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Resumo

Em ambientes florestais, as espécies lidam com grandes variagdes espaciais e
temporais na irradiancia, fator considerado como o mais importante para a regeneragao
e crescimento de arvores nas florestas. Os dois tinicos géneros nativos de gimnospermas
do Brasil co-ocorrem na América do Sul desde o Mesozdico, e atualmente, Araucaria
angustifolia e Podocarpus lambertii, espécies representantes destes géneros, co-
ocorrem regenerando-se no sub-bosque da Floresta Ombrofila Mista no Sul do Brasil.
Apesar dos intimeros relatos desta co-existéncia de longa data, pouco se sabe sobre as
semelhangas e as diferencas na ecologia destas duas espécies. Este estudo, realizado em
condi¢des de campo na Floresta Nacional de Sdo Francisco de Paula (FLONA),
comparou plantas juvenis de P. lambertii e de A. angustifolia quanto aos mecanismos de
tolerancia ao sombreamento. O estudo foi realizado com individuos de A. angustifolia e
P. lambertii com alturas entre 25 e 125 cm. Foram selecionadas 20 plantas de cada
espécie em diferentes locais do sub-bosque. Os individuos selecionados foram marcados
e a abertura do dossel acima dos mesmos foi estimada. Em cada planta também foram
avaliados o grau de estiolamento e de ramificagdo caulinar, a massa foliar por area
(MFA), a concentracdo de clorofilas a, b e total e a razdo clorofila a/clorofila b. A
abertura do dossel, o grau de estiolamento e a ramificacdo ndo diferiram
significativamente entre as duas espécies. Porém, a MFA, importante indicador de
tolerancia ao sombreamento, foi significativamente maior em P. lambertii (95,0 g m'z)
do que em A. angustifolia, (83,8 g m'2). A razdo clorofila a/clorofila b foi menor em P.
lambertii, (1,6) do que em A. angustifolia. Estas diferencas apontam para uma maior
tolerancia de P. lambertii a0 sombreamento.

Palavras-chave: Coniferas. Araucdria. Podocarpus. Luz. Tolerancia ao sombreamento.
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1. Introducao

1.1 As coniferas no continente sul americano

As florestas de coniferas sul-americanas sdo caracterizadas por coniferas de
afinidade neotropical e subantdrtica. Elas incluem numerosas espécies de
Podocarpaceae, presentes desde a regido tropical, passando pelos subtrépicos, até
latitudes temperadas; duas espécies de Araucariaceae, uma no sudoeste subtropical da
América do Sul e outra em latitudes temperadas da regido dos Andes; e a familia
Cupressaceae, representada por trés espécies na regido dos Andes em médias e altas
latitudes (Veblen 2005).

As primeiras coniferas de grande porte surgiram no Tridssico Superior e foram
tao importantes durante o Mesozdico quanto foram os dinossauros. Entre elas, as
Araucariaceae e Podocarpaceae tiveram uma distribui¢do preferencial no sul desde o
inicio de suas trajetdrias (Dutra & Stranz 2003). No periodo Terciério, quando os climas
tornaram-se mais frios, mais secos € mais sazonais, os biomas vegetais tornaram-se
mais parecidos com os atuais. No Hemisfério Sul, as floras da América do Sul,
Antartida e Austrdlia continham, assim como hoje em dia, descendentes da flora de
angiospermas de Gondwana meridional, com préteas, murtas, Nothofagus e “coniferas
do Sul”, como a Araucaria, Podocarpus e Dacrydium. Essas florestas cobriam, pelo
menos, a regido periférica da Antartida (Cox & Moore 2009).

Durante o Holoceno Superior, quando o clima tornou-se imido e sem periodo
seco, a floresta de araucdrias iniciou a expansdo sobre a vegetacdo dominante de
campos a partir de florestas de altitude ao longo dos rios. Essa floresta apresentava,
além de Araucaria angustifolia, populacdes de Myrsine, Mimosa, Podocarpus, Ilex e
Dicksonia sellowiana (Behling & Pillar 2007), e atingiu sua médxima cobertura entre
1530 e 530 anos atras (Heringer & Jacques 2001).

A distribuicao atual da floresta de araucérias, como € conhecida a formacao da
Floresta Ombréfila Mista, ocorre no planalto meridional do Brasil, entre as latitudes de
24° e 30° S , nos Estados do Rio Grande do Sul, Santa Catarina, Parana, Sao Paulo,
Minas Gerais e Rio de Janeiro (INPE/SOS MA 2008). Na maior parte das vezes,
desenvolve-se em elevacdes entre 500 e 1400 m no sul do Brasil e, em 4reas isoladas
entre 18° e 24° S, entre 1400 e 1800 m acima do nivel do mar no sudoeste do Brasil

(Behling & Pillar 2007).



A sua composicdo floristica atual € caracterizada pelos géneros primitivos de
floras de origem austral-andina e floras de origem tropical afro-brasileira, como Drymis,

Araucaria e Podocarpus (IBGE 1992).

