mudangas no parénquima, mas também mudangas na
cuticula e na epiderme.

Menores dimensdes estomaticas podem estar relacionadas a protecdo contra

perda de 4gua, uma vez que essa diminui¢do restringe as possibilidades de liberagdo de



agua. Lacher (1995) relatou que folhas que se desenvolvem em ambientes secos contém,

em geral, maior quantidade e menores dimensoes.

1.1.5 Bioquimica

Entre as caracteristicas bioquimicas que diferenciam folhas crescendo em altas e
baixas intensidades luminosas estdo uma maior razao do transporte de elétrons por
atividade da rubisCO (Evans & Seeman, 1989), queda no acimulo de carboidratos

(Makino et al., 1997), e queda na atividade maxima da rubisCO (Evans & Seeman,

1989).

RubisCO ¢ a enzima chave no caminho de fixacao fotossintética que constitui
mais de 50% das proteinas soltveis do cloroplasto (Watanabe et al., 1995). A rubisCO ¢
uma enzima bifuncional, que catalisa a incorporac¢do tanto de COz2, quanto de O2. A
afinidade dessa enzima por COz ¢ aproximadamente 50 vezes maior do que por O2, mas
o aumento da concentragdo de O2 reduz a incorporacdo do CO2 (efeito de Warburg),
porque os dois processos sdo competitivos. Dessa maneira, quanto maior a razao entre o
CO2 e 0 O2 no local da reagdo, maior sera a acado da enzima como uma carboxilase,
incorporando o CO2. A atividade da rubisCO ¢ regulada pela intensidade luminosa,
sendo essa enzima inativada em intensidades luminosas baixas (Sage et al., 1990).

Em conseqiiéncia a uma aclimatagdo a uma intensidade luminosa crescente, ha
uma correlacdo positiva entre a capacidade fotossintética por area e a intensidade
luminosa durante o crescimento da folha (Bjorkman, 1981; Sims & Pearcy, 1989). Em
folhas, o potencial do ajuste bioquimico versus anatomico sob intensidades luminosas
elevadas depende das exigéncias ecoldgicas da espécie. Nao estd ainda claro se ¢ a
anatomia ou a bioquimica da folha que desempenha o papel principal na capacidade
fotossintética sob elevadas condi¢des de luz (Niinemets & Kull, 1998). Sob intensidades
luminosas baixas ha também adaptagdes bioquimicas, diferentes daquelas que ocorrem
em altas intensidades luminosas. Como exemplo, tem-se constatado que a concentragdo
de clorofila aumenta com a diminui¢ao da intensidade luminosa (Morales et al., 1991),

assim como had uma queda no acimulo de carboidratos (Makino et al., 1997).



1.1.6 Fisiologia

A quantidade de radiagdo que uma planta recebe ¢ um fator importante na
regulagdo de seu crescimento e desenvolvimento. Muitas espécies de plantas
desenvolveram-se para tolerar melhor os ambientes com baixas intensidades luminosas
(Boardman, 1977). Os processos respiratorios e fotossintéticos desempenham um papel
chave na adaptabilidade da planta a luz e sombra (Berry, 1975). Em plantas tolerantes a
sombra, como plantas de mata, a respiracdo ¢ reduzida e a combinagdo dos ajustes
respiratorios e fotossintéticos reduz o ponto de compensagdo luminoso (Bohning &
Burnside, 1956). Por outro lado, as espécies do cerrado s.s. sdo expostas a radiagdes
elevadas. Assim, ¢ essencial para a sua sobrevivéncia, que elas possam dissipar o
excesso da energia luminosa de maneira segura, pois ele € potencialmente perigoso
(Franco & Liittge, 2002).

As espécies adaptadas a altas intensidades luminosas apresentam um nivel de
plasticidade mais elevado (Lortie & Aarssen, 1996). As espécies de sombra t€ém baixas
capacidades de transporte de elétrons assim como de respostas fotoprotetoras, como a
dissipacao de calor e fluorescéncia (Lortie & Aarssen, 1996). Dessa maneira, espera-se
que as plantas de cerrado devam ter uma plasticidade mais elevada para ajustar-se ao
aumento dos niveis de luz do que espécies de mata, uma vez que estdo mais adaptadas a
altas exposicdes luminosas. Conseqiientemente, as diferencas ambientais entre o
cerrado s.s. ¢ a mata da galeria (principalmente esses relacionados as variagdes de luz)
podem determinar estratégias distintas a sobrevivéncia das plantas nestes dois

ambientes.

1.2 Objetivo geral

O objetivo desse estudo € caracterizar a ecofisiologia das espécies de cerrado e
de mata galeria em trés escalas — bioquimica, fisioldgica, e anatoOmica, que sao
essenciais a compreensdo do processo fotossintético, que ¢ altamente conectado ao
crescimento e a adaptagdo da planta ao ambiente. Dessa forma, pretende-se contribuir a
um grau mais elevado de compreensdo do funcionamento e comportamento do ecétono
cerrado - mata de galeria, que tornard possivel uma melhor previsao do comportamento

do bioma Cerrado em resposta aos distirbios ecoldgicos comuns a atualidade.



1.3 Referéncias bibliograficas

Ackerly, D. D. 2000. Taxon sampling, correlated evolution, and independent contrasts.
Evolution 54: 1480-1492.

Archer, S.; Coughenour, M.; Dall'Aglio, C.; Fernandes, G. W.; Hay, J.; Hoffmann, W_;
Klink, C.; Silva, J. F.; Solbrig, O. T. 1996. Savanna biodiversity and ecosystem
properties. In: Solbrig, O.T.; Medina, E. & Silva, J.F. (eds.). Biodiversity and
Savanna Ecosystem Processes. Ecological Studies, 121: 207-215. Springer-Verlag.
Berlin

Baldochi, D. D.; Harley, P. C. 1995. Scaling carbon dioxide and water vapor exchange
from leaf to canopy in a deciduous forest. II. Model testing and application. Plant,
Cell and Environ., 18: 1157-1173.

Batalha, M. A.; Mantovani, W. 2000. Reproductive phenological patterns of cerrado
plant species at the Pé-de-Gigante Reserve (Santa Rita do Passa Quatro, SP,
Brazil): a comparison between the herbaceous and woody floras. Revista
Brasileira de Biologia, 60: 129-145.

Berry, J. A. 1975. Adaptation of photosynthetic processes to stress. Science, 188: 644
650.

Bjorkman, O. 1981. Responses to different quantum flux densities. In O. L. Lange, P. S.
Nobel, C. B. Osmond, H. Ziegler (eds). Physiological plant ecology I.
(Encyclopedia of plant physiology, NS). 12A: 57-107. Springer-Verlag. Berlin.

Boardman, N. K. 1977. Comparative photosynthesis of sun and shade plants. Annu.
Rev. Plant. Physiol., 28: 355-377.

Bohning, R. H.; Burnside, C. A. 1956. The effect of light intensity on rate of apparent
photosynthesis in leaves of sun and shade plants. Am. J. Bot., 43: 557-561.

Coutinho, L. M. 1978. O conceito de Cerrado. Revista Brasileira de Botanica, 1: 17
24,

Emmerich, K. H. 1990. Influence of landform, landscape development and soil moisture
balance on forest and savanna ecosystem patterns in Brazil. Pedol., 40 (1): 5-17.

Evans, J. R.; Seeman, J. R. 1989. The allocation of protein nitrogen in the
photosynthetic apparatus: costs, consequences and control. In Briggs, W. R. (ed.).
Photosynthesis: 183-205. A.R. Liss. New York.

Felfili, J. M. 1993. Structure and dynamics of a gallery forest in central Brazil. Oxford:
University of Oxford, 180p. (D. Phillosophy Thesis).

Felfili, J. M.; Silva Junior, M. C.; Filgueiras, T. S.; Nogueira, P. E. 1998. 4 comparative
study of cerrado (sensu stricto) vegetation in Central Brazil. Ci. Cult., 50: 237
243.



Felfili, J. M.; Silva, M. C. 1992. Floristic composition, phytosociology and comparison
of cerrado and gallery forest at Fazenda Agua Limpa, Federal District, Brazil. In:
Furley, P. A.; Proctor, J. A. & Ratter, J. A. (Eds.). Nature and dynamics of forest-
savanna boundaries: 393-415. Chapman and Hall. London.

Felsenstein, J. 1985. Phylogenies and the comparative method. Am. Natural., 125: 1—
15.

Franco, A. C. 2002. Ecophysiology of woody plants. In P. S. Oliveira & R. J. Marquis
(eds.). The cerrados of Brazil: Ecology and natural history of a neotropical
savanna. Pp. 178-197. Columbia University Press, Irvington, USA.

Franco, A. C.; Littge, U. 2002. Midday depression in savanna trees: coordinated
adjustments in photochemical efficiency, photorespiration, CO: assimilation and
water use efficiency. Oecol., 131: 356-365.

Franco, A. C.; Souza, M.P.; Nardoto, G. B. 1996. Estabelecimento e crescimento de
Dalbergia miscolobium em areas de campo sujo e cerrado no DF. Pp. 84-92. In:
H.S. Miranda; B.F.S. Dias & C.H. Saito (orgs.). Impacto de Queimadas em Area
de Cerrado e Restinga. Brasilia, ECL/Universidade de Brasilia.

Garnier, E. 1992. Growth analysis of congeneric annual and perennial grass species. J.
of Ecol., 80: 665-675.

Genty, B.; Harbinson, J. 1993. Regulation of light utilization for photosynthetic electron
transport. In Baker, N. R. (Ed). Photosynthesis and the environment. London
Kluwer Academic.

Goodland, R. J. A.; Pollard, R. 1973. The Brazilian cerrado vegetation. A fertility
gradient. Journal of Ecology 61: 219-224.

Goodland, R.; Ferri, M. G. 1979. Ecologia do Cerrado. EDUSP. Sao Paulo.

Gosz, J. R.; Sharpe J. H. 1989. Broad-scale concepts for interactions of climate,
topography, and biota at biome transitions. Landscape Ecology, 3: 229-243.

Goulet, F.; Bellefleur, P. 1986. Leaf morphology plasticity in response to light
environment in deciduous tree species and its implication on forest succession.
Can. J. Forest Res., 16: 1192-1195.

Gutschick V. P.; Wiegel F. W. 1988. Optimizing the canopy photosynthetic rate by
patterns of investment in specific leaf mass. Am. Natur., 132: 67-86.

Haridasan, M. 1982. Aluminium accumulation by some cerrado native species of central
Brazil. Plant and soil, 65:265-273.

Haridasan, M. 1998. Solos de mata de galeria e nutricdo mineral de espécies arboreas
em condigoes naturais. In: Ribeiro, J. F. (ed). Cerrado: matas de galeria: 17-28.
EMBRAPA. Planaltina.



Hoffmann, W. A.; Franco, A. C. 2003. Comparative growth analysis of tropical forest
and savanna woody plants using phylogenetically independent contrasts. J. of
Ecol., 91: 475-484.

Jepson, W. 2005. A disappearing biome? Reconsidering land-cover change in the
Brazilian savanna. The Geographical Journal 171(2): 99-111.

Kieft, T. L.; White, C. S.; Loften, S. R.; Aguilar R.; Craig, J. A. & Skaar D. A. 1998.
Temporal dynamics in soil carbon and nitrogen resources at a grassland—
shrubland ecotone. Ecology 79: 671-683.

Klink, C. A.; Machado, R.B. 2005. A conservacido do Cerrado brasileiro.
Megadiversidade 1(1): 147-155.

Knight, C. A.; Ackerly D. D. 2002. An ecological and evolutionary analysis of
photosynthetic thermotolerance using the temperature dependent increase in
fluorescence. Oecologia 130: 505-514.

