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RESUMO

Compreender como a irradiancia solar influencia na qualidade fisiolégica de arvores adultas de
morfotipos de Paubrasilia echinata pode ser Util na definicdo das estratégias de florestamento
desta espécie. Do tronco dessa arbdrea se obtém matéria-prima para confeccdo de instrumentos
de corda musical. Neste estudo, analisaram-se o fluxo e a aloca¢do do carbono ndo estrutural-CNE
(agucares soluveis e amido) e estrutural (celulose, hemiceluloses e lignina) em individuos adultos
de trés morfotipos de Paubrasilia echinata cultivadas na sombra e pleno sol. O pleno sol estimulou
o crescimento do caule, a assimilagdo do CO, assim como o acumulo de CNE e lignina em folhas
e caule dos trés morfotipos. Porém, os morfotipos médio e grande apresentaram maiores valores
dessas variaveis. A celulose ndo variou entre os tratamentos. O pleno sol promoveu maior deposi¢ao
de hemiceluloses no caule dos morfotipos médio e grande. Sabendo que a lignina e as hemiceluloses
proporcionam melhor qualidade da madeira, os morfotipos médio e grande cultivados em pleno sol
parecem reunir melhores caracteristicas para o uso comercial. Mas, dentre esses dois, o0 morfotipo
grande é o mais indicado devido a maior lignificacao caulinar.
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ABSTRACT

Understanding how solarirradiance influences the physiological quality of adult trees of the Paubrasilia
echinata morphotypes may help define the reforestation strategies for this species. From the trunk
of this tree, the raw material is obtained for the confection of stringed musical instruments. In this
study, the flow of carbon and allocation of non-structural carbon-NSC (soluble sugars and starch)
and structural carbon (cellulose, hemicelluloses, and lignin) in adult individuals of three Paubrasilia
echinata morphotypes cultivated in the shade and full sun were analyzed. The full sun stimulated
the stem growth, the CO, assimilation, and the NSC and lignin accumulation in the leaves and stem
of the three morphotypes. However, the medium and large morphotypes showed higher values of
these variables. Cellulose did not vary between treatments. Full sun promoted a more significant
deposition of stem hemicelluloses in the medium and large morphotypes. Knowing that lignin and
hemicelluloses provide higher wood quality, medium and large morphotypes cultivated in the full
sun seem to have better commercial use characteristics. However, the large morphotype is the most
suitable among these two due to the greater stem lignification.

Keywords: Hemicelluloses; Lignin; Photosynthesis; Soluble sugars

1 INTRODUCAO

O plantio de arbdreas nativas esta em ascensdo nos trépicos. O sucesso desta
atividade depende, em grande parte, do conhecimento das respostas de assimilacao
e alocacao do carbono das espécies de interesse florestal em relacao a irradiancia
solar. Em florestas tropicais, a quantidade da irradiancia exigida pelas espécies
florestais pode diferir em nivel interespecifico e até mesmo dentro da espécie.
Uma espécie tropical que apresenta variacao intraespecifica no habito em relacdo a
luminosidade é Paubrasilia echinata Lam. - Gagnon, H. C. Lima e G. P. Lewis, conhecida
popularmente como pau-brasil.

Paubrasilia echinata € uma das espécies nativas tropicais de grande interesse
para o florestamento em territorio brasileiro. De seu cerne sao confeccionados
instrumentos musicais de corda de elevada qualidade certificada pela ressonancia e
durabilidade de sua madeira (ANGYALOSSY; AMANO; ALVES, 2005). Nativa da Mata
Atlantica, essa arbdrea possui varia¢des intraespecificas que divergem entre si na
morfologia foliar, coloracao do cerne (JUCHUM et al., 2008) e habito em relacdo
a luminosidade na fase inicial do crescimento (GAMA et al., 2019). O morfotipo

pequeno (cerne laranja) é ombroéfilo ou tolerante a sombra (MENGARDA et al., 2009),
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enquanto os morfotipos médio (cerne vermelho) e grande (cerne vermelho-escuro)
sao heliodfilos ou tolerantes ao pleno sol (CUZZUOL et al., 2020).

Os critérios de classificacao dos habitos dos morfotipos de pau-brasil consistem
na identificacdo da intensidade da irradianciafotossinteticamente ativa (sombra ou
pleno sol) que ofereca melhor condicdo ao crescimento e fotossintese na fase de
crescimento inicial. No entanto, extrapolar os resultados da fase de crescimento
inicial para a fase adulta pode ser arbitraria, pois profundas mudancas fisiologicas
e estruturais podem ocorrer ao longo da ontogenia (SOUZA; VALIO, 2003). Como
constatado por Zani et al. (2017), o espessamento das células do mesoéfilo e da
parede celular do caule do morfotipo médio de Paubrasilia echinata, com o avanco da
ontogenia, parece ser resultado do aumento da intensidade da irradiancia. Quanto
a fotossintese, nada se sabe sobre a conserva¢dao ou nao dos habitos ecoldgicos dos
morfotipos de pau-brasil da fase juvenil até a fase adulta. De qualquer modo, sabe-se
que o habito ombréfilo e a fotossintese diminuem com o aumento em estatura das
arvores (SENDALL; LUSK; REICH, 2015). Isso ocorre porque a medida que as arvores
crescem os requerimentos de luz aumentam em func¢do da demanda de fotossintatos
para construcdo dos tecidos de sustentacdo (LUSK et al., 2008).