1.1.1 Araucaria angustifolia

Araucaria angustifolia (Bertol.) Kuntze, popularmente conhecida como
pinheiro-do-parand, pinheiro-brasileiro, ou simplesmente araucéria, € uma gimnosperma
da familia Araucariaceae, ordem Coniferales (Judd et al. 2009). E uma drvore
perenifélia, que ocorre exclusivamente na América do Sul na regido da Floresta
Ombroéfila Mista, formagdao que recebe seu nome (Floresta com Araucéria) devido a
abundancia e ao grande porte da espécie, que imprime a fisionomia caracteristica da
formagdo. Segundo Carvalho (1994), trata-se de uma espécie secunddria longeva de
crescimento inicial lento, mas de temperamento pioneiro. Este temperamento pioneiro
foi claramente demonstrado por Duarte ef al. (2006), que estabeleceram a importancia
da A. angustifolia como espécie bercario no avanco de espécies florestais sobre os
campos adjacentes. A tolerancia ao sombreamento da espécie foi recentemente relatada
por Duarte & Dillenburg (2000) e Franco & Dillenburg (2007). Fontoura et al. (2006) a
consideram indiferente na sua demanda de luz e esta caracterizacdo provavelmente
advém da plasticidade da espécie no que diz respeito a esta condicdo ambiental.

Sua madeira € de alta qualidade, motivo pelo qual, no inicio do século XX, foi
altamente explorada (Oliveira et al. 2007). Devido a drastica reducdo em sua area de
ocorréncia, o pinheiro-brasileiro atualmente consta na lista internacional da IUCN de
espécies ameacadas como criticamente ameacada de extingdo (IUCN 2010). Também
consta na Lista Oficial das Espécies da Flora Brasileira Ameacadas de Extingdo (MMA
2008) e nas Espécies da Flora Ameacadas de Extingao do Rio Grande do Sul (SEMA
2002) como espécie vulneravel.

Suas sementes, os pinhdes, sdo fonte de alimento para humanos, animais
domésticos e para a fauna silvestre. Pela sua importancia, € considerada espécie chave,
pois fornece alimento durante os meses mais frios, enquanto as outras espécies da

floresta nao estdo produzindo frutos (Pinheiro & Ganade 2009).

1.1.2 Podocarpus lambertii
Podocarpus lambertii Klotzsch ex Endl.,, popularmente conhecido como

pinheirinho-bravo, é uma gimnosperma da familia Podocarpaceae, ordem Coniferales



(Judd ez al. 2009). E uma espécie perenifélia, que habita preferencialmente a Floresta
Ombrofila Mista, mas também ¢é encontrada em altitudes menores, na Floresta
Estacional Decidual, Campos e Estepe-Gramineo-Lenhosa (Carvalho 1994). Segundo
Reitz et al. (1988), a espécie ocorre tanto em dreas sombreadas quanto expostas ao sol.
A definicao quanto ao grupo sucessional ao qual pertence ¢é dificil, pois as informacdes
na literatura sdo bastante controversas, constando como uma espécie secunddria
(Carvalho 1994; Carvalho 2003; Chiamolera et al. 2010) ou pioneira (Inoue et al. 1984

e Fontoura et al. 2006). Sua madeira leve € utilizada em embalagens e compensados, e é

uma espécie adequada para o uso de celulose e papel.

1.2 A radiagdo solar em florestas

Todas as florestas podem ser caracterizadas como um mosaico de fases
estruturais que mudam ao longo do tempo como resultado de processos dindmicos
(Whitmore 1989). Esses processos fazem parte de um ciclo que se inicia através de
perturbacdes, que podem ser desde a herbivoria de folhas nas arvores até mesmo a
passagem de um furacdo e que modificam, de alguma forma, a abertura e a entrada de
luz no dossel, fatores que ditam o ciclo das florestas (Whitmore 1989).

A divisdo da floresta em clareiras e dossel fechado ndo é bem definida. De fato,
em termos fisicos, a borda geralmente € bem delimitada, mas em termos de
microambiente, tem-se uma continuidade que se estende além da borda (Whitmore
1996). A abrangéncia e os valores extremos dos parametros climéticos sdo influenciados
de acordo com o tamanho da clareira (Whitmore 1996). Ja as falhas no dossel, embora
pequenas, sdo muito importantes a medida que as clareiras tornam se mais raras e
menores, pois sdo as principais fontes de luz embaixo de dosséis fechados (Mitchell &
Whitmore 1993).

A luz do sol que chega ao dossel da floresta ou em uma clareira € influenciada
pelas condicdes atmosféricas locais, estacoes do ano (declinagdo solar) e horario do dia
(elevagao do sol). Até mesmo os padrdes sazonais e diurnos de formagdao de nuvens
afetam profundamente a radiacdo. De forma geral, o ambiente de luz no sub-bosque
consiste em radiacao difusa em baixo nivel, pontuada por breves momentos de feixes de
luz do sol (Chazdon et al. 1996).

A radiacdo difusa no sub-bosque resulta da transmissao de luz através das folhas,
da reflexao das superficies de madeira e folhas, da radiacdo difusa do céu (maior em

dias nublados) e da penumbra. Os feixes de luz, embora breves, ttm uma contribui¢dao



substancial para o total de luz, podendo variar, em dias com sol, entre 10-85% do total
diario (Pearcy 1987). Ainda que a radiacdo difusa seja predominante no dossel fechado,
as variagdes de luz nos microambientes do sub-bosque devem-se principalmente as
diferencas na incidéncia de feixes de luz do que as diferencgas de luz difusa (Chazdon et
al. 1996).