Kozlowski, T. T.; Kramer, P. J.; Paltardy, S. G. 1991. The physiological ecology of
woody plants. San Diego. Acad. Press.

Larcher, W. 1995. Physiological Plant Ecology. Springer, Berlin.

Lortie, C. J.; Aarssen, L. W. 1996. The specialization hypothesis for phenotypic
plasticity in plants. Int. J. Pl. Sci., 157: 484-487

Makino, A.; Sato, T.; Nakano, H.; Mother, T. 1997. Leaf photosynthesis, plant growth
and nitrogen allocation in rice under different irradiances. Planta, 203: 390-398.

Mendonga, R. C.; Felfili, J. M.; Walter, B. M. T.; Silva Junior, M. C.; Rezende, A. V_;
Filgueiras, T. S. & Nogueira, P. E. 1998. Flora vascular do cerrado. In: Almeida
M.S. & S.P. (Eds.) Cerrado: ambiente e flora. Pp. 287- 556. Embrapa- CPAC.
Planaltina, DF.

Morales, D.; Jiménez, M. S.; Caballero, M. 1991. Morphological and Gas Exchange
responses of Canarina canariensis (L.) Vatke Growing in sun and shade
conditions. Photosynth., 25: 481-487.

Myers, N.; Mittermeier, R. A.; Mittermeier, C. G.; Fonseca, G. A. B.; Kent, J. 2000.
Biodiversity hotspots for conservation priorities. Nature, 403 (6772): 853-858.

Neilson, R. P. 1991. Climatic constraints and issues of scale controlling regional
biomes. In Ecotones: The Role of Landscape Boundaries in the Management
and Restoration of Changing Environments.. Edited by M. M. Holland, P. G.
Risser and R. J. Naiman. Chapman & Hall, New York. pp. 31-51

Niinemets, U.; Kull, O. 1998. Stoichiometry of foliar carbon constituents varies along

light gradients in temperate woody canopies: implications for foliage
morphological plasticity. Tree Physiol., 18: 467-479.

10



Nobel, P. S. 1977. Internal leaf area and cellular CO: resistance: photosynthetic

implications of variations with growth conditions and plant species. Physiol.
Plant., 40: 137-144.

Nobel, P. S. 1991. Physicochemical and Environmental Plant Physiology. Academic
Press.

Noble, I. R. 1993. 4 model of the responses of ecotones to climate change. Ecol. Appl.
3:396-403.

Paviani, T. 1. 1978. Anatomia Vegetal e Cerrado. Ci. e Cult., 30(9): 1076-1086.

Pearcy, R. W.; Sims D. A. 1994. Photosynthetic acclimation to changing light
environments: Scaling from the leaf to the whole plant. In: Caldwell, M. M. &.
Pearcy, R. W. (eds). Exploitation of Environmental Heterogeneity: 145-174.
Academic Press. San Diego.

Prado, C. H.; Moraes, J. A. 1997. Photosynthetic capacity and specific leaf mass in
twenty woody species of Cerrado vegetation under field conditions. Photosynthe.,
33:103-112.

Ratter, J. A.; Bridgewater, S.; Atkinson, R.; Ribeiro, J. F. 1996. Analysis of the floristic
composition of the Brazilian cerrado vegetation Il. Comparison of the woody
vegetation of 98 areas. Edinb. J Bot., 53: 153-180.

Rawitscher, F. K.; Ferri, M. G.; Rachid, M. 1943. Profundidade dos solos e vegeta¢do
em campos cerrados do Brasil Meridional. Anais da Academia Brasileira de
Ciéncias 4: 267-294.

Rezende, A.V. 1998. Importdncia das matas de galeria: manutengdo e recuperagdo. In:
Ribeiro, J. F.(ed.). Cerrado: matas de galeria: 1-15. EMBRAPA. Planaltina.

Ribeiro, J. F. 1993. Comparacdo da concentragdo de nutrientes na vegetagcdo arborea e
nos solos de um cerrado e um cerraddo no Distrito Federal, Brasil. Tese de
Mestrado. Departamento de Biologia Vegetal, Universidade de Brasilia, Brasilia.

Ribeiro, J. F.; Schiavini, 1. 1998. Recuperacdo de matas de galeria: integra¢do entre a
oferta ambiental e a biologia das espécies. In: Ribeiro, J. F.(ed.). Cerrado: matas
de galeria: 135-150. EMBRAPA. Planaltina.

Ribeiro, J. F.; Walter, B. M. T. 1998. Fitofisionomias do bioma do Cerrado. In S. M.
Sano & S. P. Almeida (eds). Cerrado: Ambiente e Flora: 89-166. EMBRAPA.
Planaltina.

Ribeiro, N. D. 1993. Germinag¢do e vigor de sementes de milho tratadas com fontes de
zinco e boro. Dissertacdo (Mestrado em Agronomia - Producgdo Vegetal)
Universidade Federal de Santa Maria. Santa Maria, RS, 83p.

Risser, P. G. 1995. The status of the science examining ecotones. Bioscience, 45: 318-

11



324.

Sage R. F.; Sharkey T. D.; Seemann J. R. 1990. Regulation of ribulose 1,5-bisphosphate
carboxylase activity in response to light intensity and CO: in the C3 annuals
Chenopodium album L. and Phaseolus vulgaris L. Plant Physiol. 94: 1735-1742.

Sarmiento, G. 1984. The ecology of neotropical savannas. Harvard University Press,
Cambridge.

Silva J. M. C.; Bates J. M. 2002. Biogeographic patterns and conservation in the South
American cerrado: a tropical savanna hotspot. BioScience 52: 225-233

Silva, J.F.; Farinas, M. R; Felfili, J. M; Klink, C. A. 2006. Spatial heterogeneity, land
use and conservation in the cerrado region of Brazil. J. Biogeogr. 33: 536-548.

Sims, D. A.; R. W. Pearcy. 1989. Photosynthetic characteristics of a tropical forest
understory herb, Alocasia macrorrhiza, and a related crop species, Colocasia
esculenta grown in contrasting light environments. Oecol., 79: 53-59.

Smith, J. M.; Guyer, 1. J. 1983. Rainforest eucalypt. Forest interrelations and the
relevance of the biological nomad concept. Aust. J. Ecol., 8: 60-66.

Watanabe, N.; Yamaguchi, K.; Nishimura, M. 1995. Changes of anatomical features,
photosynthesis and ribulose bisphosphate carboxylase-oxygenase content of mango
leaves. Ann. of Bot., 76: 649-656.

Westoby, M.; Cunningham, S. A.; Fonseca, C.; Overton, J; Wright, 1. J. 1998.
Phylogeny and variation in light capture area deployed per unit investment in
leaves: designs for selecting study species with a view to generalizing. Variation
in Growth Rate and Productivity of Higher Plants (eds H. Lambers, H. Poorter;
M.M.I. van Vuuren), pp. 539-566. Backhuys Publishers, Leiden, The Netherlands.

12



-CAPITULO II-

ANATOMIA ECOLOGICA DE FOLHAS DE PARES
CONGENERICOS DE CERRADO E MATA DE GALERIA
RELACIONADA A FOTOSSINTESE

2.1 Introducao

O Cerrado ¢ o segundo maior bioma brasileiro, cobrindo aproximadamente 22%
da superficie do Brasil (Ratter et al., 1997). O bioma Cerrado consiste em uma mistura
de formacdes florestais, savanicas e campestres. Cada uma destas formagdes apresenta
fitofisionomias distintas (Ribeiro & Walter, 1998). Entre essas fisionomias, a mata de
galeria e o cerrado sensu strictu (cerrado s.s.) representam, respectivamente, uma

formacao florestal e uma formacao savanica (Ribeiro & Walter, 1998).

A fronteira cerrado - mata de galeria ¢ marcada por uma descontinuidade da
composi¢ao da densidade arbdrea e da composi¢cdo de espécies (Felfili & Silva-Junior,
1992). Por causa da descontinuidade na distribuicao de espécies, deve-se considerar que
o limite cerrado - mata ndo esta determinado somente pelo ambiente, mas também se
deve levar em conta que a propria composicao das espécies determina se um local ¢ um
cerrado ou uma mata da galeria. Poucas espécies ocorrem regularmente no cerrado s.s.
e também nas matas de galeria (Felfili & Silva, 1992). A fim de se compreender a
dinamica do ecotono cerrado - mata de galeria, ¢ necessario se determinar as diferencas
ecoldgicas entre os grupos funcionais do cerrado e da mata. Grupos funcionais sdo
definidos como conjuntos de espécies que possuem fungdes similares ou respondem da
mesma forma as condi¢des do ambiente (Archer ef al., 1996).

Comparagdes pareadas entre dois grupos de espécies removem a variancia entre
os géneros (Westoby et al., 1998). O uso de pares congenéricos de espécies assegura
uma boa abordagem de estudo, uma vez que permite uma menor varidncia, que €
essencial para estudos comparativos (Felsenstein, 1985; Knight & Ackerly, 2002), e
melhoram o poder da comparacdo estatistica entre os grupos, além de terem um erro

tipo I apropriado, no caso de uma grande variacdo entre os géneros (Garnier, 1992;
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Ackerly, 2000).

A organizacdo anatomica da folha € essencial para as principais fungdes de
transpiragdo e fotossintese, porque determina os fluxos do CO2 e de dgua dentro das
folhas, e também as respostas as circunstancias ambientais (Pachepsky et al., 1995).
Adicionalmente, a area da folha determina grandemente a captura da luz e a magnitude
da transpiragdo nas plantas (Monteith, 1977).

A folha ¢ o 6rgdo que apresenta a maior plasticidade em resposta aos fatores
ambientais (Paviani, 1978). Ajustes na anatomia foliar (Bjorkman, 1981; Gutschick &
Wiegel, 1998; Pearcy & Sims, 1994) desempenham um papel principal na otimizacdo
da fotossintese em um dado ambiente (Baldochi & Harley, 1995). As mudancas
anatomicas e fisioldgicas da folha contribuem para aumentar a capacidade fotossintética
por unidade de area foliar (Chazdon & Kaufmann, 1993). As plantas podem se
aclimatar a seu ambiente em diversos niveis da integracdo. Entre esses, a modulacdo da
area foliar por unidade de biomassa investida nas folhas altera sua anatomia foliar e
conseqlientemente esse fato tem uma influéncia principal nos processos bioquimicos e
fisiologicos nas plantas (Evans & Poorter, 2001).

A luz ¢ um fator que influencia fortemente varios aspectos anatdmicos da folha.
Supde-se que folhas finas com baixos niveis de clorofila podem representar uma
desvantagem para o uso eficiente da energia luminosa disponivel, e podem ter um
potencial baixo para o desempenho fotossintético (Higuchi et. al., 1999).

Plantas que crescem em lugares ensolarados, como as espécies que crescem no
cerrado s.s., tendem a ter uma maior espessura foliar e uma maior densidade estomatica
(Bjorkman, 1981; Bongers & Popma, 1988). Essas plantas podem também ter mais
camadas de células de parénquima pali¢adico. Tal modificagdo aumenta o numero de
cloroplastos e, conseqiientemente, da quantidade de enzimas fotossintéticas, resultando
em uma capacidade fotossintética mais elevada por unidade da area.

