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Resumo - A ocorrência de Cariniana legalis (Mart.) Kuntze (Lecythidaceae) em 
florestas secundárias em diferentes fases de regeneração sugere que essa espécie 
seja mais resistente a pleno sol em relação a Paratecoma peroba (Record. & Mell) 
Kuhlm. (Bignoniaceae) encontrada no interior da floresta primária densa. O objetivo 
desse trabalho foi caracterizar a plasticidade das variáveis de crescimento, anatômicas 
e estruturais de parede celular de C. legalis e P. peroba. Como o caule é forte 
dreno em arbóreas, foi elaborada a hipótese que as plasticidades das ligninas e dos 
monossacarídeos das hemiceluloses são maiores em relação às variáveis de crescimento 
e anatômicas, especialmente em C. legalis, mais resistente a pleno sol, como sugere 
seu hábito ecológico. Plantas jovens, com 14 meses de idade, foram submetidas a 20 
e 100% de luminosidade solar por 60 dias. Diferente do esperado, a plasticidade das 
ligninas foi inferior a das variáveis de crescimento e anatômicas para as duas espécies. A 
composição das hemiceluloses de C. legalis não foi influenciada pela luminosidade. Em 
P. peroba, a proporção de arabinose foi menor a pleno sol. Concluímos que a indicação 
de maior resistência de C. legalis a pleno sol foi associada ao índice de plasticidade das 
taxas de assimilação líquida e de crescimento relativo (≥ 0,6), densidade estomática 
(≥ 0,3) e ligninas (≤ 0,2).

Phenotypic plasticity as indicator of no pioneer trees more tolerant to 
intense irradiance 

Abstract - The occurrence of Cariniana legalis (Mart.) Kuntze (Lecythidaceae) 
in secondary forests in different levels of regeneration suggests that this species is 
more resistant to full sun in relation to Paratecoma peroba (Record. & Mell) Kuhlm. 
(Bignoniaceae) found in dense primary forest. The aim of this study was to characterize 
the plasticity of growth, anatomical and structural cell wall variables of C. legalis and 
P. peroba. As the stem is strong drain on tree, it was proposed the hypothesis  that 
plasticity of lignin and hemicelluloses monosaccharides are higher than of growth 
and anatomical variables, especially with C. legalis that is more resistant to full sun as 
suggested by its ecological habit. Young plants with 14 months of age were subjected 
to 20 and 100% of solar light for 60 days. Unlike expected, the plasticity of lignin was 
lower than plasticity of growth and anatomic variables for both species. Hemicellulose 
composition of C. legalis was not affected by light. Proportion of arabinose was lower 
in P. peroba under  full sun. We conclude that the indication of higher resistance of 
C. legalis to full sun was associated with plasticity index of net assimilation rate and 
relative growth rate (≥ 0.6), stomatal density (≥ 0.3) and lignins (≤ 0.2).
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Introdução

A capacidade de um genótipo em expressar a 
amplitude dos caracteres adaptativos em resposta às 
variações ambientais é conhecida como plasticidade 
fenotípica (Chambel et al., 2005; Bradshaw, 2006). 
Espécies mais plásticas têm maior chance de sobreviver 
às variações contrastantes do ambiente, em virtude de 
sua capacidade de adaptações morfológicas, fisiológicas 
e bioquímicas (Valladares et al., 2005).

A plasticidade fenotípica vem sendo amplamente 
investigada em espécies vegetais sob luminosidade 
contrastante, pelo fato da luz ser um dos fatores ambientais 
mais decisivos na sobrevivência das plantas (Poorter, 
2001). As espécies florestais pioneiras, por colonizarem 
locais da floresta sujeitos à elevada luminosidade, são 
reconhecidas pela sua maior plasticidade e capacidade 
de resistência à elevada intensidade luminosa (Walter, 
2005; Valladares & Niinemets, 2008).

Há indicações de que tanto espécies pioneiras 
quanto as não pioneiras têm plasticidade potencial de 
ajustes às variações da intensidade luminosa, que não 
está, necessariamente, relacionada ao grupo funcional 
(Rozendaal et al., 2006; Souza et al., 2009) mas sim 
às diferenças interespecíficas (Oguchi et al., 2005). 
Recentemente, Gaburro et al. (2014) demonstraram que 
espécies tropicais não pioneiras possuem plasticidade 
potencial para se ajustarem às variações intensas 
da intensidade da luminosidade, com as variáveis 
relacionadas à fotossíntese, sendo mais plásticas do que 
as variáveis de crescimento, anatômicas e bioquímicas.