As diferencas no tamanho das clareiras e da quantidade de luz que chega ao sub-
bosque resultam em diferencas na composicdo de espécies. Como as adaptacdes
fisiologicas e morfoldgicas das plantas para lidar com os baixos niveis de luz sao
freqiientemente incompativeis com aquelas utilizadas para lidar com o outro extremo do
gradiente, nenhuma planta consegue ter um desempenho 6timo sob todos os niveis de
variacdo de luz. Consequentemente, as espécies se segregam de acordo com suas
preferéncias e tolerancias de luz (Valladares & Niinemets 2008). Swaine & Whitmore
(1988) sugeriram que, em todas as florestas, as espécies arbdreas se classificam em um
de dois grupos. Enquanto certas plantulas se estabelecem em clareiras pequenas e
sombrias da floresta fechada, um grupo bem diferente de espécies coloniza clareiras
maiores. Assim, propuseram que estes grupos de plantas fossem chamadas de climax
(n2o pioneiras) e pioneiras, respectivamente.

Segundo Whitmore (1989), a “formagdo” da clareira seria o evento mais
importante para a determinacdo da composicao floristica. A competicdo entre as
espécies de arvores e suas diferentes exigéncias luminosas nas fases seguintes teriam
um papel secunddrio. Isto se deve ao fato de que a luz é um recurso limitante chave,
principalmente em ecossistemas de alta produtividade que mantém grandes dareas
foliares. Desta forma, pequenas diferengas entre a quantidade minima de luz requerida
para a sobrevivéncia de espécies que co-ocorrem sdo centrais para a dindmica do

ecossistema e ecologia de comunidades (Valladares & Niinemets, 2008).

1.2.1 A tolerancia a diferentes niveis de luz

Em ambientes florestais, ao longo do processo de sucessio e, mesmo em
estdgios mais maduros das florestas, as espécies lidam com grandes varia¢des espaciais
e temporais na irradiancia, fator considerado como o mais importante para a
regeneragdo e crescimento de arvores nas florestas (Oldeman 1990).

As plantas podem responder a estas variacdes do ambiente em diferentes escalas,
através de aclimatacoes (plasticidade fenotipica) e adaptagdes (resposta evolutiva). A

plasticidade fenotipica possibilita a um dado genétipo responder as mudangas do meio



com diferentes valores para uma caracteristica, dentro do tempo de vida de um
individuo, enquanto que as adaptacdes resultam das variacOes na pressdo seletiva ao
longo do gradiente de variagdo do meio e que produz diferencas hereditarias entre
populacdes ou espécies, através do processo de evolugdo (Lusk et al. 2008).

As adaptacdes/aclimatagdes em resposta ao sombreamento se dao no sentido de
incrementar a sobrevivéncia da planta sob baixas irradiancias (Walters & Reich 1999).
Duas principais hipdteses sobre os mecanismos que conferem tolerancia as plantas, que
em parte se contrariam, foram propostas. A primeira, proposta por Givnish (1988), € a
hipétese da maximizagdo, melhoramento do ganho de carbono em baixa luz. A segunda
defende a maximizacdo da resisténcia a estresses bidticos e abidticos no sub-bosque, a
hipétese de tolerancia ao stress (Kitajima 1994; Walters & Reich 1999). Embora
bastante diferentes, as duas hipdteses nao sdo excludentes, e a tolerancia a sombra
parece depender tanto da eficiéncia no ganho de carbono, quanto da tolerancia a
estresses bidticos e abidticos sob baixa disponibilidade de luz (Valladares & Niinemets
2008).

A plasticidade fenotipica de plantas tolerantes a sombra é geralmente menor do
que a das intolerantes (Feng et al. 2004), mas as diferencas nao sdo as mesmas em cada
nivel de organizacdo bioldgica (folhas, galhos, planta). Embora a plasticidade na
morfologia da folha tenda a ser similar entre as espécies de diferentes tolerancias a
sombra, as plantas de sol sdo mais pldsticas em caracteristicas da morfologia foliar,
enquanto que as adaptadas a ambientes intermedidrios ou de alta variagdo de luz, sdao
mais plasticas em caracteristicas relacionadas a sindrome de escape da sombra, como o
estiolamento (Valladares & Niinemets 2008). Respostas pléasticas de um nivel
influenciam respostas em niveis inferiores. Por exemplo, um determinado padrdo de
alongamento ou ramificacdo caulinar determina a heterogeneidade de luz que €
experimentada pelas folhas e essa heterogeneidade afeta as respostas pldsticas na
morfologia e fisiologia da folha (Valladares & Niinemets 2008).

A partir de estudos sobre a resposta de diversas espécies a diferentes niveis de
luz, € sabido que algumas caracteristicas como menor drea foliar, folhas mais espessas,
maior conteido de clorofilas por drea e maior razdo de clorofila a/b tendem a estar
associadas a plantas adaptadas (condi¢do evolutiva) ou aclimatadas (plasticidade) a
elevados niveis de luz. J4 plantas adaptadas ou aclimatadas a sombra normalmente
apresentam folhas com maior conteido de clorofila por unidade de massa e menor

contedido de clorofila por unidade de 4rea, além de uma menor razdo entre a massa da



raiz e a da parte aérea. Plantas que demandam alta quantidade de luz, quando
sombreadas, sdo induzidas a alocar uma maior parte dos seus recursos para crescimento
em altura. Assim, aumentam as chances de crescer acima do dossel e adquirir uma
maior por¢do de radiacdo (Givnish 1988; Walters & Reich 1999; Duarte & Dillenburg
2000; Taiz & Zeiger 2004; Gratani et al. 2006; Franco & Dillenburg 2007).