Tais altera¢8es estruturais e fisioldgicas em funcdo da intensidade da irradiancia
parecem ter relacdo com a capacidade de assimilacdo e alocacdo do carbono
(MARTINEZ-VILALTA et al., 2016). O carbono excedente das necessidades imediatas
da respiracao celular e crescimento € estocado na forma de reservatérios de carbono
ndo estrutural-CNE (acucares soluveis e amido) e estrutural como polimeros de parede
celular-PPC (celulose, hemiceluloses e lignina) (MARTINEZ-VILALTA et al., 2016).

Devido a sua acdo como sinalizador das varia¢cbes ambientais (LI et al., 2016;
LIU et al., 2017), os acucares soluveis (mono-, di-, tri- e oligossacarideos) agem como
mensageiros da regulacdo da biomassa (MARTINEZ-VILALTA et al., 2016) sendo
reconhecidos como componentes-chave na modelagem de arvores (MCDOWELL;
FISHER; XU, 2013; RICHARDSON et al., 2013). Em algumas arbdreas tropicais tolerantes
a sombra, os acucares soluveis acumulam em folhas quando expostas ao pleno

sol onde parecem exercer a funcdo de osmorregulacdo e controle do metabolismo

Ci. Fl., Santa Maria, v. 31, n. 3, p. 1472-1493, jul./set. 2021



1475| Intensidade da irradiancia no fluxo e alocacao ...

oxidativo (MENGARDA et al., 2012; GABURRO et al., 2015; PORTELA et al., 2019).

Reconhecida como o maior reservatério de carbono da biomassa vegetal, a
parede celular estd associada a arquitetura vegetal e qualidade da madeira (CARPITA;
MCCANN, 2000; MARTINEZ-VILALTA et al., 2016). Nesse aspecto, a dureza do tronco de
arboreas tropicais ndo ombrofilas ou tolerantes a sombra é determinada pela maior
proporc¢do dos PPC (MACIEIRA et al., 2020). A celulose e as hemiceluloses sao polimeros
lineares e reconhecidos como os polissacarideos mais abundantes da parede celular
(CARPITA; MCCANN, 2000). O primeiro polissacarideo é constituido por unidades de
glicoseunidasentresiporligacdo3(1—4)eosegundo é heterogéneodivididoem quatro
classes: xilanos, xiloglucanos, mananos e B-glucanos de ligagdao mista (EBRINGEROVA;
HROMADKOVA; HEINZE, 2005). Esses dois PPC tém sido bastante investigados em
plantas sob estresse hidrico, salino, termico e aumento de CO, e radiagao ultravioleta.
Em relacdo a intensidade da irradianciasolar, o desconhecimento é total (LE GALL et
al., 2015). A lignina é um polimero fendlico ndo linear depositado especialmente na
parede secundaria. Sua deposicdo é estimulada pelo aumento da irradiancia solar em
algumas lenhosas (LE GALL et al., 2015; CESARINO, 2019) e com o avanc¢o da ontogenia
(ZANl et al., 2017).

Compreender como a irradiancia interage com a fotossintese e alocacdo de
carbono em plantas adultas dos morfotipos de Paubrasilia echinata pode ser util na
definicdo das estratégias de florestamento desta espécie. Particularmente, quando
0 interesse maior esta na qualidade da madeira. Baseando-se nas diferencas dos
habitos ecolégicos dos morfotipos de Paubrasilia echinata na fase de crescimento
inicial espera-se que plantas adultas dos morfotipos tolerantes ao pleno sol
(morfotipos médio e grande) expressem maior crescimento, atividade fotossintética
e tamanho dos reservatérios de carbono ndo estrutural e estrutural (com destaque
para a lignina) em pleno sol. E que o contrario aconteca com o morfotipo tolerante
a sombra (morfotipo pequeno) nesta condicdo. Este trabalho foi desenvolvido com
0 objetivo de comparar as variaveis das trocas gasosas, crescimento e o tamanho
dos reservatorios de carbono em arvores adultas de trés morfotipos de Paubrasilia

echinata sob pleno sol e sombra.
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2 MATERIAIS E METODOS