Em termos de luz, quando o cerrado e a mata de galeria sdo comparados, as
espécies de mata crescem em um ambiente limitado pela disponibilidade de energia
luminosa. Para arvores sempre-verdes e deciduas no ecossistema de mata, espécies
tolerantes a sombra ndo mostraram uma maior eficiéncia quantica do que as espécies

tipicas de luz em condi¢des de sombra (Walters & Reich, 1999), mas baixa massa seca
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por unidade de area ¢ observada freqiientemente nas espécies tolerantes a sombra
crescidas em baixas intensidades luminosas (Walters & Reich, 1999; Rijkers et.al.,
2000). Estes resultados mostram que a morfologia e a anatomia da folha sdo importantes

quando se considera a aclimatagdo para ambientes de baixas intensidades de luz.
A espessura da folha ¢ mais elevada em espécies que crescem em ambientes

altamente iluminados, ¢ isso é uma conseqiiéncia de uma espessura mais elevada nas
células do parénquima ou de mais camadas celulares nesse tecido. Uma maior espessura
da epiderme e da cuticula ¢ encontrada também neste tipo de ambiente que pode ser
relacionado a uma prote¢dao ndo somente contra a perda de d4gua, mas também contra as
elevadas incidéncias luminosas. Assim, espera-se espessuras maiores do parénquima
pali¢adico para as espécies de cerrado comparado a mata de galeria além de espessuras
mais elevadas da cuticula e da epiderme. Esperam-se também menores dimensdes
estomaticas para as espécies do cerrado, que sdo mais expostas a altas intensidades de
luz e déficit hidrico (Nakazono et al., 2001; Abrams, 1988). Intensidades luminosas
mais elevadas e os estresses sazonais de agua devem prevalecer nas formacdes abertas
do cerrado, enquanto que o dossel fechado e um lencol superficial da agua exporia as
espécies de mata a circunstancias mais mésicas € mais sombreadas.

O objetivo desse estudo ¢ comparar alguns parametros da lamina foliar que
poderiam estar relacionados aos processos fotossintéticos em pares congenéricos de
arvores do cerrado e mata de galeria. Alguns destes pares foram medidos somente em
seu ambiente natural de ocorréncia. Entretanto pode-se encontrar alguns outros pares
que estavam crescendo lado a lado em uma area do cerrado. Esses também foram

amostrados.

2.2 Material e métodos

Folhas maduras de seis pares congenéricos de espécies arboreas, cada par do
mesmo género, com excecdo de um par na mesma familia, sendo uma espécie do
cerrado outra da mata de galeria, foram coletados na Fazenda Agua Limpa - UnB (FAL)
e na Reserva Ecologica do IBGE (Instituto Brasileiro de Geografia e Estatistica) em seu
ambiente natural de ocorréncia. Essas espécies estavam em duas areas de cerrado e
duas matas de galeria distintas. Para facilitar a exposicao dos dados, a espécie Psidium

myrsinoides sera mostrada como a espécie de cerrado do género Myrcia, uma vez que
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especificamente nesse par foram wusadas espécies de géneros diferentes, mas
pertencentes a uma mesma familia. Um outro conjunto de pares congenéricos com 24
espécies foi analisado também, sendo que as espécies foram encontradas lado a lado em
duas areas de cerrado s.s., uma na Reserva Ecoldgica do IBGE e a outra ¢ uma érea
privativa, mas com vegetacdo natural intacta, localizada a aproximadamente 10
quilémetros da reserva do IBGE. Os pares estdo listados na tabela 1, sendo a primeira
coluna os pares de espécies que ocorrem lado a lado em uma 4rea de cerrado e a outra
coluna possui os pares de espécies em que cada membro do par foi encontrado em seu
ambiente tipico de ocorréncia (cerrado s.s. ou mata de galeria). Todos os seis locais de
campo estao situados no Distrito Federal.

Trés a cinco folhas por planta (folhas iluminadas ao longo do dia) e trés a cinco
arvores de cada espécie foram amostradas de acordo com sua disponibilidade em
campo. As folhas coletadas foram imediatamente fixadas em FAA 50°GL. A regido
mediana do limbo foliar foi cortada em um micrétomo rotatério Spencer 820 com uma
espessura de 12 um, apds desidratacdo em uma série alcoodlica e inclusdo em parafina
(Johansen, 1940; Sass, 1958). Foi realizada uma dupla coloracdo com Safranina e Fast
green, ¢ foi usado entellan como meio de montagem. As laminas foram entdo
observadas em um microscopio 6tico Olympus CX 31. As microfotografias foram feitas
com uma camera digital Olympus, com 8.0 Mpixels de resolugdo. Para a analise dos
estomatos, uma impressdo epidérmica foi realizada com o uso de cola plastica
instantanea.

As medidas foram realizadas com o auxilio de uma lente ocular de fio moével e
também com o programa de imagem Image pro plus 4.5. A escala da ocular e do
programa de imagem foi calibrada com o auxilio de uma lamina milimetrada. A
espessura da cuticula adaxial e abaxial, das epidermes adaxial e abaxial e do mesofilo
foi medida, tendo sido feitas 100 medidas/espécie. Também, a &area média do
metaxilema da nervura central foi calculada para os pares de espécies crescendo lado a
lado em uma area de cerrado s.s.. Os parametros estomdticos, como a largura e o
tamanho de estomatos, a largura e o tamanho do ostiolo e o nimero de estomatos foram
contados somente para trés pares de espécies, onde cada membro do par foi amostrado

em seu ambiente tipico de ocorréncia.
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Tabela 1. Espécies analisadas ocorrendo lado a lado no cerrado s.s. € no seu ambiente natural de
ocorréncia. Cada género pertence a uma familia diferente: Aegiphila (Verbenaceae), Aspidosperma
(Apocynaceae), Byrsonima (Malpighiaceae), Schefflera (Araliaceae), Erythroxylum (Erythroxylaceae),
Guapira (Nyctaginaceae), Miconia (Melastomataceae), Myrsine (Myrsinaceae), Ouratea (Ochnaceae),
Pouteria  (Sapotaceae), Symplocos (Symplocaceae), Tabebuia (Bignoniaceae), Hymenaea
(Leguminosae-Caes.), Myrcia/Psidium (Myrtaceae), Vochysia (Vochysiaceae)

Espécies em cerrado s.s. Espécies em mata de galeria
e cerrado s.s.

Aegiphila sellowiana Cham. Byrsonima laxiflora Griseb.

Aegiphila Ihotzkiana Cham.* Byrsonima crassa Nied.*

Aspidosperma subicanum Mart. Hymenaea courbaril L.

Aspidosperma tomentosum Mart.* Hymenaea stigonocarpa Mart. ex Hayne*
Byrsonima laxiflora Griseb. Myrsine ferruginea Ruiz & Pav.
Byrsonima crassa Nied.* Myrsine guianensis Aubl.*

Schefflera morototoni Aubl. Myrcia tomentosa DC

Schefflera macrocarpa Cham. & Schltdl. Psidium myrsinoides Berg*

Erythroxylum daphnites Mart. Schefflera morototoni Aubl.

Erythroxylum suberosum St.-Hil.* Schefflera macrocarpa Cham. & Schitdl.*
Guapira areolata Heimerl Vochysia tucanorum Mart.

Guapira noxia Netto* Vochysia thyrsoidea Pohl*

Miconia acuminata Steud.
Miconia pohliana Cogn.*
Myrsine ferruginea Ruiz & Pav.
Myrsine guianensis Aubl.*
Ouratea castaneaefolia D.C.
Ouratea hexasperma St.-Hil.*
Pouteria sp. * espécies de cerrado
Pouteria ramiflora Mart.*
Symplocos mosenii Brand.
Symplocos lanceolata Mart.*
Tabebuia roseo-alba Ridl.
Tabebuia ochracea Cham.*

Os resultados foram analisados com o pacote estatistico SAS Inc., onde uma
ANOVA fatorial foi executada, com género como um fator aleatorio e tipo funcional
como um fator fixo. Para comparacdes entre os tipos funcionais, isso € equivalente a
um teste ¢ pareando a espécie dentro do género (Sokal & Rohlf, 1995; Hoffmann et al.,

2005).
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2.3 Resultados e discussdo

Uma andlise geral dos 18 pares de espécies pertencentes a 15 géneros mostrou
diferencas significativas entre o cerrado s.s. € a mata da galeria para as caracteristicas
examinadas. Quando os pares sdo analisados separadamente, os seis pares em seus
ambientes naturais e os 12 pares lado a lado, houve também diferencas significativas
entre as caracteristicas analisadas para as espécies de cerrado s.s. e mata da galeria.

Para espécies crescendo em seu ambiente natural, existe uma clara tendéncia a
espessuras maiores dos parametros para as espécies de cerrado s.s., com raras excegoes
(Figura 1). As espessuras da cuticula adaxial e das epidermes adaxial e abaxial foram
significativamente maiores para as espécies do cerrado (Figura 1). A espessura
mesofilo foi também predominantemente mais elevada na espécie do cerrado s.s., com
excecao do par do género Myrcia, que apresentou também maior espessura na cuticula
abaxial para a espécie de mata (Figura 1). A exposicdo a altos niveis de luz resulta em
um aumento na espessura da folha, na massa foliar, epiderme, parénquima e no nimero
total de células da folha (Abrams & Mostoller, 1995; Castro et al., 1998; Lee et al.,
2000). O cerrado s.s. apresenta niveis de luz mais elevados comparado a mata de
galeria, entdo esse resultado era esperado.

Embora para as espécies crescidas lado a lado a tendéncia seja a mesma, o que
significa medidas mais elevadas dos pardmetros analisados nas espécies de cerrado,
observaram-se alguns pares das espécies que apresentaram espessuras mais elevada na
espécie de mata do par em todas as caracteristicas analisadas (Figura 2). Um numero
representativo de espécies de mata (cinco de 12 pares) apresentou espessuras maiores da
cuticula adaxial nas espécies crescidas lado a lado (Figura 2). Com relacdo aos outros
parametros, mais espécies de cerrado apresentaram espessuras mais elevadas, assim
como ocorreu para as espécies crescendo em seu ambiente natural. Mas comparando
ambos o0s casos, esta tendéncia estd mais clara para as espécies que crescem em seu
ambiente natural, onde somente na espécie de mata em Myrcia teve espessuras mais
elevadas do que a espécie de Psidium (cerrado) em relacdo ao mesofilo e cuticula
abaxial. Com relagdo aos trés pares que foram analisados nas duas situagdes (crescendo
lado a lado e cada um em seu ambiente natural), foram observadas diferengas
estatisticas significativas entre as espécies para todos os parametros. As espessuras do

mesofilo e epiderme adaxial sdo significativamente maiores nas espécies que crescem
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em seu ambiente natural. Para a epiderme abaxial os valores de espessura sdo mais
elevados também para as espécies crescendo em seu ambiente natural apenas para os
géneros Byrsonima e Myrsine. A espessura da cuticula apresentou valores mais
elevados para as espécies que crescem lado a lado no cerrado s.s.

A influéncia da luz na anatomia da folha ocorre tanto nas primeiras etapas do
desenvolvimento quanto no estddio adulto (Whatley & Whatley, 1982). Intensidades
luminosas mais elevadas induzem a uma maior espessura da folha, massa foliar
especifica, ao desenvolvimento da epiderme e do parénquima e a diferengas no nimero
total de células foliares (Bjorkman, 1981). A habilidade de modificar a estrutura da
folha em resposta aos niveis de luz ¢ comum as espécies com elevado potencial de
aclimatacdo (Bjorkman, 1981). A espessura da folha pode também ser promovida por
modificacdes das intensidades luminosas durante o desenvolvimento (Friend &
Pomeeroy, 1970; Lugg & Sinclair, 1980; Fails et al., 1982).

A cuticula, além de impedir a perda de agua, impede também a saida de solutos
lavados da folha pela acdo da chuva. A camada desta cera ou cutina ¢ geralmente fina
(diversos micrdmetros), mas em folhas xeromorficas pode atingir cerca de 60 um
(Ihlenfeldt & Hartmann, 1982). Nesse estudo, nenhuma cuticula foi mais espessa do
que 16 um. A espessura da cuticula pode variar dentro de uma dada espécie, o que ira
afetar a permeabilidade de dgua através dela e esta variagdo ocorre freqiientemente na
aclimatacdo aos regimes de agua (Turner, 1994). Os dados aqui apresentados
corroboram essa hipotese, uma vez que a cuticula apresentou maiores espessuras nas

espécies crescendo lado a lado em uma 4rea de cerrado s.s. nas espécies de mata. Isso
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pode ser o reflexo de aclimatacdo das espécies de mata a um novo ambiente.