De modo geral, as respostas plasticas e evolutivas de caracteristicas quantitativas
respondem de forma similar as variacGes ambientais. Este padrdo de semelhanca tem
sido chamado de “variacio a favor do gradiente” e € observado em muitas
caracteristicas funcionais das folhas (Lusk et al. 2008). Apesar de geralmente se
observar este padrao de semelhancga, alguns pardmetros apresentam um padrdao mais
complexo, como € observado na resposta da massa foliar por drea (MFA) de arvores
perenifdlias ao gradiente de luz, onde a divergéncia entre as respostas pldsticas e
evolutivas € bem clara (Souza & Valio 2003; Feng et al 2004; Lusk et al. 2008).
Geralmente, individuos da mesma espécie que crescem a sombra tém menor MFA do
que os que crescem em ambientes com alto nivel de luz. Por outro lado, quando
diferentes espécies perenifélias sdo comparadas em um mesmo ambiente de luz, as
tolerantes a sombra tendem a ter uma maior MFA do que as espécies que demandam luz
(Lusk et al. 2008).

Através de experimentos realizados com A. angustifolia, as respostas a
diferentes niveis de luz, assim como a sua tolerdncia ao sombreamento, ja estio bem
caracterizadas (Inoue et al. 1979; Inoue & Torres 1980; Duarte & Dillenburg 2000;
Backes 2001; Duarte ef al. 2002; Franco & Dillenburg 2007), mas os estudos ecolégicos
com P. lambertii estdo bastante limitados a observacdes a campo, havendo grande
escassez de estudos experimentais.

Com base nos estudos realizados com A. angustifolia, sabe-se que a mesma, em
seu estagio juvenil, é bastante pldstica em relacdo a disponibilidade de luz, ocorrendo
tanto em regides campestres de alta irradidncia, quanto em diferentes sub-bosques
florestais. Nestes, tolera o sombreamento, formando um banco de plantulas (Inoue et al.
1979; Inoue & Torres 1980; Duarte & Dillenburg 2000; Duarte et al. 2002; Franco &
Dillenburg 2007). A araucdria se ajusta a sombra diminuindo a massa foliar por drea e
aumentando a razao entre altura e biomassa da parte aérea, o teor de clorofila por massa
e a razdo de area foliar. Por outro lado, ndo varia a razdo entre clorofila a € b e nem a
razdo de massa entre a raiz e a parte aérea (Duarte & Dillenburg 2000; Franco &

Dillenburg 2007). Podocarpus lambertii, por sua vez, também tem sido descrito como



espécie tolerante ao sombreamento (Carvalho 2003; Garcia & Nogueira 2008; Longhi et
al. 2010), mas as informacdes na literatura sdo muitas vezes contraditérias (Fontoura et
al. 2006; Hadlich et al. 2009; Chiamolera et al. 2010) e pouco informam sobre possiveis
mecanismos de tolerancia. Segundo estudo de Chiamolera et al. (2010), P. lambertii
responde ao sombreamento natural em capoeiras com uma maior area foliar, menor
densidade estomdtica e menor crescimento em altura do que plantas que cresceram em
area aberta. Outros parametros, como massa foliar por drea (MFA) e a massa seca das

folhas, ndo apresentaram diferenca entre os dois ambientes.

1.3 Justificativa e Objetivos

Os dois dnicos géneros nativos de gimnosperma do Brasil co-ocorrem na
America do Sul desde o Mesozdico. Atualmente, A. angustifolia e P. lambertii, espécies
representantes destes géneros, co-ocorrem no sub-bosque da Floresta Ombroéfila Mista
no Sul do Brasil. Apesar dos inumeros relatos desta co-existéncia de longa data
(Ragagnin et al. 1994; Duarte et al. 2002; Carvalho 2003; Veblen 2005; Fontoura et al.
2006; Behling & Pillar 2007 Longhi et al. 2010), pouco se sabe sobre as semelhangas e
as diferencas na ecologia destas duas espécies.

Este estudo pretende comparar, em condi¢des de sub-bosque, o desempenho de
plantas juvenis de P. lambertii com A. angustifolia, quanto ao grau e mecanismos de

tolerancia ao sombreamento.



2. Material e Métodos

2.1 Local

O estudo foi realizado na Floresta Nacional (FLONA) de Sido Francisco de
Paula, localizada no municipio de Sdo Francisco de Paula no nordeste do Estado do Rio
Grande do Sul, Brasil (Figura 1a), entre as coordenadas geograficas 29°23” a 29°27’S e
50°23° a 50°25°W, a 912 m de altitude, em um local de mata nativa (Figura 1b), onde ha
individuos adultos e juvenis de ambas as espécies, e que se encontra adjacente a um

talhdo de eucalipto e a um campo manejado.
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Figura 2: Localizagdo do municipio de S@o Francisco de Paula, RS, Brasil (a) e local de estudo na
FLONA (b). Os pontos que formam o poligono marcam a drea de localizagdo das amostras. O ponto

solitdrio ao centro indica o local de entrada na borda da mata, a 70m do ponto mais préximo do poligono.