2.1 Desenho experimental

Mudas dos morfotipos pequeno, médio e grande de Paubrasilia echinata (Lam.)
Gagnon,H.C.LimaeG.P.Lewisforam propagadasdeformaseminal. Assementesforam
fornecidas pela Fundagcao Nacional do Pau-brasil, Recife-PE (14°47'21"S e 39°16'40"0).
A produc¢do de mudas foi realizada no viveiro do Instituto Verde Brasil (20°21'50"S e
40°39'35"0), Domingos Martins-ES. As sementes foram semeadas em sacos plasticos
3L contendo terra e areia (1:1) e mantidas sob tela de polietileno preto (Insulfilm™, Sao
Paulo, Brasil) onde a irradiancia solar correspondeu ~ 50% da densidade fotossintética
do fluxo de fétons-DFFF (9001170 pmol m2s') ao meio-dia. Esse valor é a média de sete
repeticdes obtidas em um sensor Quantum (Sky Instruments Ltd., Richmond, Canada).
Irrigacdo diaria com agua corrente e por aspersao foi providenciada durante todo o
processo de germinacao e producao de mudas. A altitude da cidade de Domingos
Martins é de 542 metros e o clima da regido é Aw tropical de altitude (KOPPEN, 1948)
com temperatura média anual de 21,5°C. No inverno, a média da temperatura é de
18,5+4°C e a precipitacdo de 50mm. No verdo, esses valores aumentam para 24+5°C e
132 mm, respectivamente (dados climaticos fornecidos pela estacao meteorolégica do
Instituto Capixaba de Pesquisa e Extensao Rural em Domingos Martins-ES).

Ap6s um ano de cultivo nas condi¢cBes acima descritas, 50 plantas sadias e
homogéneas (15+4 cm de altura contendo 5+2 folhas) foram plantadas em pleno sol
ou 100% da DFFF (2.500+170 pmol m= s') e 50 plantas plantadas no interior de uma
floresta secundaria, em que a irradiancia no estrato inferior correspondeu a 7-15% da
DFFF (150+40 pmol m2 s7). As condi¢des de luminosidade, horario e repeticdes nos
procedimentos de medicdao da DFFF foram as mesmas adotadas na fase de producao
das mudas descritas anteriormente. O plantio foi realizado na area experimental do
Instituto Marco Raposo Bows (20°23'02.1"S e 40°38'44.6"0) em Domingos Martins-ES,

em espacamento 3 x 3 m entre as mudas, combinando os trés morfotipos em arranjo
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misto. O solo da regido € do tipo Latossolo Vermelho Amarelo (INSTITUTO CAPIXABA
DE PESQUISA E ASSISTENCIA TECNICA E EXTENSAO RURAL, 2018). A cova de cada planta
recebeu 1 L de calcario e esterco de galinha (1:3) por ocasido do plantio. Nos meses de
pouca chuva, aplicou-se irrigagdo manual com agua corrente, duas vezes por semana.
Medidas de altura e diametro de 10 individuos por morfotipo e tratamento foram
realizadas aos 12 anos de idade, concomitantemente com as medi¢Bes de trocas

gasosas e coleta de amostras para as analises de laboratoério.
2.2 Trocas gasosas

As medicdes foram realizadas em folhas completamente expandidas e sadias
do segundo e terceiro n6 apical de ramos basais da copa, em um analisador de gases
a infravermelho portatil-IRGA (LI 6400 XT, LI-COR, Lincoln, NE, USA) equipado com
fonte de luz vermelha/azul (LI-6400-02B LED). As trocas gasosas foram conduzidas
sob luz de saturacao artificial de 500 pmol de fétons m-2 s-1 para sombra e 1.500
pmol de fétons m-2 s-1 para pleno sol, definidas previamente nas curvas de luz
construidas em 12 niveis de irradiancia (0 a 1.500 pmol fétons m2 s™') com duracao
de 60 s em cada nivel de luz. As curvas foram normalizadas ajustando os dados a
uma hipérbole retangular modificada de acordo com Lobo et al. (2013). O modelo foi
ajustado aos dados usando a analise de regressao nao linear (minimo de diferenca
quadratica) no Microsoft Solver do Excel (Microsoft Corporation, Redmond, WA, USA)
em que o ponto de compensacdo de luz (LCP, pmol fétons m=2 s') e os pontos de
saturacao de luz (LSP, pmol fotons m=2 s') foram calculados. A taxa de assimilacdo
liquida do CO, (A), condutancia estomatica ao vapor de agua (gs), transpiragao (£),
concentragao de CO, nos espacos intercelulares (Ci) foram medidas entre 08 e 10
horas da manha sob concentragdo externa de 400 umol CO, mol" ar e temperatura
média de 23°C informados pelo equipamento. Baseado nos dados das trocas

gasosas, calculou-se a eficiéncia do uso da agua (EUA = A/E).
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2.3 Preparo das amostras