18+ 54
errado

[ Mata de galeria

16 Cerrado

[IMata de galeria

14

12

N w
1 1

Espessura da cuticula adaxial (um)
-
1

Espessura da cuticula abaxial (um)

na na na

704 70

Bl Cerado

lata de galeria 60

=)
3
I
*
%
3

a

S
1
*
%
*

IN
S
1

IS
S
I
*
3
x

@
S
1

sk

N
8
h
a
%
Espessura da epiderme abaxial (um)

Espessura da epiderme adaxial (um)

=
=]
I
=
S
1

Geéneros

1000

800

@
=1
S
1
*
3
*

Espessura do mesofilo (um)
8
]
N

200 na

Géneros

Figura 1. Comparagdo das espessuras medidas para os parametros foliares de
espécies de cerrado e mata de galeria crescendo nos seus ambientes naturais.
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Figura 2. Comparagdo das espessuras medidas para os parametros foliares de espécies de cerrado e
teste t: ¥<0,05; ¥*<0,01; ***<0,001.



As espécies de cerrado apresentaram valores mais elevados de tamanho de

estomatos e do tamanho ostiolar (Figura 3). O nimero de estdbmatos ndo apresenta uma

tendéncia nos pares analisados (Figura 4). As trés fungdes principais dos estomatos sdo

otimizar a troca do CO, com uma perda minima de agua, controlar a desidratacao e

regular a temperatura da folha (Jones, 1998). Diversos estudos demonstram que um

aumento na intensidade luminosa afeta a freqiiéncia estomatica por area (Ashton &

Berlyn, 1992; Castro et al., 1998). Aqui ndo se encontrou uma tendéncia clara com

respeito ao niimero de estdmatos por unidade de area foliar.
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Figura 3. Comparacao de comprimento e largura de estomato e ostiolo
para espécies de cerrado e mata de galeria crescendo em seu ambiente
natural. Nivel de significancia determinado pelo teste t: *<0,05;

*#<0,01; ***<0,001.
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Figura 4. Comparagdo de niimero de estdmatos para espécies de
cerrado e mata de galeria crescendo em seu ambiente natural.
Nivel de significancia determinado pelo teste t: *<0,05; **<0,01;
**%<0,001.

A éarea do metaxilema apresentou maiores valores em geral para as espécies de
cerrado - cinco em oito relagdes significativas (Figura 5). Tal parametro pode estar
relacionado a uma maior condutancia hidraulica nas folhas, o que refletiria mais uma
estratégia das espécies de cerrado desenvolvida ao longo da evolucdo que permitem a
essas espécies suportarem os maiores estresses hidricos a que estdo sujeitas, quando

comparadas as espécies de mata de galeria.
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significancia determinado pelo teste t: *<0,05; **<0,01;
**%<0,001.

A fungdo principal da folha ¢ realizar fotossintese. Embora todas as folhas Cs
compartilhem de mecanismo fotossintético idéntico, existe uma diversidade
surpreendente de estruturas da folha (Evans, 1999). Nichos ambientais diferentes
destacam caracteristicas diferentes, entdo determinados atributos tendem a prevalecer
em um ambiente particular.

Muitas espécies lenhosas desenvolvem caracteres distintos dependendo do
regime luminoso (Jackson, 1967; Chabot et al., 1979; Oberbauer & Strain, 1986;
Abrams & Mostoller, 1995; Cao, 2000; Klich, 2000; Lee et al.. 2000; Richardson et
al., 2000; 2001). A avaliagdo quantitativa de tais caracteristicas tem sido feita com a
finalidade de se estabelecer claramente a relagdo entre as trocas gasosas e a estrutura da
folha (Abrams et al. 1994) para que se possa identificar nas caracteristicas anatomicas
uma fungdo para se prever as respostas ecofisiologicas ao stress do meio ambiente no

nivel de comunidade e de paisagem.
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Uma observagao qualitativa de todos os pares revelou que as espécies do cerrado
s.s. apresentam mais camadas de células do parénquima palicddico do que as espécies
de mata (uma a duas camadas para as espécies de mata e de trés a cinco para as de
cerrado) (Figura 6). O desenvolvimento das camadas de células do parénquima
palicadico ¢ mais responsivo aos niveis de luz. Folhas de sol sdo mais espessas e
possuem mais camadas comparadas as de sombra (Nobel & Hartsock, 1981; Thompson

et al., 1998).

Figura 6. Cortes anatdomicos transversais do par de Myrsine. A
e B sfo de espécies crescendo em seus ambientes naturais e C
e D das plantas crescendo lado a lado. Lado abaxial localizado
na por¢do superior da foto. Todas as fotos estdo no mesmo
aumento. Setas indicam o parénquima pali¢adico
Nesse estudo esta clara a influéncia da luz na anatomia da folha de espécies
lenhosas. Isto ¢ demonstrado pela espessura mais elevada de caracteres da folha nas
espécies do cerrado s.s. comparadas as espécies de mata. As espécies do cerrado sdo

mais expostas a intensidades luminosas mais elevadas do que as espécies de mata.
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Mesmo quando encontradas lado a lado, as espécies do cerrado apresentam
também espessuras maiores espessuras de modo geral, comparadas as espécies de mata,
mas observou-se uma aclimatacdo de algumas espécies de mata que apresentaram, em
todos os caracteres analisados, espessuras mais elevadas do que a sua espécie
correspondente do cerrado s.s.. O padrdo total observado aqui foi o0 mesmo para as
espécies de cerrado e de mata encontradas lado a lado em uma area de cerrado e nas
espécies crescidas em seu ambiente natural. Embora os valores absolutos entre os trés
pares que foram analisados em ambos os ambientes sejam diferentes, o padrdo entre os
grupos funcionais foi mantido. Isto demonstra a influéncia dos grupos funcionais nestes
tragos (convergéncia), embora o ambiente tenha uma influéncia grande no padrao

mostrado aqui.
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-CAPITULO III-

PARAMETROS FOTOSSINTETICOS DE PARES ARBOREOS
CONGENERICOS DO CERRADO E MATA DE GALERIA

3.1 Introducao

Zonas de transicdo de biomas (ec6tonos entre tipos diferentes de ecossistemas)
sdo as areas onde as mudangas dramaticas na vegetacao ocorrem sob curtas distancias
(Risser, 1995). Esses padrdes no espago também sdo dindmicos através do tempo a
medida que o clima flutua e as plantas respondem as mudangas no ambiente (Neilson,
1991; Noble 1993). Os deslocamentos temporal ou espacial em tipos de ecossistemas
nas zonas de transi¢do de bioma sdo caracterizados freqlientemente por mudancas na
espécie ou na forma de vida dominante (Gosz e Sharpe, 1989). Ha ainda pouca
compreensdo dos processos-chave ou das caracteristicas de historia da vida envolvidos
em dirigir esta dinamica e em permitir a coexisténcia de espécies de diferentes biomas
adjacentes. Uma compreensao dos fatores e dos processos que determinam as posigdes
atuais dos ecotonos entre biomas ¢ importante para se predizer a distribuicao global dos
biomas sob mudanga de clima e regimes de distirbio (Hoffmann & Franco, 2003). Um
dos mais importantes ecotonos em ambientes tropicais € a fronteira do cerrado s.s.-mata,
que mostra uma descontinuidade na composicao da espécie, com poucas espécies sendo
comuns ao cerrado s.s. € a mata de galeria (Silva-Junior & Felfili, 1992).

As planicies centrais do Brasil estdo ocupadas por um complexo de savanas
sazonais, conhecido localmente como cerrado, enquanto que os cursos da agua estdo
cercados por matas de galeria. O limite do cerrado - mata ¢ marcado por uma
descontinuidade da densidade de arvores e composi¢do de espécies (Felfili & Junior,
1992). Embora poucas espécies ocorram regularmente no cerrado s.s. € também em
matas da galeria (Felfili & Silva-Junior, 1992), diferentes espécies de muitos géneros de
familias botanicas distintas sdo encontradas.

Esses pares congenéricos de espécies diferem em diversas caracteristicas
(Hoffmann et al., 2005; Hoffmann & Franco, 2003) e podem ser considerados dois

grupos funcionais diferentes, que sdo expostos a pressdes ambientais contrastantes.
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Como outras savanas Neotropicais, o cerrado ¢ caracterizado por uma forte
sazonalidade de precipitagdo (a estacdo seca se estende de maio a setembro). Os solos
sao geralmente profundos e bem drenados. Camadas superficiais do solo secam durante
a estacdo seca enquanto que camadas mais profundas do solo exibem uma quantidade
muito mais elevada de 4gua durante todo o ano (Franco, 2002). Os solos sdo distroficos
e acidos, sendo que fésforo ¢ particularmente limitante nesses ecossistemas (Haridasan
2000, 2001). Variacdes sazonais na disponibilidade hidrica do solo (Franco et al.,
1996), baixa disponibilidade de nutrientes (Goodland & Pollard, 1973), fogo (Coutinho,
1978), e baixas incidéncias luminosas em plantulas (Ronquim et al., 2003) sdo fatores
importantes para o desenvolvimento das espécies lenhosas da vegetacao do cerrado. As
matas da galeria apresentam um ambiente heterogéneo, com um nimero elevado de
espécies, com um indice de diversidade superior aos encontrados em outros tipos de
mata (Rezende, 1998). Na maioria dos casos, os solos das matas da galeria tém boa
drenagem e boa disponibilidade de 4gua (Emmerich, 1990). Como em outras florestas
tropicais, a intensidade luminosa das matas tropicais ¢ um fator limitante, que varia
horizontalmente e verticalmente. A luz exerce efeitos diretos em taxas fotossintéticas,
na abertura estomatica e na sintese de pigmentos (Kozlowski ef al., 1991).

Relacdes entre o crescimento das plantas e de suas caracteristicas foliares
morfoldgicas e fisiologicas sdo encontradas na literatura (Poorter et al., 1990; Poorter e
Bergkotte, 1992; Cornelissen et al, 1996; Grime et al.,, 1997). A capacidade
fotossintética (Am), a concentracdo de nitrogénio da folha (Nm) e a area foliar
especifica (AFE) estdo entre esses atributos. A capacidade fotossintética (Am) ¢ uma
caracteristica especial que pode agrupar espécies vasculares com morfologia, fisiologia
e ecologia similares (Korner et al., 1979, Larcher, 1995). A Am ¢ correlacionada
positivamente com o Nm e a AFE (Poorter et al., 1990; Reich et al., 1994, 1997).

A capacidade fotossintética ¢ altamente afetada pela luz. A luz € o principal fator
que afeta a expressdo dos genes e a atividade dos produtos fotossintéticos. Outras
variaveis, tais como a temperatura e nutricdo, determinam a taxa em que os produtos
finais do ciclo de Calvin s3o usados (Matthew & Till, 2003). A regulagdo da
retroalimentacao da fotossintese poderia potencialmente ocorrer de qualquer uma das
rotas de sintese dos produtos finais em plantas, sendo dominantes nas folhas a sacarose,

o amido e biossintese dos amino-acidos. Eles balanceiam o fluxo de carbono,
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assegurando o crescimento e a sobrevivéncia através da alocacdo otimizada de outras
fontes, como o nitrogénio (Matthew & Till, 2003).