O clima local (Figura 2) €, segundo a classificagdo de Koppen, do tipo Cfb. Esta
classificac@o caracteriza climas temperados quentes (mesotérmicos), com precipitagao
bem distribuida ao longo do ano e com temperaturas de verdo amenas (Kdppen 1948).
Esta ultima caracteristica, no caso de Sdo Francisco de Paula, deve-se ao fator latitude.
O municipio apresenta médias mensais de 14,4°C e precipitagdo anual de 2162 mm

(BRASIL 1992), a mais alta do Estado registrada.
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Figura 2. Diagrama ombrotérmico de Walter (Bagnouls, & Gaussen 1963) para o municipio de Sdo
Francisco de Paula- RS. O eixo das abscissas representa os meses do ano (de Julho a Junho). No eixo das
ordenadas, a direita estd representada a precipitacdo média mensal em milimetros e a esquerda, a
temperatura média mensal do ar em graus Celsius. Quando a precipitacdo mensal ultrapassa 100 mm, o
diagrama recebe um preenchimento sélido. Informagdes dos anos de observacdes e os valores das médias
anuais de temperatura e precipitagdo encontram se no canto superior esquerdo e direito, respectivamente.
A barra abaixo da linha de 0°C que recebe preenchimento hachurado indica meses com minima absoluta

inferior a 0°C.

2.2 Sele¢ao dos individuos

O estudo foi realizado com individuos juvenis de A. angustifolia e P. lambertii,
com alturas entre 25 e 125 cm. Foram selecionadas 20 plantas juvenis de cada espécie,
em diferentes locais do sub-bosque. Os individuos foram selecionados aos pares, de
acordo com a maior proximidade, com o objetivo de atenuar possiveis diferencas

associadas a declividade do terreno e caracteristicas do solo.

2.3 Avaliacdo do ambiente de luz

Para a caracterizacdo do ambiente quanto a luminosidade, analisou-se a abertura
do dossel sobre cada um dos individuos selecionados (Figura 3), medida realizada com
a utilizagcdo de fotografias hemisféricas (camera Nikon Coolpix 995) com lente olho-de-
peixe (Nikon Fisheye Converter FC- E8 0,21x) a aproximadamente 1,3 m do solo,

sendo estas analisadas posteriormente no programa Gap Light Analyser (versao 2.0).



Figura 3. Fotografia hemisférica do dossel sobre uma das plantulas estudadas e sua respectiva imagem ja

trabalhada para andlise da abertura do dossel, em preto e branco.

2.4 Avaliacdo das plantas

Os individuos selecionados foram marcados e posteriormente avaliados quanto

as seguintes caracteristicas:

Grau de estiolamento caulinar: este parametro foi estimado a partir da razdo entre o
comprimento e o didmetro do eixo caulinar principal a 5 cm do solo. As medidas foram

realizadas com o auxilio de paquimetro (diametro) e fita métrica (comprimento).

Grau de ramificacdo: medido através da razdo entre as medidas de comprimento total
dos ramos e o comprimento total da parte aérea, sendo esta razdo expressa em
porcentagem. O comprimento total da parte aérea resultou da soma da altura (eixo
caulinar principal) com todos os ramos laterais emitidos. As medidas foram realizadas

com auxilio de fita métrica.

Tamanho foliar: medido a partir de seis aciculas coletadas de cada individuo. As folhas
foram individualmente desenhadas em papel, e a drea total destas seis folhas foi entao
medida com medidor automadtico de area foliar (modelo LI-3100, Licor Inc.). O

tamanho foliar foi computado dividindo-se a drea total pelo nimero de folhas.

Massa foliar por drea: as mesmas seis aciculas coletadas e medidas para a drea foliar

foram posteriormente secas em estufa a 60° C e pesadas em balanca analitica
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(Electronic Balance FA2104N, Bioprecisa). Da razao entre a massa seca e a area destas

seis aciculas, resultou a massa foliar por drea (MFA).

Clorofilas a, b e total e razdo a/b: para a obteng¢do do conteudo de clorofilas, o método
de extracdo utilizado baseou-se em Knudson et al. (1977).

Para a analise do conteudo de clorofilas, foram retiradas, em média, de cada
planta, trés aciculas de A. angustifolia e uma acicula de P. lambertii. As aciculas foram
retiradas preferencialmente da parte mediana do ramo principal, levemente lixadas e
segmentadas para facilitar a extracdo e, entdo, acondicionadas em embalagens pretas de
filmes fotograficos contendo 20 ml de alcool etilico absoluto. Antes deste
acondicionamento, a drea das aciculas foi desenhada para posterior recorte e medicao da
area através do medidor de area foliar (modelo LI-3100, Licor Inc.). O tempo para a
extracdo da clorofila no etanol foi de trés semanas para A. angustigolia e de quatro
semanas para P. lambertii.

Ap6s o periodo de extragcdo, o volume do extrato foi medido em uma proveta, e
as leituras de absorbancias (UV-Vis-Abs) em espectrofotometro (SpectraMax M2,
Molecular Devices), nos comprimentos de onda de 649 e 665 nm contra um branco
contendo etanol puro. Realizada a leitura espectrofotométrica, as aciculas foram secadas
em estufa a 60°C e pesadas em balanca analitica (Electronic Balance FA2104N,
Bioprecisa).

A concentracio de clorofilas em pug ml”' do extrato foi obtida através das
equacdes de Wintermans & DeMois (1965), onde:

Cla (ug ml" solugdo) = 13,7 A665 - 5,76 A649

Clb (ug ml™' solucdo) = 25,8 A649 - 7,6 A665

Cltot (ug ml’! solucdo) = 6,1 A665 + 20,04 A649,
onde Cla, Clb e Cltot sdo, respectivamente, as concentracdes de clorofilas a, b e total,
em pg.ml”', e A665 e A649 sio as absorbancias em 665 e 649 nm, respectivamente.