Asfolhasutilizadasparaastrocasgasosasforamremovidasparaadeterminacdo
dos teores dos carboidratos nao estruturais e polimeros de parede celular. Amostras
do xilema caulinar das plantas adultas foram coletados em 1,5 m acima do solo. Apos
aremocdo da casca (periderme e floema) em uma area ~ 2 cm?, realizou-se a retirada
das amostras do xilema caulinar com um trado manual, em uma profundidade de
5-7 cm da superficie do caule. As amostras de folhas e do caule foram envolvidas,
individualmente, em envelopes de papel aluminio etiquetado, acondicionadas em
caixa térmica contendo gelo e transportadas para o laboratério onde foi mantido em
ultra-freezer - 80°C. Posteriormente, as amostras foram liofilizadas e pulverizadas

em moinho de bola (modelo TE-350, Tecnal, Sao Paulo, Brasil).

2.4 Carboidratos nao estruturais (CNE)

Aextracdodosacucaressollveis(glicose,frutoseesacarose)seguiuametodologia
de Pollock (1986). Em 150 mg das amostras pulverizadas foram acrescentados 5 mL
de solucdo de etanol 80 % e o homogeneizado incubado em banho-maria 80°C por
20 minutos sob agitacao constante. Em seguida, centrifugado em 10.000 x g por 5
min sob temperatura ambiente (25°C+2) e reservado o sobrenadante. A operagao
foi repetida mais trés vezes sendo os sobrenadantes reunidos e submetidos ao
concentrador de amostras (Tecnal, mod. TE-0194, Piracicaba, Brasil) acoplado ao
sistema de injecdo por gas de nitrogénio. Os acucares foram ressuspendidos em 500
ML de dgua ultrapura e as amostras purificadas em filtros Millipore (MillexGV PVDF
diametro 13 mm, poro 0.22 mm). A glicose, frutose e sacarose foram quantificadas
por cromatografia de troca anidnica de alta eficiéncia-HPLC (Shimadzu RID-20A) com
detector de refragdo, coluna CLC-NH, 25 cm, fase mével de acetonitrila 80%, fluxo
de 1 mL min"' e temperatura de 40°C, utilizando padrdes Sigma®. A determinacdo
do teor de amido seguiu o protocolo de Amaral et al. (2007) que consistiu em reacdo
com 120 U mL" de a-amilase (EC 3.2.1.1) termoestavel de Bacillus licheniformis
(c6d. E-ANAAM, Megazyme, Irlanda), diluida em tampdao MOPS 10 mM em pH 6,5

e reacao com 30 U mL" de amiloglucosidase (EC 3.2.1.3) de Aspergillus niger (céd.
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E-AMGPU, Megazyme, Irlanda) em tampao acetato de sédio 100 mM em pH 4,5. A
dosagem do amido foi realizada pela quantificacdo de glicose liberada no processo
de hidrolise do amido e reagido com o corante Glicose PAP Liquiform (Centerlab,
Brasil) contendo as enzimas glicose-oxidase (~11,000 U mL") e peroxidase (~700 U
mL"), 290 pmol L' de 4-aminoantipirina e 50 mM de fenol pH 7.5. Apés incubacdo por
15 min a 37°C, o teor de glicose foi determinado por leitor de microplacas (Thermo
Scientific Express Multiskan FC Microplate Photometer, Massachusetts, EUA) em 490
nm. Para a elaborac¢do da curva padrdo foi utilizada solu¢do de glicose (Sigma) nas

concentragdes de 0-12.5 mg mL™.

2.5 Polimeros de parede celular (PPC)

A extracdo e determinacdo celulose e hemicelulose seguiu métodos
gravimeétricos. Para celulose adotou-se o0 método de Brendel, Losetta e Stewaart
(2000). Em 100 mg do p6 das amostras foi adicionado 2 mL de acido de acético 80% e
200 ml de acido nitrico 69%. A mistura foi fervida em placa aquecedora por 1 h, e apés
esfriamento, adicionou-se etanol 99% seguido de homogeneizacao, centrifugacao e
descartado o sobrenadante. O precipitado foi lavado sequencialmente em etanol 99%,
agua deionizada, NaOH 17%, agua deionizada, agua deionizada + acido acético e agua
deionizada. Entre cada lavagem, as amostras foram centrifugadas e os sobrenadantes
descartados. Apos a ultima lavagem, o precipitado foi seco por 48 h, pesado e o valor
da pesagem subtraido do valor inicial da amostra. O resultado correspondente a
fracao da celulose.