RubisCO ¢ uma enzima bifuncional e pode também catalisar a oxidacdo de
RuBP, que ¢ a primeira reag@o do ciclo fotorrespiratorio de oxidagdo do carbono. Além
de ser o catalisador das etapas iniciais de dois caminhos metabolicos opostos nos
organismos fotossintéticos, a rubisCO ¢ fascinante por ser a proteina mais abundante
das plantas, constituindo 70% das proteinas soluveis totais no estroma (Woodrow &
Berry, 1998) e 50% das proteinas soltveis totais nas folhas verdes. Por tudo isso, a
rubisCO ¢ considerada a enzima-chave na assimilagdo do carbono (Watanabe et al.,
1995). Embora a rubisCO seja a enzima-chave na assimila¢ao de carbono, ela tem uma
reatividade menor com o is6topo mais pesado de carbono.

A discriminacdo do iso6topo de carbono nas plantas C; depende da razdo das
concentragdes interna ¢ atmosférica de CO, (ci/ca) durante a fotossintese (Farquhar et
al. 1989; Vogelmann, 1993). Enquanto o ca ¢ constante sobre uma larga variacao de
circunstancias ambientais, o ci pode mudar extremamente em conseqiiéncia das
respostas fisiologicas ao ambiente. Dessa maneira, esses valores das plantas C; podem
ser correlacionados com os padrdes de resposta das plantas a variacdo ambiental.
Entretanto, pode também haver diferengas marcantes nos valores da discriminagdo do
carbono devido a fatores genéticos (Sandquist & Ehleringer, 2003). Maiores taxas de
condutincia estomatica estdo associadas normalmente com maiores valores de ci/ca, ou
menores Am, enquanto que menores valores de ci/ca refletem mecanismos para uma
maior conservacao de agua (Sandquist & Ehleringer, 2003). Nesse trabalho, espera-se
que as espécies de mata tenham maiores assimilagdes por massa, que estd
correlacionado a uma maior area foliar especifica, somando com uma concentragao de
nitrogénio foliar mais elevada, o que influencia diretamente a atividade da rubisCO.
Espera-se uma maior eficiéncia do uso da agua nas espécies do cerrado s.s., € por isso
espera-se que elas tenham valores menos negativos de °C, que estdo diretamente
correlacionados a eficiéncia do uso da agua. Devido a sua dependéncia da
disponibilidade de 4gua e também da influéncia de 4gua na capacidade de absor¢ao do
carbono, as taxas da fotossintese sao mais elevadas na estagao chuvosa.

O objetivo deste estudo ¢ investigar se a capacidade da fotossintese ¢

determinante para o estabelecimento de um padrao que influencia a posi¢do das espécies
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nas fisionomias, constatar a influéncia das estacdes nas respostas fotossintéticas e
avaliar a eficiéncia do uso da agua através dos isétopos de carbono. Também, comparar

a atividade in vitro da rubisCO nos dois ambientes ¢ entre estacdes.

3.2 Material e métodos

3.2.1 Area de estudo

Esse estudo foi executado dentro da regido de Cerrado que ¢ situada no Centro-
Oeste do Brasil. As amostras da planta foram coletadas nas duas fisionomias, cerrado
s.s. ¢ na mata da galeria da FAL (Fazenda Agua Limpa - UnB), uma fazenda
experimental da Universidade de Brasilia, € na Reserva Ecologica do IBGE (Instituto
Brasileiro de Geografia e Estatistica) perto de Brasilia no Distrito Federal, Brasil. As
plantas estdo localizadas em dois cerrados s.s. distintos e em duas diferentes matas de
galeria. A precipitacdo anual média na estacdo meteoroldgica do IBGE foi de 1198,4
milimetros em 2002-2004, com uma estagdo seca distinta de maio a setembro ¢ a uma

temperatura anual média de 22,2 °C.

3.2.2 Espécies analisadas

Oito pares de espécies do cerrado - mata de galeria foram escolhidos, de acordo
com a disponibilidade no local do estudo, cada par do mesmo género, com exce¢do de
um par na mesma familia (Tabela 1). Do par, uma espécie ¢ uma espécie de cerrado s.s.
(em um ambiente de cerrado s.s.) € a outra uma espécie de mata (em um ambiente de
mata). A espécie Guapira de cerrado ¢ decidua, razdo pela qual ndo foi analisada na
estagdo seca. Todos os géneros pertencem a familias diferentes. Para facilitar a
exposicdo dos dados, a espécie Psidium myrsinoides serd mostrada como a espécie de
cerrado do género Myrcia, uma vez que especificamente nesse par foram usadas
espécies de géneros diferentes, mas pertencentes & mesma familia. Cinco folhas
maduras por arvore de partes do dossel expostas a luz foram medidas, em trés a cinco

arvores por espécie, de acordo com sua disponibilidade no campo.
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Tabela 1. Espécies usadas nesse estudo e suas respectivas familias botanicas.

Cerrado sensu stricto Mata de galeria Familia botanica
Hymenaea stigonocarpa Mart. ex Hymenaea courbaril L. Leguminosae
Hayne Caesalpinoideae
Byrsonima crassa Niedenzu Byrsonima laxiflora Griseb. Malpighiaceae
Myrsine guianensis (Aubl.) Kuntze Myrsine ferruginea Spreng Myrsinaceae
Guapira noxia (Netto) Lundell Guapira opposita (Vell.) Reitz Nyctaginaceae
Piptocarpha rotundifolia Baker Piptocarpha macropoda Baker Compositae
Vochysia thyrsoidea Vochysia tucanorum Mart. Vochysiaceae
Psidium myrsinoides Berg Myrcia tomentosa DC. Myrtaceae
Schefflera macrocarpa Seem. Schefflera morototoni Decne. & Araliaceae

Planch.

3.2.3 Analises de assimilacao de carbono e area foliar especifica

As trocas de vapor de CO, e de dgua e condutancia estomatica foram medidas
em folhas ndo destacadas (trés a cinco folhas maduras por arvore foram amostradas das
partes expostas a luz do dossel, em trés a cinco arvores por espécie, de acordo com sua
disponibilidade no campo) durante a manha, de fevereiro a mar¢o de 2005 (estacao
chuvosa) e agosto de 2005 (estag@o seca), usando os sistemas portateis de fotossintese,
modelos LCi e LCA4 (ADC - Inglaterra). Ambos mostraram valores de medida
consistentes, quando comparados. Para se assegurar a uniformidade das medidas, uma
lampada artificial de halogénio, com 1260 pmol m? s™' de intensidade foi usada. Apods
as medidas, as folhas foram coletadas para o célculo da area especifica foliar (AEF)

tendo sido analisadas no sistema de medida de area, Delta T Devices, LTd.

3.2.4 Concentragdes de fosforo e nitrogénio

As folhas depois de secas foram pulverizadas no moinho de esfera Analysette 3
Spartan (Fritsch), e uma aliquota de 20 mg foi pesada para prosseguir a analise de
fosforo. Para a andlise de nitrogénio, as amostras foram moidas com um moinho da
esfera, pesadas (5 mg) e o N e C totais foram determinados com um analisador

elementar (EA 1110, CE instrumentos, Milao, Italia).
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3.2.5 Determinacao de is6topos

Para se executar as andlises de is6topos, amostras foram moidas em um moinho
de esferas, pesadas (5mg) e analisadas por espectrometria de massa de fluxo continuo.
Atropina foi usada como o material elementar de referéncia. As analises foram feitas no

Laboratério de Bioquimica de Plantas da Universidade de Viena, Austria.

3.2.6 Atividade da RubisCO

A atividade da rubisCO foi realizada a partir de adaptagdes do método utilizado
por Paulilo et al. (1994). Apdés as medidas de assimilagdo de carbono, folhas
completamente expandidas foram coletadas e imediatamente congeladas em nitrogénio
liquido para posterior andlise no laboratério, onde foram maceradas. O macerado foi
rapidamente misturado em um tampao de extragdo contendo 100 mM Tris-HCI, pH 7,6,
5,0 mM EDTA, 5,0 mM MgCl, 5,0 mM DTT, 10% (v/v) glicerol, 10% (p/v) PVP
(insoluvel), 2,5% Tween 20 (v/v), 2% PEG 20000 (p/v). Uma aliquota do
homogeneizado foliar foi imediatamente ensaiado para atividade, através de uma reacao
de oxida¢do do NADH acoplada a reacdo de incorporacdo de CO, com uma mistura
contendo 100 mM bicina-KOH (pH 8,0), 25 mM NaHCOs, 20 mM MgCl,, 3,5 mM
ATP, 3,5 mM P-creatine + BSA (0,1%), 0,25 mM NADH, 10 u creatine-P-kinase, 10 u
gliceraldeido-3-P-desidrogenase e 10 u fosfoquinase fosfoglicérica. O ensaio comecgou
com a adi¢do de 0,25 mM Ribulose bifosfato. Foi realizada leitura no espectrofotdmetro
(Genesys 2, da Thermospectronic) a 340nm por 10 minutos. Calculou-se a atividade

enzimatica baseando-se na lei de Lambert-Beer, a partir da oxidacdo do NADH.

3.2.7 Analise estatistica

Os resultados foram analisados com SAS inc., onde uma ANOVA fatorial foi
executada, com género como um fator aleatorio e tipo funcional ou estagdo como um
fator fixo. Para comparagdes entre os tipos da planta, isto € equivalente a um
pareamento das espécies dentro do género em um teste ¢ (Sokal & Rohlf, 1995;
Hoffmann et al., 2005). Para garantir as premissas da ANOVA, os dados foram

tranformados da seguinte maneira: Am, atividade da rubisCO, condutancia estomatica e
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AFE foram transformados com log 10; valores de transpiragdo foram transformados

com raiz quadrada.

3.3 Resultados e discussdo

A capacidade fotossintética da folha (Am) ¢ a fotossintese liquida em
intensidades luminosas saturantes sob condi¢cdes ambientais 6timas e niveis ambientais
de CO,. Essa caracteristica fisioldgica ¢ importante para a determinagdo da fisiologia
da folha das diferentes espécies assim como suportar as predi¢cdes sobre o balanco de
carbono nos ecossistemas. Para os pares congenéricos analisados aqui, foi possivel se
identificar alguns padrdes. No nivel de grupo funcional, Am foi significativamente
maior nas espécies de cerrado s.s., na estagdo chuvosa, com exce¢do do par do género
Vochysia. Na estacdo seca, esse padrdo se inverteu para dois pares de espécies
(Byrsonima e Myrcia), sendo Amax maior nas espécies de mata de galeria. O par do
género Schefflera ndo mudou seu padrdo entre as estagdes, com Am sendo sempre

maior nas espécies de cerrado (Figura 1).
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Figura 1. Comparagdo da capacidade fotossintética entre
fisionomias e estacdes. Nivel de significincia determinado pelo
teste t: ¥<0,05; ¥*<0,01; ***<0,001. na=nao analisado

Com relagdo aos valores de Amax entre estagdes, a estacdo chuvosa mostrou,
para 10 das 14 espécies medidas nas duas épocas, valores significativamente mais
elevados do que a estagdo seca. (Figura 1). Tal fato pode significar um controle mais
elevado da abertura estomatica devido a disponibilidade mais baixa da agua na estagdo

seca, restringindo o influxo do CO; no mesofilo (Kaiser, 1987). De fato, a condutancia
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estomatica foi mais baixa em todas as espécies na estagdo seca comparada a estacao

chuvosa (Figura 2). Entretanto, ndo houve um padrao claro na condutincia estomatica

entre os grupos funcionais na estacdo chuvosa, na qual pode-se observar condutancias

estomaticas maiores na espécie de mata ou na espécie de cerrado s.s. dentro de cada par.