A concentracdo de clorofilas (Cclor) em mg m™ de drea foliar foi calculada
através da seguinte equacao:

Cclor (mg m™) = Cl (a, b ou tot) Ve, 10° /A 107

Cl = concentracdo de clorofila no extrato, em ptg ml™;

Vext = volume do extrato, em ml;

. . 2
A = area foliar, em cm".
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A concentracdo de clorofilas (Cclor) em mg g de peso seco da amostra foi
calculada pela seguinte equagao:
Cclor (mg g™) = Cl (a, b ou tot) Vey 107/ PS

PS = peso seco, em g.

No momento da realiza¢do da leitura de contetdo de clorofilas para as folhas de
P. lambertii, a extragdo ndo estava completa, mas as leituras foram realizadas e as
concentracdes, calculadas. As aciculas foram mantidas no etanol para futuras novas

leituras.

2.5 Andlise estatistica

Os dados foram submetidos ao Teste-t de Student de analise de médias. Quando
ndo satisfizeram o critério de homoscedasticidade (estiolamento, ramifica¢do), utilizou-
se o teste ndo paramétrico de Mann-Whitney. Todas as andlises foram realizadas através

do programa SigmaStat versao 3,5.
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3. Resultados

A Tabela 1 apresenta todos os parametros medidos neste trabalho, com suas

respectivas médias, desvios-padrdo e valores de probabilidade (P) associados as

diferengas entre as médias.

Tabela 1. Medidas de abertura do dossel e de pardmetros medidos em plantulas de A. angustifolia e P.

lambertii em ambiente de sub-bosque. Todas as médias apresentadas estdo seguidas pelo desvio padrao.

Valores de P inferiores ou iguais a 0,05 indicam diferenca significativa entre as duas espécies.

Parametros Araucaria Podocarpus P
Abertura do dossel [%] 13,42 + 1,39 12,69 + 1,04 0,069
Estiolamento 10,92 +2,24 11,37 + 4,55 0,694
Ramificacdo [%] 67,30 + 7,20 58,20 + 18,80 0,321
MFA [g m?] 83,78 + 13,66 94,98 + 13,31 0,012
Clorofila a/b 1,74 + 0,16 1,62 + 0,12 0,013
Clorofila/ massa [mg g'l] 299,78 + 66,55 - -
Clorofila/ drea [mg m™] 4,98 +0,71 - -
Tamanho foliar (area) [sz] 1,09 + 0,48 3,29+ 0,78 <0,001

A abertura do dossel sobre as plantulas estudadas mostrou-se bastante similar

entre as 40 plantas estudadas, caracterizando um ambiente de luz bastante homogéneo,

com abertura maxima de 15,65% (Fig. 4a) e minima de 11,11% (Fig. 4b). A média de

abertura do dossel sobre as plantulas de A. angustifolia foi maior (13,42%) do que para
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as de P. lambertii (12,69%), mas a diferenca entre as médias nao foi significativa (P =

0,069).

Figura 4. Imagens j4 trabalhadas obtidas através das fotografias do dossel com utilizagdo de lente olho-
de-peixe (fisheye). A andlise da abertura do dossel sobre as plantulas mostra a similaridade entre a

abertura maxima (a) e minima (b) encontradas.

Os valores médios de estiolamento (P = 0,694) e de ramificacdo (P = 0,321)
caulinar nao diferiram entre as duas espécies. Por outro lado, a MFA foi
significativamente maior (P = 0,012) em P. lambertii do que em A. angustifolia. O
tamanho das folhas também diferiu de forma significativa, sendo cerca de 3 vezes maior
em P. lambertii do que em A. angustifolia.

A concentracdo foliar de clorofilas estd sendo apresentada apenas para A.
angustifolia, uma vez que, at¢é o momento da redacdo deste trabalho, a extracdo de
clorofila para P. lambertii ndo havia sido concluida. Porém, considerando que a
extracdo de clorofila a e clorofila » tenham ocorrido na mesma taxa, o valor da razado
entre as clorofilas nas folhas desta espécie foi computado para fins de compara¢ao com
A. angustifolia. Esta razao (Cla / CIb) foi significativamente menor (P = 0,013) em P.

lambertii do que em A. angustifolia.
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4. Discussao

O limitado nimero de parametros avaliados até o presente momento e
limitagGes, posteriormente descritas, no delineamento experimental, ainda ndao nos
permitem atender plenamente aos objetivos propostos. Entretanto, os resultados aqui
apresentados jd nos fornecem importantes indicativos quanto a comparagdo dos
mecanismos e grau de tolerancia das duas espécies selecionadas ao sombreamento
causado pelo sub-bosque florestal. Cabe ressaltar que as diferencas aqui levantadas tém
um componente adaptativo (genético) preponderante, uma vez que as duas espécies
foram comparadas sob condi¢cdes ambientais bastante semelhantes. A baixa variagdo na
abertura do dossel sobre as plantulas estudadas nao propiciou a andlise de variacdes
plasticas dos parametros analisados.