As hemiceluloses foram determinadas pelo método de Schadel et al. (2010)
sendo a extra¢ao enzimatica do amido substituida pelo dimetilsulféxido (DMSQO) 90%
(CARPITA; KANABUS, 1987). De 50 mg do p6 das amostras foi extraido o amido. O
precipitado livre de amido foi dissolvido em detergente neutro (tetraborato de sédio
deca-hidrato, acido etilenodiaminotetracético, sulfato de sédio dodecil, trietileno glicol,
fosfato de sodio e agua destilada) e fervido por 60 minutos em banho-maria. Nessa
etapa se da a extracdo de proteinas, carboidratos de baixo peso molecular, lipidios

e pectinas, que foram separados por centrifugacdo e descartados. O precipitado
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contendo a fracdo da parede celular (celulose, hemiceluloses e lignina) foi lavado
(dgua deionizada quente, acetona e agua deionizada) e seco durante a noite e pesado
no dia seguinte. O precipitado seco foi entdo dissolvido em detergente acido contendo
H,SO, 1 N e brometo de cetiltrimetilamonio e fervido por 60 minutos para extragao
das hemiceluloses. A fracdo restante da parede celular (celulose e lignina) foi lavada
com agua deionizada e acetona, seguido de secagem e pesagem. As hemiceluloses
foram determinadas gravimetricamente pela subtracao da ‘fracdo total da parede
celular’ menos ‘fracao de celulose e lignina'.

A lignina foi determinada pelo método de Dos Santos et al. (2008). De 150
mg do p6 das amostras foram extraidas as proteinas com lavagem de diferentes
solucdes (tampao fosfato 50 mM pH 7, Triton® x pH 7, tampado NaCl pH 7, agua
destilada e acetona) intercaladas por centrifugacdo. O sobrenadante foi descartado e
o precipitado (fragcdo de parede celular livre de proteinas) foi seco. Deste, utilizaram-
se 50 mg que foi homogeneizado com acido tioglicolico e HCl 2 M seguido de fervura,
centrifugacdo e lavagem com agua destilada. Ao precipitado foi adicionado NaOH
0,5 M, incubado em 30°C por 18 h sob agitacdo constante, centrifugado e reservado
0 sobrenadante. O precipitado foi lavado com NaOH 0,5 M e o sobrenadante
reunido ao anterior que apés acidificado com HCl foi mantido em 4°C por 12 h.
O homogeneizado foi centrifugado, o sobrenadante foi descartado e o precipitado
foi lavado com agua destilada, sendo depois seco e ressuspendido em NaOH 0,5
M. O homogeneizado foi lido em espectrofotdmetro (Genesys 10S UV-Vis, Thermo
Fisher Scientific, Waltham, USA) 280 nm e a absorbancia aplicada na curva padrao da

solucao de lignina (Sigma-Aldrich®) de 0-500 pg/pL.
2.6 Analise estatistica

O delineamento foi inteiramente casualizado em esquema fatorial 3 x 2
(morfotipos x irradiancia solar). Os dados foram submetidos ao software estatistico
InfoStat (Versao 2018, Grupo InfoStat, FCA, Universidade Nacional de Cérdoba,
Argentina) para analise de distribuicdo de normalidade com o teste de Shapiro-
Wilk e variancia (two-way ANOVA). As médias de n = 10 foram comparadas pelo

teste de Tukey (P< 0,05).
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3 RESULTADOS E DISCUSSAO

3.1 Crescimento e trocas gasosas

No pleno sol, os trés morfotipos cresceram expressivamente em comprimento
e diametro do caule (Figura 1a-b). Comparando-se os morfotipos dentro de cada
tratamento, no pleno sol, os morfotipos médio e grande cresceram mais em altura
e diametro do caule do que o morfotipo pequeno. Na sombra, o morfotipo pequeno
cresceu mais em comprimento em relacdo aos outros dois morfotipos. Ainda nesse

tratamento, o diametro do caule ndo variou entre os trés morfotipos.

Figura 1 - Medidas de altura e diametro do caule de plantas dos trés morfotipos de

Paubrasilia echinata cultivados por 12 anos na sombra (m ) e no pleno sol (o)

12
®m Sombra OPleno sol (a)
9 "
s Aa Aab
=) Ab
E 6
=
=
a | Ba
) Bb Bb
0 T
60 | (b)
Aa
—_ ks Aab
S40
o
=
2
&
A20 ' Ba Ba Ba
0 T B]
Pequeno Médio Grande
Morfotipos de Paubrasilia echinata

Fonte: Autores (2020)