Por outro lado, na estacdo seca, a condutancia estomatica foi mais elevada nas espécies

de cerrado (Figura 2). Com excecdo do género Hymenaea, as taxas de transpiragao

também diminuiram da estacdo seca em relagdo a estacdo chuvosa, como esperado. Na

estagdo chuvosa, seis dos oito pares de espécies apresentaram taxas maiores de

transpiragdo para espécies de cerrado. As taxas de transpiracao foram mais elevadas nas

espécies de mata nos dois outros pares (Figura 3).
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Na estacdo chuvosa as espécies de cerrado s.s. apresentaram, geralmente, uma
maior atividade da rubisCO comparada as espécies de mata (Figura 4). Na estagdo seca
observa-se uma inversao dessa tendéncia, com exce¢do dos géneros Myrsine e
Vochysia. Entre as estacdes, ndo se apresentou um padrdo claro, com alguns géneros
apresentando maiores atividades na estagdo seca e outros na estagdo chuvosa (Figura 4).
Os padrdes da atividade da rubisCO foram similares aos obtidos para a assimilagdo de
carbono, embora as duas varidveis ndo sejam significativamente correlacionadas. Nao
houve correlacdo significativa entre a atividade do rubisCO e AFE, e concentragdes de

fosforo e nitrogénio tanto em termos de massa quanto em termos de area.
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A atividade de Rubisco foi baixa se comparada a outros dados na literatura.
Para Qualea grandiflora em plantulas, sem fertilizacao (Paulilo, 1994), os valores foram
mais elevados do que os apresentados aqui. Em estudos onde valores in vivo e in vitro
de rubisCO sdo comparados, os valores da atividade in vitro sdo mais baixos do que
aqueles obtidos in vivo (Tissue et al., 1999; Griffin et al., 2000). Rogers et al. (2001)
propuseram que essa disparidade ¢ devido a ma extracdo da rubisCO nos ensaios in
vitro. Concluiram que os valores obtidos in vifro ndo sdo consistentes em valores
absolutos com os valores de A das medidas de troca gasosa. Entretanto, mostraram no
mesmo estudo que, embora os valores absolutos ndo fossem comparaveis, os efeitos

relativos do tratamento sdo ainda validos.
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0 8C" (razdo enrte '*C e "°C) foi predominantemente mais negativo nas espécies
de mata quando comparado as espécies de cerrado s.s. (Figura 5). Isto sugeriria uma
eficiéncia mais elevada do uso da agua (EUA) das espécies do cerrado s.s. A mata de
galeria apresenta um valor mais negativo de 5C'"* comparado ao cerrado s.s. em ambas

as estacgoes.
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Houve uma correlacdo significativa e positiva entre Amax ¢ AFE para ambas as

estacdes (Figura 6). Por outro lado, as correlacdes entre Amax e condutincia

estomatica e a transpiracdo foram somente significativas na estagdo chuvosa (figuras 7 e

8).
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Gu=Guapira;, = Hy=Hymenaea; = Mc=Myrcia; = My=Myrsine,
Pi=Piptocarpha;  Sc=Schefflera; Vo=Vochysia. Correlagdes
significantes com oc=0,05.
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A area foliar especifica ¢ relacionada aos padroes de variagdo nas relagdes de
Amax-N (Field & Mooney, 1986). Folhas terao uma AFE mais baixa se forem mais
espessas ou mais densas (massa maior por volume). Uma inclinacdo mais ingreme da
relacdo entre Amax e N foi associada com uma maior AFE em espécies arboreas de
zonas temperadas (Reich et al., 1995). E uma hipétese, entdo, que a resposta de Amax
relacionada ao N seja modulada pela estrutura da folha, entdo quanto maior a AFE,
maior o Amax por unidade de N (Field e Mooney, 1986). Espécies com menores AFE
podem apresentar um Amax mais baixo por N por algumas razdes, como o
sombreamento dentro da folha limitando o Amax (Terashima & Hirosaka, 1995) e
difusdo intercelular lenta (Parkhust, 1994). A comparacao entre os grupos funcionais de
cerrado s.s. e mata de galeria ndo corrobora estes dados, apresentando ambos grupos as
mesmas inclinagdes na estagdo seca e na nenhuma correlacdo na estagdo chuvosa
(Figura 9). Hoffmann et al. (2005) relataram maiores AFE para espécies de mata
comparadas as espécies de cerrado s.s., em um estudo destes dois grupos funcionais
crescendo lado a lado em uma 4rea de cerrado s.s., 0 que é consistente com os dados
obtidos no nosso estudo. Ha uma correlagdo positiva forte entre a concentracdo do

nitrogénio e fosforo e a AFE em ambas as estagoes (Figuras 10 e 11).
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A capacidade fotossintética liquida (Amax) de folhas maduras depende
freqiientemente da concentracdo de nitrogénio, principalmente por causa do papel
central do N associado a quantidade rubisCO e outros constituintes importantes da folha
(Field & Mooney, 1986). Essa relagdo ¢ também importante porque a variacdo de
Amax entre as espécies ¢ mais relacionada a bioquimica da planta do que a
disponibilidade de CO, (Field & Mooney, 1986). Portanto, como dito anteriormente,
essa relagdo permite o conhecimento do funcionamento da folha assim como a predi¢ao
do balango do carbono através de uma abordagem quimica, que poderia ser mais viavel
em areas maiores (Reich et al., 1998).

Houve uma correlagdo significativa entre Amax e concentragao do nitrogénio

somente na estacdo seca (Figura 9).
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O suprimento de fosforo inorganico regula o ciclo de Calvin e o
transporte de fotoassimilados. Nesse estudo, ndo houve correlacdo significativa entre

Amax e concentragdo de fosforo. Tuohy et al, 1991 também nao encontraram a
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correlagdo entre o indice de fosforo da folha e taxas de absor¢cdo de CO, para arvores

tropicais.
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De maneira geral observa-se que o grupo funcional de cerrado s.s. apresenta uma
maior capacidade fotossintética em termos de area comparada ao grupo de mata de
galeria. Tal grupo também apresenta uma maior eficiéncia do uso de agua, como
esperado, uma vez que o cerrado s.s. estd exposto a condi¢des mais adversas em termos
de dgua comparado as espécies de mata de galeria. Como esperado pelas condigdes de
luz e crescimento, as espécies de mata de galeria apresentam uma maior area foliar
especifica comparada as espécies de cerrado s.s. Apresentam, conseqiientemente, maior
capacidade fotossintética em termos de massa. Pode-se observar com os parametros
analisados nesse estudo que hé a distingdo dos dois grupos funcionais, que apresentam
respostas fotossintéticas diferentes, e que essas diferencas tendem a se manter na

estacdo chuvosa onde as diferengas ambientais sdo menos marcantes.
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-CAPITULO IV-

CONTEUDO E CONCENTRACAO DE CARBOIDRATOS EM
FOLHAS DE PARES ARBOREOS CONGENERICOS DO
CERRADO E MATA DE GALERIA

4.1 Introducao

A fotossintese responde, de forma geral, as exigéncias dos drenos para o carbono
assimilado (Jang & Sheen, 1994; Flore & Layne, 1999). Os genes da fotossintese sdo
reprimidos pelo acimulo de carboidratos e tal conseqiiéncia pode representar um
mecanismo global para a regulagdo da taxa fotossintética (Jang & Sheen, 1994).
Embora os dados experimentais mostrem que elevadas concentracdes de carboidratos
correlacionam-se a regulacdo da fotossintese, tal fato ndo ocorre sempre (Bowes, 1991;
Longmann, 1991; Stitt, 1991; Gifford, 1992). Assim, a resposta e a utilizacdo dos
carboidratos dependem do genotipo (Woodrow, 1994) e do ambiente (Tyree &
Alexander, 1993).

Os carboidratos nao-estruturais (CNE) incluem todos os carboidratos que
existem no contetido celular, como oligossacarideos, amido e frutanos, e ndo pertencem
a estrutura do corpo da planta, como a estrutura da parede celular. A concentragdo de
carboidratos nado-estruturais foliares aumenta com aumento da disponibilidade da luz,
refletindo a producao fotossintética diaria aumentada (Niinemets, 1998).

As reservas arboreas de carbono exibem também tendéncias sazonais (Kramer &
Kozlowski, 1979). As variag¢des sazonais dos CNE podem ser induzidas por mudancgas
sazonais da temperatura ou de regimes da dgua. CNE diminuem com o aumento da
temperatura (Baker et al., 1989). Em um clima sazonal tropical, videiras mostraram um
aumento dos CNE nos ramos com o aumento da seca (Mooney ef al., 1992). Ramos de
arvores jovens de cinco espécies agro-florestais na Nigéria mostraram um maximo de
CNE na estacao seca e um minimo da estagao chuvosa (Latt ef al,. 2001). Nao esta claro
se os drenos de carbono ou as fontes do carbono sdo mais limitados durante os periodos

de seca.
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Amido e sacarose sao os principais produtos fotossintéticos em plantas
superiores. A sacarose ¢ translocada para satisfazer as necessidades de crescimento,
enquanto o amido ¢ armazenado nos cloroplastos como uma reserva de carboidratos
(Hamond & Burton, 1983; Hewitt e al, 1985). O sorbitol participa do transporte de
fotoassimilados a todos os 6rgdos e pode ser encontrado em alguns casos na mesma
concentragdo que a sacarose (Loescher, 1987). A maioria das espécies acumula amido
sob a luz para manter uma taxa de crescimento eficiente nos periodos de escuro (Hewitt
et al., 1985).

Outros carboidratos soliveis podem também desempenhar um papel importante
em situacdes estressantes, como ocorre com o transporte dos inositdis e de derivados
metilados do inositol como substincias de balanco osmdtico. Verbascose, pinitol, ou
quercitol sdo os principais exemplos dos carboidratos soliveis que neutralizam o
estresse osmotico nas plantas (Bohnert ef al., 1995; Rontein et al., 2002). Também os
oligossacarideos da familia da rafinose (RFOs) sdao um grupo de carboidratos soluveis
do galactosil-sacarose, que desempenha um nimero de papéis no desenvolvimento da
planta. O actimulo de RFOs ¢ freqiientemente associada com as condi¢des ambientais
estressantes, including o frio, o calor ou a desidrata¢do (Santarius, 1973; Hinesley et
al., 1992).

O Cerrado ¢ um bioma predominante no Brasil central e apresenta uma
vegetacdo savanica, enquanto que as sempre-verdes matas de galeria sdo encontradas ao
longo de seus rios. E o segundo maior bioma brasileiro, apés a Amazénia, ¢ um dos
“hotspots” de biodiversidade do mundo (Myers et al. 2000; Silva & Bates 2002). O
clima da regido do Cerrado ¢ sazonal e caracterizado por um inverno seco € por um
verdo chuvoso.

As plantas de formagdes savanicas sdo expostas a intensidades luminosas
elevadas, a altas temperaturas e a uma umidade relativa baixa durante diversos meses do
ano (Franco & Liittge, 2002). Os solos do cerrado s.s. sdo oxisolos profundos, bem
drenados, acidos, com saturacdo elevada de aluminio e baixa disponibilidade de
nutrientes, como nitrogénio e fésforo (Goodland & Ferri, 1979; Haridasan, 1982).
Apesar das condigdes adversas ao crescimento e a produtividade, as comunidades do
cerrado s.s. tém uma estrutura muito complexa, com diversas espécies arboreas

endémicas (Ratter et. al., 1996; Felfili et al, 1998), que diferem na estrutura e
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capacidade fotossintética da folha (Prado & Moraes, 1997). As arvores do cerrado
apresentam caracteristicas escleromorficas notaveis (Paviani, 1978), que geralmente nao
existem nas arvores de mata da galeria.