Embora a abertura média do dossel sobre as plantas jovens ndo tenha diferido
entre as duas espécies, chama a atencdo a tendéncia a significancia (P = 0,069) da
diferenca observada, diferenca esta que aponta para um dossel mais fechado sobre
individuos de P. lambertii do que sobre A. angustifolia. Um estudo mais detalhado deste
aspecto seria importante para verificarmos se esta tendéncia expressa uma diferenca real
ou ndo. Soma-se a este fato observagdes pessoais feitas a campo durante a selecdo e
marcacdo dos individuos, de que, em um ambiente de clareira mais aberta, onde as
copas das arvores ndo se tocavam por certa distdncia, houve dificuldade em localizar
individuos jovens de P. lambertii. No entanto, esta observacio precisa ser ampliada e
refinada, pois, enquanto os individuos jovens de A. angustifolia se destacam na
paisagem do sub-bosque por sua arquitetura caracteristica, 0 mesmo nao ocorre com 0s
de P. lambertii. Desta forma, individuos jovens desta tltima espécie podem ter passado
despercebidos nestes ambientes mais abertos. De modo geral, o regime luminoso sob a
mata nativa da FLONA foi caracterizado por Duarte et al. (2002) com uma radiacio
fotossinteticamente ativa (RAF) inferior a 10% em relacdo ao campo aberto.

O estiolamento € uma resposta morfogénica induzida pela escassez de
irradiancia durante o crescimento vegetal e inclui uma priorizacdo do alongamento
caulinar em detrimento de sua espessura (Taiz & Zeiger 2004). Esta resposta tem sido
associada principalmente a espécies arbdreas pouco tolerantes ao sombreamento, que
assim conseguem, com maior rapidez, superar em altura as plantas que as sombreiam
(Poorter 1999, Duz et al. 2004; Taiz e Zeiger 2004; Almeida et al. 2005). Quando

exposta ao sombreamento, plantulas de A. angusifolia t€m exibido este tipo de resposta,
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a qual tem sido interpretada como um mecanismo que visa escapar do sombreamento
(Inoue & Torres 1980; Franco & Dillenburg 2007). Passado o estdgio de plantula, a
espécie ndo exibe mais esta resposta, mesmo que o sombreamento ainda persista
(Franco & Dillenburg 2007). Segundo Steingraeber (1982), esta resposta nao reflete
necessariamente um melhor desenvolvimento em condi¢des de sombreamento, pois,
muitas vezes, o aumento da altura, ndo acompanhado do aumento de didmetro do caule,
pode comprometer a sustentacdo da parte aérea e o investimento em ramos laterais. Ao
compararmos A. angustifolia e P. lambertii, verificamos uma relacdo entre altura e
diametro muito semelhante entre ambas. Embora nio saibamos de que forma esta ultima
espécie se comporta quando tem seu regime de luz alterado, podemos sugerir que estas
duas espécies, no estddio juvenil analisado, t€ém padrdo de alocagcdo semelhante entre
alongamento e espessamento caulinar.

O grau de ramificacdo reflete o investimento relativo da parte aérea no
crescimento lateral dos ramos. Segundo Horn (1971), o custo de um ramo horizontal é
superior ao de um ramo vertical do mesmo tamanho devido ao investimento em maior
espessura ou em madeira mais forte para sustentar o seu peso. Este custo relativo
aumenta drasticamente com o crescimento da drvore. Na disputa para alcangar o dossel,
as espécies pioneiras, de crescimento rapido e madeira leve, sdo favorecidas em relacao
as de madeira pesada. O crescimento em altura € favorecido sobre o crescimento lateral,
resultando em drvores inicialmente altas e finas. Como 0s ramos tornam-se mais
custosos a medida que a planta cresce e, considerando que a madeira leve ¢é
relativamente fraca, o crescimento lateral torna-se uma extravagancia para estas
espécies. Ja espécies de sub-bosque, uma vez que a maior parte da luz que chega dentro
da floresta vem de angulos préximos ao z€nite, organizam os ramos de forma aberta e
horizontal. Para sustentar este crescimento em ramos laterais, € necessdria a forga rigida
de madeiras pesadas, mesmo quando ainda plantulas. Para estas plantas, o aumento do
custo dos ramos laterais de acordo com o crescimento ocorre em uma taxa menor (Horn
1971).

Assim, poder-se-ia esperar que plantas adaptadas ou ajustadas a um ambiente
sombreado investissem uma fracdo consideravel do comprimento de sua parte aérea em
ramos laterais, de forma a explorar a heterogeneidade horizontal de luz no sub-bosque.
Novamente, as duas espécies ndo diferiram neste aspecto, tendo ambas investido mais
de 50% do comprimento caulinar total em ramos laterais neste estdgio juvenil.

Espécies mais tolerantes a sombra apresentam maior conteido de clorofila por
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unidade de massa (Givnish 1988, Souza & Valio 2003, Almeida et al. 2005, Valladares
& Niinemets 2008). Aumentos no conteido de clorofila por massa sdo, além de
adaptativos, respostas comuns a reducdo na intensidade luminosa, uma vez que
aumentam a capacidade de captacdo de luz em ambientes onde ela estd pouco
disponivel (Lei & Lechowicz, 1997).