Em que: A barra vertical representa o erro padrao
da média (n = 10). Letras mailsculas comparam os
tratamentos dentro de cada morfotipo, e as letras
minusculas comparam os trés morfotipos dentro de
cada tratamento pelo teste de Tukey (P< 0,05).
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De modo geral, os tratamentos influenciaram consideravelmente nas variaveis
das trocas gasosas dos trés morfotipos (Figura 2a-d). Em pleno sol, os trés morfotipos
exibiram maiores taxas de assimilagado liquida de CO, (A), transpiragdo (£) e condutancia
estomatica (gs). A concentragao intercelular de CO, (C) dos morfotipos pequeno e
grande também mostraram maiores valores em pleno sol, enquanto no morfotipo
medio, essavariavel nao diferenciou entre os tratamentos. Quanto a EUA, os morfotipos
pequeno e médio mostraram maiores valores na sombra, e o morfotipo grande no
pleno sol (Figura 2e). Comparando-se os trés morfotipos dentro de cada tratamento,
em pleno sol, os morfotipos médio e grande apresentaram maiores valores de A, gs,
E e EUA (Figura 2a, c-e), e o morfotipo pequeno, maiores valores de Ci (Figura 2b). Na
sombra, os morfotipos médio e grande também apresentaram maiores valores de
A, gs e E em relacdo ao morfotipo pequeno. Ainda nesse tratamento, os morfotipos
pequeno e medio expressaram maiores valores de EUA (Figura 2e). Quanto a Ci, seus
valores na sombra ndo variaram entre os trés morfotipos (Figura 2b).

O crescimento do caule e a assimilacdo do carbono sdao grandes ajustes
morfolégicos e fisiologicos de arbdreas tropicais frente as varia¢bes da irradiancia
(SOUZA; VALIO, 2003; BARROS et al., 2012; GAMA et al., 2019; PORTELA et al., 2019).
Nesse sentido, o alongamento do caule e maior A dos morfotipos em pleno sol
confirma o habito de tolerancia ao pleno sol dos morfotipos médio e grande na fase
inicial do crescimento (GAMA et al., 2019). Diferentemente do esperado, o morfotipo
pequeno perdeu sua tolerancia a sombra (MENGARDA et al., 2009; GAMA et al., 2019)
e passou a manifestar tolerancia ao pleno sol nos individuos adultos do presente
estudo. Essa resposta pode ser atribuida as profundas mudancas morfoldgicas,
fisiologicas e bioquimicas que ocorrem ao longo da ontogenia (ZANI et al., 2017).
Talvez por isso, o morfotipo pequeno tenha crescido menos no pleno sol em relacao
aos outros dois morfotipos. A conservacdao do habito heliéfilo dos morfotipos médio
e grande com o avan¢o da ontogenia parece ser determinado geneticamente por
motivos desconhecidos. A falta de conexao do diametro do caule com os habitos dos
trés morfotipos reforca a informacdo da inexisténcia de relacao desta variavel com os

habitos de espécies tropicais sob irradiancia contrastante (GABURRO et al., 2015).
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Figura 2 - Assimilacdo de CO, (A), condutancia estomatica (gs), transpiragao (£),
concentragao interna de CO, (C/) e eficiéncia do uso da agua (EUA) dos trés morfotipos

de Paubrasilia echinata cultivados por 12 anos na sombra (m) e no pleno sol (o)
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Fonte: Autores (2020)

Em que: A barra vertical representa o erro padrdo da média (n = 10). Letras maiusculas
comparam os tratamentos dentro de cada morfotipo, e as letras minusculas comparam os
trés morfotipos dentro de cada tratamento pelo teste de Tukey (P< 0,05).

Assim como observado nos morfotipos médio e grande, a gs e a £ do morfotipo
pequeno também foram estimuladas pelo pleno sol. A maior perda de agua por
transpira¢ao estomatal (E) em pleno sol refletiu na maior EUA do morfotipo pequeno na
sombra e do morfotipo grande no pleno sol. Ja no morfotipo médio, maior EUA ocorreu

em plantas adultas no pleno sol. Com excecdao do morfotipo médio, os resultados sao
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consistentes com a informacao de que espécies tropicais helidfilas sao mais eficazes
na EUA do que espécies ombrofilas quando submetidas a ambientes altamente
iluminados (SIEGERT; LEVIA, 2011). Esses resultados sdo consistentes, também, com
a maior EUA do morfotipo médio em pleno sol (GAMA et al., 2019; CUZZUOL et al.,
2020) e do morfotipo pequeno na sombra (MENGARDA et al., 2009; GAMA et al., 2019;
CUZZUOL et al., 2020).