A fronteira cerrado-mata ¢ marcada por uma descontinuidade da densidade de
arvores e composicao de espécies (Felfili & Silva-Junior, 1992). Isto poderia ser
explicado, por exemplo, pelas diferengas nutritivas do solo (Ribeiro, 1993) assim como
pelas mudangas na disponibilidade de agua do solo (Felfili, 1993; Joly, 1996). Por
outro lado, por causa da descontinuidade da distribui¢do das espécies, deve-se
considerar que a fronteira cerrado-mata nao ¢ determinada somente pelo ambiente, mas
também deve se levar em conta que a propria composi¢ao de espécies determina se um
determinado local ¢ um cerrado ou uma mata de galeria. Isso significa que diferencas
ecoldgicas e fisiologicas determinardo também a distribuicdo destes grupos de espécies.
Poucas espécies ocorrem regularmente tanto no cerrado s.s. quanto na mata de galeria
(Felfili & Silva-Junior, 1992). Conseqlientemente, para se compreender a dindmica do
ecotono cerrado-mata de galeria, torna-se necessaria uma compreensdo das diferencas
ecoldgicas entre os grupos funcionais do cerrado e da mata de galeria. Os grupos
funcionais sdo definidos quando conjuntos de espécies que t€ém fungdes similares ou
Comparagdes pareadas entre dois grupos de espécies removem a variancia entre os
géneros (Westoby et al., 1998). O uso de pares congenéricos de espécies ¢ uma
aproximacdo poderosa a este tipo de estudo, porque permite a independéncia
filogenética, que € essencial para estudos comparativos (Felsenstein, 1985; Knight &
Ackerly, 2002), e melhora o poder da estatistica de comparagdo entre 0s grupos e tém
um erro tipo I apropriado, no caso de uma grande variagdo entre os géneros (Garnier,
1992; Ackerly, 2000).

Uma disponibilidade mais elevada da 4gua conduz a um metabolismo maior de
agucares insoluveis, e, portanto, espera-se que a concentracdo do amido seja mais
elevada nas espécies de mata e que niveis mais elevados estejam presentes na estacao
chuvosa. Por outro lado, por causa das condi¢des de estresse hidrico no ambiente do
cerrado, espera-se que arvores do cerrado apresentem carboidratos que agem como
osmorreguladores, ao contrario das espécies de mata, que t€m mais acesso aos recursos
de 4gua. Espera-se que a quantidade de acucares soluveis seja diferente entre grupos

funcionais, pois a mesma estd relacionada diretamente a capacidade fotossintética.
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Espera-se que a capacidade fotossintética seja mais elevada nas espécies de mata em
termos de massa, o que conduz a um aciumulo mais elevado de carboidratos nesse grupo
funcional.

O objetivo deste estudo ¢ investigar se as diferentes estratégias de
armazenamento de carboidratos estdo relacionadas mais aos fatores filogenéticos ou aos
grupos funcionais (cerrado s.s. ou mata) e para detectar como o déficit sazonal da agua

influencia a dindmica dos carboidratos nos grupos analisados

4.2 Material e métodos

4.2.1 Area de estudo

Este estudo foi executado dentro da regido de Cerrado que fica situada no
Centro-Oeste do Brasil. As amostras de folhas foram coletadas em duas fisionomias,
cerrado s.s. e na mata de galeria da FAL (Fazenda Agua Limpa - UnB), uma fazenda
experimental da Universidade de Brasilia, € na Reserva Ecologica do IBGE (Instituto
Brasileiro de Geografia e Estatistica) perto de Brasilia no Distrito Federal, Brasil. As
plantas estavam situadas em dois diferentes cerrados s.s. ¢ em duas matas de galeria
distintas. A precipitacdo anual média na estacdo meteoroldgica do IBGE foi de 1198,4
milimetros para 2002-2004, com uma estacao seca distinta de maio a setembro e a uma

temperatura anual média de 22,2°C.

4.2.2 Espécies analisadas

Oito pares de espécies do cerrado - mata de galeria foram escolhidas, de acordo
com a disponibilidade no local do estudo, cada par do mesmo género, com exce¢do de
um par na mesma familia (Tabela 1). Do par, uma espécie ¢ uma espécie de cerrado s.s.
(em um ambiente de cerrado s.s.) € a outra uma espécie de mata (em um ambiente de
mata). Todos os géneros pertencem a familias diferentes. Para facilitar a exposicao dos
dados, a espécie Psidium myrsinoides serd mostrada como a espécie de cerrado do
género Myrcia, uma vez que especificamente nesse par foram usadas espécies de
géneros diferentes, mas pertencentes 8 mesma familia. Cinco folhas maduras por arvore

foram coletadas no periodo da manha, por volta das nove horas, de partes do dossel
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expostas a luz, de trés a cinco arvores por espécies, de acordo com sua disponibilidade

no campo.

Tabela 1. Espécies usadas nesse estudo e familias botanicas respectivas.

Cerrado sensu stricto Mata de galeria Familia botanica
Hymenaea stigonocarpa Mart. ex Hymenaea courbaril L. Leguminosae
Hayne Caesalpinoideae
Byrsonima crassa Niedenzu Byrsonima laxiflora Griseb. Malpighiaceae
Myrsine guianensis (Aubl.) Kuntze Myrsine ferruginea Spreng Myrsinaceae
Guapira noxia (Netto) Lundell Guapira opposita (Vell.) Reitz Nyctaginaceae
Piptocarpha rotundifolia Baker Piptocarpha macropoda Baker Compositae
Vochysia thyrsoidea Vochysia tucanorum Mart. Vochysiaceae
Psidium myrsinoides Berg Myrcia tomentosa DC. Myrtaceae
Schefflera macrocarpa Seem. Schefflera morototoni Decne. & Araliaceae

Planch.

4.2.3 M¢étodos bioquimicos de identificagdo de aglcares

Folhas maduras foram coletadas e mortas imediatamente em um forno de
microondas (Marur & Sodek, 1995; Popp et al., 1996), secas a 70°C por 72 horas e
pulverizadas em um moinho de bolas. A extragdo dos carboidratos soluveis foi realizada
com aproximadamente 20 mg do p6 fino e de uma mistura de metanol: cloroférmio:
agua (12: 5: 3 v/v/v), contendo 200 pg fenil B-D-glicopiranosideo como um padrao
interno, a uma temperatura de 60 °C por 30 minutos. Para a separacdo da fase, um
volume da dgua foi adicionado e as amostras centrifugadas a 20.000 g por 10 minutos.
As aliquotas da fase aquosa foram evaporadas a vacuo e os carboidratos foram
convertidos em derivados de trimetilsilil. Os carboidratos soliveis foram separados e
medidos por cromatografia de gas, como descritos por Peterbauer et al. (1998).

Para a determinagdo de amido, aproximadamente 20 mg de p6 fino foi lavado
com etanol para remover os agucares soluveis, e digerido entdo a glicose por uma o.-
amilase e uma amiloglucosidase (digestdo enzimatica). Isto foi seguido pela analise da

glicose por HPLC.
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4.2.4 Analise estatistica

Os resultados foram analisados com SAS Inc., executando-se uma ANOVA
fatorial, com género como um fator aleatorio e tipo funcional ou estagdo como um fator
fixo. Para comparagdes entre os tipos da planta, isto € equivalente a um pareamento das
espécies dentro do género em um teste ¢ (Sokal & Rohlf, 1995; Hoffmann et al., 2005).
Para garantir as premissas da ANOVA, os dados de amido precisaram ser transformados

com raiz quadrada.

4.3 Resultados e discussao

Entre grupos funcionais (cerrado s.s. vs. mata de galeria), a concentracdo de
carboidratos ndo estruturais totais (CNE) ndo teve diferenca significativa, a excecao do
género Vochysia que apresentou uma concentracdo mais elevada para a espécie de mata.
Entre as estagdes, para niveis de CNE, o género Vochysia juntamente com a espécie de
cerrado s.s. do par de Myrcia apresentaram diferencas, com valores mais elevados para

a estagao seca (Figura 1).

60



1| M Cerrado
1| [CMatadegaleria | Estacdo chuvosa

12 Estacdo seca

Aclcares sollveis totais (g.Kg'MS)

*kk

o
=
X 300
= ]
= 200 ok
g ]
% 100—_ *
® 0- n
S ]
g-lOO—
= ¢ g ¢ g £ g g
= = o > 7]
= g g 2 s, 2 = 2
o S © > s I © =}
2 ] S = 8 = S
> > 5 < >
) T 2 "
Géneros

Figura 1. Comparagdo da concentracdo de agucares.
Nivel de significancia: * < 0.05; **< 0.01; ***<
0.001, na=ndo analisado.

Os carboidratos nao estruturais (CNE) podem mostrar muito da fisiologia da
folha, assim como predizer seu funcionamento. O amido, a glicose ¢ a sacarose, entre
outros, constituem a fragdo de CNE. As reservas arboreas de carbono exibem tendéncias
sazonais (Kramer & Kozlowski, 1979). As variagdes sazonais de CNE podem ser
devido a mudangas ambientais, como os regimes da agua. Em videiras foi evidenciado
que a concentragdo de CNE aumentaram nos ramos com o desenvolvimento da seca
sazonal em um clima tropical sazonal (Mooney ef al. 1992). O mesmo aconteceu a
espécie de Psychotria (Tissue & Wright, 1995). Na Nigéria, arvores de agro-matas

mostraram o maximo CNE nos ramos na estagdo seca (Latt e al., 2001). Tal aumento ¢é
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esperado porque as plantas necessitam sobreviverem a periodos estressantes (Sampson
et al. 2001). O estresse de baixa intensidade luminosa pode também causar esse padrao.
No trabalho apresentado aqui, ndo era evidente esta tendéncia, a exce¢do dos genera de
Vochysia, onde a 4gua e a luz foram os fatores que causaram as diferengas entre o
bioma ¢ as estagoes.

Neste estudo, em relagdo aos pares do cerrado s.s.-mata, detectou-se que a
concentragdo do amido em folhas dentro de ambos os grupos funcionais apresentou o
mesmo padrdo em ambas as estacdes. Entre as estagdes, com poucas excegdes, a
concentragdo do amido foi mais elevada na estacdo chuvosa do que na esta¢do seca
(Figura 2). Durante a estacao seca, devido a menor disponibilidade de agua comparada
a estacdo chuvosa, esperar-se-ia uma queda na sintese e um aumento na degradacdo do
amido em agucares soluveis, por causa da reducdo nas taxas fotossintéticas (Chaves,
1991). Isto é observado geralmente nas plantas submetidas ao estresse de seca (Chaves,
1991). Wiirth ef al. (1998) encontraram um aumento no conteido de amido ao

compararem estacdes secas € chuvosas em arvores de mata tropicais.
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Figura 2. Comparagdo da concentragdo de amido entre fisionomias
e estacdes. Nivel de significancia determinado pelo teste t: *<0,05;
**<0,01; ***<0,001. na=nao analisado

Embora as diferengas entre grupos funcionais tenham sido significativas
somente para trés pares na estacdo chuvosa e para dois pares na estagcdo seca, pode ser
observada uma concentragdo mais elevada de amido nas espécies de mata do que nas

espécies de cerrado s.s.. Em termos de numeros, comparados aos dados de Chaves Filho
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& Stacciarini-Seraphin (2001), que trabalharam com uma outra espécie do cerrado s.s.,
Solanum lycocarpum, a concentragdo do amido encontrada para as 16 espécies
analisadas ¢ em torno de duas vezes mais elevada.

Os agucares soluveis totais tiveram uma concentragdo mais elevada no periodo
seco, que € o oposto do encontrado para a concentragdo de amido. A sacarose ¢é

translocada para auxiliar no crescimento ¢ o amido ¢ armazenado como uma reserva a

O~

ser usada quando a fotossintese ndo esteja acontecendo, ou quando a translocag¢do
baixa (Hamond & Burton, 1983; Hewitt et a/, 1985). As plantas lenhosas armazenam o
carbono nos periodos em que a producdo de fotoassimilados excede a demanda de
crescimento. Isso € essencial as plantas que crescem nas regides com variagao sazonal.
Os produtos armazenados serdo usados, entdo, durante sua estacdo de crescimento
(Dickson, 1991). O acumulo de carboidratos em folhas ¢ critico, porque mantém as
partes heterotroficas da planta.