Tanto a clorofila a quanto a clorofila b sdo componentes das membranas
fotossintéticas e ocorrem em uma razio de aproximadamente trés de clorofila a para um
de clorofila b. Esta razdo pode ser modificada devido a condi¢des de crescimento e
fatores ambientais. Segundo Lichtenthaler (1987), plantas adaptadas ou expostas a luz
exibem razodes de 3,2 a 4, enquanto que plantas de sombra apresentam valores menores.
Porém, estes valores ndo foram encontrados em estudo recente de Zandavalli (2006)
com A. angustifolia, onde, embora o padrao tenha se mantido, as plantas expostas a luz
apresentaram valores abaixo da faixa sugerida por Lichtenthaler. A diminui¢cdo da razao
em plantas de sombra deve-se ao papel importante que as clorofilas b desempenham nas
antenas de captacdo de luz do aparato fotossintético (Taiz & Zeiger 2004). De acordo
com os resultados encontrados nas duas espécies aqui estudadas, elas se enquadram
como plantas de sombra, mas P. lambertii estaria melhor ajustada a sombra, uma vez
que apresentou uma razao clorofila a / clorofila b significativamente menor do que A.
angustifolia. Este padrio também foi observado em outros estudos, onde plantas
apresentaram menor razao clorofila a / clorofila b quando sombreadas do que quando
expostas a altas irradidncias, incluindo tanto respostas pldsticas quanto adaptativas
(Givnish 1988; Lee et al. 2000; Souza & Valio 2003; Valladares & Niinemets 2008).
Por tras desta redugdo, estaria uma degradacdo mais lenta da clorofla b em relacdo a
clorofila @ em ambientes sombreados (Engel & Poggiani 1991). Embora comum, a
redugdo na razao clorofila a / clorofila b em ambientes sombreados nao € uma resposta
universal (Souza & Valio 2003), e a propria A. angustifolia ndo se mostrou pldstica
neste sentido em estudo conduzido em casa de vegetacao (Duarte & Dillenburg, 2000).

Segundo Dickson (2000), a folha € o 6rgdo da planta que mais responde
anatomicamente as variacoes luminicas de um determinado habitat. Desta forma, nao
surpreende que um grande numero de trabalhos que estudam as respostas das plantas a
intensidade luminosa leve em consideracdo as variacdes na estrutura foliar (Givnish,
1988; Souza & Valio 2003; Duz et al. 2004;Valladares & Niinemets 2008, Chiamolera
et al. 2010). A MFA é um parametro estrutural da folha que informa sobre sua

espessura e/ou densidade, apresentando grande variabilidade inter e intra-especifica e
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mesmo dentro de um mesmo individuo. Este atributo foliar responde a varia¢des da
disponibilidade de luz, 4gua e nutrientes (Witkowski & Lamont, 1991).

Para a massa foliar por area (MFA) em perenifélias, observa-se um padrdao mais
complexo nas respostas a diferentes niveis de luz do que em outros parametros.
Geralmente, individuos que crescem a sombra t€ém menor MFA do que os que crescem
em ambientes com alto nivel de luz. Porém, quando espécies perenifélias sdao
comparadas em um mesmo ambiente de luz, as tolerantes a sombra tendem a ter uma
maior MFA do que as que demandam mais luz (Souza & Valio 2003; Feng et al 2004.;
Lusk 2004; Lusk et al. 2008; Valladares & Niinemets 2008). Este padrao de divergéncia
entre as respostas pldsticas e evolutivas foi chamado de “variacdo contra o gradiente”
(Lusk et al. 2008). Embora esse padrdao seja bastante observado para angiospermas
perenes, ndo se ha dados suficientes para caracterizar um padrao em coniferas perenes.

A reducdo da MFA na sombra traria, em curto prazo, a vantagem de um menor
custo para a produgdo de folha por unidade de area, podendo também conduzir a uma
maior razao de area foliar (Lusk et al. 2008). Porém, uma MFA maior seria selecionada
para ambientes de baixa luz por proporcionar um melhor custo para folhas duradouras,
pois, com um maior investimento estrutural inicial, os custos de manuteng¢do sio
menores. Esta melhor estrutura da folha protegeria contra a predacdo e estresses fisicos,
aumentando o tempo de vida da folha. A maior MFA em plantas de sombra também é
possivelmente uma limitacdo da plasticidade da constituicdo da folha destas espécies.
(Lusk et al. 2008). A MFA foi significativamente maior (P = 0,012) em P. lambertii do
que em A. angustifolia, sugerindo uma maior tolerancia ao sombreamento de P.
lambertii do que A. angustifolia..

E interessante chamar a atengdo que a tolerdncia a qualquer tipo de estresse
depende ndo somente das caracteristicas estruturais e fisioldgicas, mas também ¢&
fortemente afetada pela situacao de outros fatores ambientais, que também podem afetar
os parametros aqui medidos. A tolerancia pode ser reduzida devido a co-ocorréncia de
outro estresse (seca, escassez de nutrientes), assim como pela ocorréncia de herbivoria,
pestes e competicdo com plantas vizinhas. Dessa forma, a tolerancia ao fator sombra
pode acabar comprometendo a tolerdncia a outras limitagdes ambientais presentes no

sub-bosque e vice e versa (Valladares & Niinemets 2008).
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5. Consideracoes finais

Nossos resultados ndo nos permitem ainda fazer uma afirmac¢do conclusiva sobre
a tolerancia ao sombreamento destas espécies, mas apontam para uma maior tolerancia
de P. lambertii, indicada através das diferencas em MFA e razdo de clorofila a /
clorofila b. Para um resultado mais conclusivo, faz-se necessaria a analise de outros
parametros, como padrdes de alocacdo de massa (p. ex., razdo de drea foliar e a razdo
entre massa de raiz e de parte aérea), além de uma caracterizacdo da fisiologia foliar
através de curvas de resposta fotossintética a luz. Também se faz essencial a
comparacao das respostas das espécies a diferentes niveis de luz para uma avalia¢do e
comparacdo da plasticidade das espécies. Esta comparagcdo poderia ser realizada tanto
em estudos a campo, sob diferentes aberturas do dossel, quanto em condi¢des mais

controladas de casa de vegetacao.
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