3.2 Carboidratos nao estruturais-CNE (acucares soltveis + amido)

Em uma visao geral, os teores desses compostos (folhas e caule) dos trés
morfotipos exibiram maiores valores em pleno sol (Figura 3a-f). Dos CNE, somente o
amido foliar do morfotipo pequeno nao mostrou influéncia dos tratamentos (Figura
3e). Comparando-se os trés morfotipos dentro de cada tratamento, de maneira geral,
os morfotipos médio e grande mostraram-se mais enriquecidos em CNE, acucares
soluveis e amido, tanto em pleno sol como na sombra (Figura 3a-f). Em uma analise
qualitativa, nota-se ligeira superioridade das folhas dos trés morfotipos em acumular
CNE e acucares soluveis em relacdo ao caule (Figura 3a-f). Especialmente no pleno
sol. Com rela¢do ao amido, o caule mostrou teores superiores desse polissacarideo
em relacao as folhas (Figura 3e-f). Transformando os dados em % de m.s. (dados
ndo apresentados), os CNE representam 8-14 % m.s., sendo 5-11 % constituidos
de acucares soluveis e 2-4 % de amido (Figura 3e-f), com pequenas variacdes entre
folhas e caule.

A maior assimilagao do CO, dos trés morfotipos no pleno sol refletiu em maiores
concentragdes de acucares soluveis (folhas e caule) nessa irradiancia. Esses resultados
confirmam a existéncia da rela¢do positiva entre a atividade da fotossintese e os teores
de actcares (GABURRO et al., 2015; HARTMANN; TRUMBORE, 2016; MARTINEZ-VILALTA
et al., 2016). Além de fonte energética, os acucares desempenham importante papel
fisiolégico na tolerancia a elevada irradiancia na qual podem atuar como inibidores
das reacdes oxidantes (MENGARDA et al., 2012; GAMA et al., 2019) e promotores da

turgescéncia do mesofilo por mecanismos de osmorregula¢ao (SALA; MENCUBCINI,
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2014; GAMA et al., 2019). O acumulo de amido (folhas e caule) dos trés morfotipos
em pleno sol parece ter relagdo com os maiores teores de acucares soluveis. Essa
possibilidade é amparada pela informacao de que os fotossintatos excedentes, e nao
utilizados no crescimento e respiracdo celular, sdo armazenados na forma de amido

transitorio (HARTMANN; TRUMBORE, 2016; MARTINEZ-VILALTA et al., 2016).

Figura 3 - Concentra¢des dos carboidratos ndo estruturais-CNE (agUcares soluveis
e amido) em folhas e caule de plantas dos trés morfotipos de Paubrasilia echinata

cultivados por 12 anos na sombra (m ) e no pleno sol (o)
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Em que: Abarravertical representa o erro padrdo da média (n = 10). Letras mailsculas comparam
os tratamentos dentro de cada morfotipo, e as letras mindsculas comparam os trés morfotipos
dentro de cada tratamento pelo teste de Tukey (P< 0,05).

Como esperado, os teores de aclcares solUveis foliares se mostraram superiores

aos teores no caule. Essa maior forca da fonte em relacdo ao dreno corrobora
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a informacdo de que folha é o 6rgdo de maior atividade metabdlica (MARTINEZ-
VILALTA et al., 2016). O superior teor de acucares soluveis dos trés morfotipos em
pleno sol apoia o critério de utilizacdo dos teores desses compostos como métrica de
classificacdo do habito de espécies florestais (LI et al., 2016). Reforcando essa ideia,
em arbdreas adultas da floresta tropical Macieira et al. (2020) constataram teores de
acucares soluveis = 15% m.s. caulinar em espécies ombréfilas (ndo pioneiras) e menor
que isso em espécies helidfilas (pioneiras). Essas informacdes confirmam o habito
heliofilo dos trés morfotipos adultos ao apresentarem teores de acucares soluveis <

11 % m.s. caulinar.
3.4 Polimeros de Parede Celular-PPC (celulose, hemicelulose e lignina)

Diferencas entre os tratamentos ocorreram nos teores das hemiceluloses
(caule) e lignina (folha e caule), mas nao com nos teores de celulose (Figura 4a-f). O
pleno sol elevou o teor das hemiceluloses caulinar dos morfotipos médio e grande
(Figura 4d) e de lignina (folhas e caule) dos trés morfotipos (Figura 4e-f). Comparando
os PPC das folhas dos trés morfotipos dentro de cada tratamento, somente a celulose
e hemiceluloses mostraram diferencas com o morfotipo pequeno se destacando
com maiores valores (Figura 4a,c). No pleno sol, os teores dos PPC das folhas dos trés
morfotipos ndo variaram entre si (Figura 443, ¢, e). Com rela¢do ao caule, as diferencas
foram bem expressivas entre os trés morfotipos dentro de cada tratamento. Se por
um lado o caule do morfotipo pequeno se destacou pelo maior teor de celulose
(Figura 4b), por outro, o caule dos outros dois morfotipos exibiram maiores valores de
hemiceluloses dentro de cada tratamento (Figura 4d), e de lignina no pleno sol (Figura
4f). Comparando-se qualitativamente os 6rgdos vegetais, o caule dos trés morfotipos
mostraram teores dos PPC superiores aos das folhas (Figura 4a-f). Transformando os
teores dos PPC em percentual de massa seca (dados nao apresentados), de maneira
geral, em folhas, o teor de cada PPC representou ~ 10% m.s. Quando reunidos,
corresponderam a ~ 30% m.s. Ja no caule, cada PPC correspondeu a ~ 27% m.s. e