Sacarose foi mais abundante na estacdo seca comparada a estagdo chuvosa
(Figura 3). A sacarose pode ser relacionada a uma osmoprotecdo de maneira que a
manuten¢do da 4gua dentro das células seria mais elevada, quanto mais elevada for a
concentragdo de solutos do protoplasma. Uma das estratégias empregadas por plantas
para sobreviver ao estresse da seca inclui a sintese dos compostos protetores, que podem
agir estabilizando as membranas e as proteinas ou mediando o ajuste osmoético (Bohnert
et al., 1995; Hare et al, 1998; Hoekstra et al., 2001). Sao incluidos entre estes
compostos protetores a glicose, a sacarose, a rafinose, o mio-inositol ¢ os frutanos.
Marur (1999) relatou que para algumas variedades do algodao submetidos a seca, houve
um ajuste osmotico em conseqiiéncia do acimulo do soluto no simplasto, com um
aumento nos carboidratos redutores. Chaves Filho & Stacciarini-Seraphin (2001)
encontraram em Solanum Ilycocarpum um acumulo de solutos que tornaram mais
negativo o potencial osmoético como uma resposta ao estresse da seca. Entre o cerrado
s.s. € a mata da galeria, as espécies de mata mostraram quantidades mais elevadas de

sacarose na estacao seca, mas na estacao chuvosa esse padrdo nao esta claro.
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Figura 3. Comparagdo da concentracdo de sacarose
entre fisionomias e estagdes. Nivel de significancia
determinado pelo teste t: *<0,05; **<0,01;
**%<(0,001. na=nao analisado

A concentracdo de glicose ndo mostra diferengas Obvias entre as fisionomias,
mas as concentragdes sao mais elevadas na estacdo seca (Figura 4). A frutose teve
maior concentragdo nas espécies do cerrado s.s. e também para a estagdo seca (Figura
5). Destaca-se aqui também o papel osmotico da frutose em resposta a baixa

disponibilidade de agua.
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Figura 4. Comparagéo da concentragdo de glicose entre fisionomias e
estacdes. Nivel de significancia determinado pelo teste t: *<0,05;
**<0,01; ***<0,001. na=ndo analisado

Amido e sacarose sdo os principais produtos da fotossintese em plantas
superiores, mas muitas espécies nao usam o amido e a sacarose como a fonte primaria
de carbono, mas os sacarosiloligossacarideos altamente soliveis, como frutanos,
oligossacarideos da familia da rafinose ou polidis, como o manitol e o sorbitol (Biichi et

al., 1998).
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A concentracao do sorbitol foi baixa comparada a sacarose (aproximadamente

10%) e para duas espécies ¢ significantemente mais alta na estacao seca (Figura 5).
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Figura 5. Comparagdo da concentragdo de sorbitol entre
fisionomias e estagdes. Nivel de significancia determinado pelo
teste t: *<0,05; **<0,01; ***<0,001. na=nao analisado

Para a espécie de mata do género Guapira a concentragao de sorbitol foi mais
alta na estacdo chuvosa. Entre os grupos funcionais ndo houve diferenca da

concentragdo do sorbitol. O sorbitol ¢ transportado a todos os orgdos e pode ser
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encontrado em alguns casos na mesma concentracdo que a sacarose (Loescher, 1987).
Aqui, a sacarose € o principal agucar transportado.

Rafinose mostrou pouca diferenga entre grupos funcionais, mas teve
concentragdo maior no cerrado s.s. no par do género Schefflera. A concentragdo foi
predominantemente maior na estacdo seca somente em espécies do cerrado s.s. (Figura
6). Os oligossacarideos da familia da rafinose (RFOs) exercem func¢des multiplas nas
plantas, como carboidratos de transporte no floema (Ayre et al., 2003), em reservas e
como crioprotetores (Sprenger e Keller, 2000; Pennycooke ef al., 2003). A rafinose

também se acumula em tecidos vegetativos sob estresse de seca (Taji et al., 2002).
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Figura 6. Comparacao da concentra¢do de rafinose entre
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determinado pelo teste t: *<0,05; **<0,01; ***<0,001.
na=ndo analisado
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Myo-inositol ¢ encontrado em muitos tecidos de plantas superiores (Loewus et.
al., 1990). Podem agir como osmoprotetores € como substratos para os precursors de
paredes celulares (Bohnert et. al., 1995). Além disso, os resultados aqui apresentados
mostram quantidades mais elevadas de myo-inositol na estacdo chuvosa comparada a
estagdo seca (Figura 7). As concentragdes normais nas plantas sdo de aproximadamente
2 a 5% dos carboidratos soluveis principais (Bieleski, Clark e Klages, 1997). Os
resultados encontrados aqui mostram uma concentra¢dao de aproximadamente 10% dos
carboidratos soluveis principais, que podem indicar um acumulo grande desse agucar.
Para as fisionomias, ndo houve diferencgas claras entre o cerrado s.s. ¢ a mata da galeria

(Figura 8).
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As quantidades de quebraquitol encontradas representaram aproximadamente
25% dos valores de quebraquitol encontrados por Hoch et al. (2003) e as diferencas
entre os grupos funcionais e as estagdes ndo foram significativas (dados ndo
apresentados).

Pinitol foi encontrado somente em dois dos oito generos analisados (Guapira ¢
Hymenaea). Isso pode significar uma opcao evolutiva, uma vez que para esses gé€neros
as concentracdes de mio-inositol sdo as menores comparadas aos outros géneros. As
concentragdes mais elevadas ocorreram na estacdo seca (Figura 8). O mecanismo real
para o pinitol como um osmoprotetor nio estd ainda bem estabelecido. E possivel que o
pinitol seja o principal osmoprotetor nos cloroplastos e a proline no citoplasma (Ford
1984; Paul & Cockburn 1989). Ford (1984) mostrou o acimulo de solutos nas plantas
de leguminosas sujeitas ao estresse de seca, no qual houve um aumento da concentragao

de pinitol em resposta a seca. Prolina também se acumulou nessas plantas (Ford, 1984).
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Exceto para sacarose e amido, os aglicares foram mais concentrados nas espécies
de cerrado s.s. comparada as espécies de mata. Também, os aglcares soluveis foram
concentrados mais durante a estagao seca. De acordo com Kramer (1995), a seca exerce
uma influéncia importante na concentracao de carboidratos em diversas espécies. O
amido ¢ entdo degradado e reduzido a agucares soluveis. A vegetagao nativa do cerrado
s.s. € nao decidua na sua maioria, mas mesmo no alto da estagdo seca, e¢la nao sofre
dessecamento (Ferri, 1980). Além disso, Alvim (1996) postulou que essas plantas sdo
fisiologicamente adaptadas a seca sazonal. Franco (2000) mostrou respostas de plantas
lenhosas a condi¢des ambientais com mecanismos morfologicos e fisioldgicos. Uma
destas respostas pode estar relacionada ao contetdo e concentracdo de agucares, que
podem oferecer diversas maneiras da prote¢do (osmoprotetores, reservas para condi¢cdes
adversas) para lidar com os estresses da estacao seca.

As diferengas entre os grupos funcionais e as estacdes no que concerne aos
agucares nao estruturais foram observadas em termos dos componentes € nao nos
termos de valores totais. Amido e sacarose apresentaram valores mais elevados nas
espécies de mata comparadas as espécies de cerrado s.s.. Este resultado pode ser
relacionado a uma disponibilidade mais elevada de 4gua e a uma maior capacidade
fotossintética desse grupo funcional em termos de massa. Entre estagdes, como
esperado, os aglicares soliveis tiveram uma concentracdo mais elevada na estacdo seca
enquanto que o amido foi mais concentrado durante a estacdo chuvosa. Houve,
também, a presenca de diversos outros agucares, especialmente nas espécies do cerrado
s.s. durante a estacdo seca. O papel desses acucares ¢ associado claramente com a
osmoprotecdo, uma vez que durante a estagdo seca as espécies do cerrado s.s. tém

menos disponibilidade da 4gua do que as espécies de mata.
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-CAPITULO V-

CONSIDERACOES FINAIS

Em termos de anatomia foliar existe uma clara separa¢do entre os grupos
funcionais de cerrado s.s. ¢ mata de galeria. Existe uma clara tendéncia a espessuras
maiores para os diferentes tecidos foliares nas espécies de cerrado s.s. comparadas as
espécies de mata de galeria. As espessuras da cuticula, epiderme e mesofilo foram, em
geral, maiores para as espécies do cerrado s.s. Tais dados sdo confirmados pelas
medidas de area foliar especifica, que foram maiores nas espécies de mata de galeria.

Espécies crescidas em seus ambientes naturais (cerrado s.s. ¢ mata de galeria) e
também crescidas lado a lado em uma area de cerrado s.s. apresentaram padrdes
semelhantes quanto aos parametros analisados (espessura foliar, epidérmica e cuticular).

De maneira geral observa-se que o grupo funcional de cerrado s.s. apresenta uma
maior capacidade fotossintética em termos de area (Am) comparada ao grupo de mata
de galeria, o que também estd de acordo com as observagdes anatomicas € 0s maiores
valores de clorofila e nitrogénio por unidade de area. Os padrdes da atividade da
rubisCO foram similares aos obtidos para a assimilacdo de carbono, embora as duas
variaveis nao sejam significativamente correlacionadas. Entretanto, ndo houve um
padrdo claro na condutancia estomatica entre os grupos funcionais na estagdo chuvosa,
na qual pode-se observar condutincias estomaticas maiores na espécie de mata ou na
espécie de cerrado s.s. dentro de cada par.

Os dados de transpira¢do mostram seis dos oito pares de espécies apresentaram
taxas maiores de transpiragdo para espécies de cerrado, consistente com os maiores
valores médios da area transversal do metaxilema para este grupo funcional, que sugere
uma maior capacidade e facilidade de transporte de agua.

Foi observado um efeito da sazonalidade tanto para as espécies de cerrado s.s.
quanto para as de mata de galeria, onde a capacidade fotossintética ¢ maior na esta¢ao
chuvosa comparada a estacdo seca. Entre as estacdes, os dados de atividade da rubisco
ndo corresponderam aos dados de capacidade fotossintética uma vez que,

predominantemente, os valores foram maiores na estagdo seca.
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As diferencgas entre os grupos funcionais e as estagdes no que concerne aos
agucares nao estruturais foram observadas em termos dos componentes € nao nos
termos de valores totais, sendo que para as espécies de cerrado as concentracdes de
acucares que poderiam agir como osmoprotetores foram maiores em relagdo as espécies
de mata. Pinitol ¢ um exemplo desse tipo de acucar e foi encontrado em grandes
quantidades em dois dos oito géneros estudados. Para todas as espécies, sacarose e
amido foram os agucares encontrados em maior concentragao.

Os valores de 8C" foram predominantemente mais negativos nas espécies de
mata quando comparado as espécies de cerrado s.s. Isto sugeriria uma eficiéncia mais
elevada do uso da agua (EUA) das espécies do cerrado s.s.

Com relagdo aos valores de Amax entre estagdes, a estacdo chuvosa mostrou,
para 10 das 14 espécies medidas nas duas épocas, valores significativamente mais
elevados do que a estacdo seca. De fato, a condutancia estomdtica foi mais baixa em
todas as espécies na estacdo seca comparada a estacao chuvosa.

Entre as espécies analisadas observa-se que em termos anatOmicos existe a
formacgao clara de grupos funcionais de cerrado s.s. ¢ mata de galeria. Para os niveis
bioquimico e fisioldgico tal tendéncia ¢ também observada, embora os padrdoes nao

estejam tao claros quanto no nivel anatomico.
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