quando reunidos, ~ 80% m.s.
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Figura 4 - Concentracdes de polimeros de parede celular (celulose, hemiceluloses
e lignina) em folhas e caule de plantas de trés morfotipos de Paubrasilia echinata

cultivados por 12 anos na sombra (m ) e no pleno sol (o)
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Em que: Abarravertical representa o erro padrdo da média (n = 10). Letras mailsculas comparam
os tratamentos dentro de cada morfotipo, e as letras minUsculas comparam os trés morfotipos
dentro de cada tratamento pelo teste de Tukey (P< 0,05).

Considerando-se que parte dos acucares solUveis entra na rota de sintese de
polimeros de parede celular (HARTMANN; TRUMBORE, 2016), maiores teores desses
compostos eram esperados no pleno sol. No entanto, isso so6 foi observado nos teores
de hemiceluloses caulinar dos morfotipos médio e grande, e de lignina foliar e caulinar
dos trés morfotipos. Esses resultados sugerem melhor qualidade do caule desses dois
morfotipos em relacdo ao morfotipo pequeno, no pleno sol, pois a maior deposicao
desses PPC esta associada ao aumento da dureza da madeira (ZANl et al., 2017). Afalta
de diferenca significativa dos teores de celulose (folha e caule) dos trés morfotipos

entre as irradiancias contrastanes confirma a forte resiliéncia deste PPC as variacdes
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ambientais (LE GALL et al., 2015). Outra causa da auséncia de variacao da celulose
foliar, bem como das hemiceluloses foliares dos trés morfotipos entre os tratamentos,
pode ser atribuida a baixa proporcdo destes PPC em folhas desprovidas de parede
celular secundaria (MACIEIRA et al., 2020). Os maiores teores das hemiceluloses
caulinares dos morfotipos médio e grande em pleno sol confirmam a informacao de
que a maior irradiancia estimula o aumento do teor destes PPC (LE GALL et al., 2015). A
auséncia de diferenca significativa das hemiceluloses caulinar do morfotipo pequeno
entre as irradiancias contrastantes parece ser uma caracteristica intraespecifica deste
morfotipo. A maior lignificagao (folhas e caule) dos trés morfotipos em pleno sol ratifica
a relacao positiva da intensidade da irradiancia com a deposicao de lignina em tecidos
vegetais (LE GALL et al., 2015) a qual funciona como isolante térmico a elevac¢do da
temperatura associada a maior luminosidade (AKGUL; COPUR; TEMIZ, 2007).

No presente estudo, a lignificacdo caulinar se manifestou de forma mais
expressiva nos morfotipos médio e grande. Essa resposta pode ser atribuida ao habito
heli6filo desses dois morfotipos iniciada na fase juvenil (GAMA et al., 2019; CUZZUOL
etal., 2020), e continuada na fase adulta do presente estudo. Os superiores teores das
hemiceluloses e lignina caulinar dos trés morfotipos adultos em relacao a fase juvenil
(GAMA et al., 2019; CUZZUOL et al., 2020), em pleno sol, confirma a informacgdo de
que a lignificacdo de Paubrasilia echinata aumenta com o avanco da ontogenia (ZANI
et al., 2017). Além do fator ambiental (irradiancia), a maior lignificacdo caulinar dos
morfotipos médio e grande no pleno sol, em relacdo ao morfotipo pequeno, parece ter
relacdo com os teores de amido. Para Poorter e Kitajima (2007) e Novaes et al. (2010),
a tolerancia ao pleno sol (habito heliéfilo) consiste na capacidade da planta acumular
amido em ambientes mais iluminados. Com isso, o maior teor de amido caulinar dos
morfotipos médio e grande no pleno sol deve ter impulsionado mais sintese de lignina

em caules desses dois morfotipos em relacao ao morfotipo pequeno.
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4 CONCLUSOES

Concluiu-se que, na fase adulta, os trés morfotipos mostraram habito heliéfilo,
indicado pelo maior crescimento do comprimento do caule e A em pleno sol. Esses
resultados foram corroborados pelos maiores teores de acglcares soluveis, amido,
hemiceluloses e lignina. Porém, com maior acimulo no caule dos morfotipos médio
e grande adultos cultivados no pleno sol. A celulose mostrou-se indiferente aos
tratamentos. Sabendo-se do papel das hemiceluloses e da lignina na qualidade da
madeira, sugerimos os morfotipos médio e grande cultivados em pleno sol para o
florestamento comercial. Porém, dentre esses dois, o morfotipo grande parece ser o

mais indicado por apresentar maior lignificagao caulinar.
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