Considerando que o caule das árvores representa 
90% da biomassa seca das plantas (Körner, 2003), 
tem sido especulado que variações da intensidade da 
luminosidade possam interferir no teor e na plasticidade 
dos polímeros da parede celular desse órgão dreno 
(Zani, 2014). Os principais compostos da parede 
celular são as celuloses, hemiceluloses e as ligninas. 
Estruturalmente, as hemiceluloses estão interligadas 
com as microfibrilas da celulose através de ligações 
de hidrogênio (Cosgrove, 2000; Thompson, 2005). Na 
maioria das espécies arbóreas, as hemiceluloses mais 
representativas do caule são os xilanos (Shädel, 2010a). 
Estes são formados por uma estrutura linear constituída 
de xilopiranosil unidos por ligações β-1,4 na cadeia 
principal e diferentes unidades monossacarídicas (Saha, 
2003). O xiloglucano é o principal tipo de hemicelulose 
em paredes primárias de eudicotiledôneas (Carpita & 

McCann, 2000). É formado por uma cadeia principal 
de glicoses com ligação β-1,4 e ramificações de xiloses 
com ligação α-1,6 (Fry et al., 1993).

A lignina é um polímero complexo, com estrutura de 
natureza aromática e alto peso molecular. É formado 
por diversas combinações de três tipos de resíduos: 
lignina guaiacila, siringila e p-hidroxifenila (Fengel 
& Wegener, 1989), que são sintentizadas a partir da 
oxidação desidrogenerativa de três alcoóis monolignóis 
(coniferílico, sinapílico e p-cumarílico, respectivamente) 
(Raes et al., 2003).

As ligninas e as hemiceluloses são bem estudadas, 
devido ao forte apelo comercial desses polímeros na 
produção de biocombustíveis (Saha, 2003; Gray et 
al., 2006; Somerville, 2007. Pauly & Keegstra, 2008). 
No entanto, é desconhecida a influência das variações 
ambientais no teor desses polímeros e na composição 
química das hemiceluloses. O enriquecimento do CO2 
pode elevar a proporção da glucose das hemiceluloses 
de espécies arbóreas de regiões temperadas (Shädel 
et al., 2010b) e reduzir o teor de lignina da espécie 
tropical pioneira Senna reticulata (Arenque et al., 2014). 
Quanto ao aumento da temperatura e irradiância previsto 
pelo Painel intergovernamental sobre as mudanças 
climáticas para as próximas décadas, sabe-se que a maior 
intensidade de luminosidade estimula a lignificação 
(Narendra et al., 2007). Com relação às hemiceluloses, 
é desconhecida a influência do aumento da intensidade 
da luminosidade na proporção de seus monossacarídeos. 
Desconhece-se, também, se a plasticidade das ligninas e 
dos componentes das hemiceluloses é maior ou menor 
em relação às variáveis de crescimento e anatômicas 
em arbóreas tropicais não pioneiras sob intensidade de 
luminosidade contrastante.

O presente estudo teve o objetivo de identificar as 
variáveis fenotípicas de maior plasticidade em espécie 
não pioneira mais resistente a pleno sol. Para tanto, 
utilizamos as espécies não pioneiras Paratecoma peroba 
(Record. & Mell) Kuhlm. (Bignoniaceae) e Cariniana 
legallis (Mart.) Kuntze (Lecythidaceae) de grande 
valor para a indústria madeireira e de distribuição 
neotropical da floresta Atlântica do Brasil (Lorenzi, 
1992). A ocorrência de P. peroba no interior da floresta 
primária densa (Lorenzi, 2002) sugere que essa espécie 
seja menos resistente a pleno sol em relação a C. legalis, 
encontrada na floresta secundária e capoeirões (Rondon 
Neto et al., 1999). Como o caule é forte dreno em 
arbóreas, foi elaborada a hipótese de que a plasticidade 
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das ligninas e dos monossacarídeos das hemiceluloses 
são maiores em relação às variáveis de crescimento e 
anatômicas, especialmente na espécie mais resistente a 
pleno sol C. legallis, como sugere seu hábito ecológico. 

Material e métodos

Sementes de Paratecoma peroba (Record.) Kuhlm. 
(Bignoniaceae) e Cariniana legallis (Raddi.) Kuntze 
(Lecythidaceae) foram coletadas na Floresta Tropical 
Estacional Semidecídua perenifólia (Engel, 2001) da 
Reserva Natural Vale (19º11’30’’ S e 40º05’46’’ W, 
altitude 58 m), localizada em Sooretama, ES, Brasil. 

A densidade de fluxo de fótons fotossintéticos 
(DFFF) do sub-bosque foi medida na estação de 
baixa precipitação (20 de agosto de 2012) com um 
espectrorradiômetro (Spectrum Technologies, Inc., 
Illinois, EUA), em dez locais da floresta onde ocorrem 
as duas espécies, a um metro do solo, obtendo-se valor 
médio de 400 ± 100 de µmol m-2 s-1. 

As sementes foram germinadas em bandejas plásticas 
com areia lavada, em câmara de germinação com 
fotoperíodo de 12 h e temperatura de 25 oC. Após a 
germinação, as plântulas foram transplantadas para vasos 
de polietileno de 12 L, contendo mistura de terra vegetal, 
areia e argila (1:1:1) e mantidas sob 400 µmol m-2 s-1 da 
DFFF (20% da DFFF a pleno sol) em telado sombrite, 
com temperatura média de 28 ± 2 oC, umidade relativa 
de 75 ± 8% e fotoperíodo natural de 11 ± 1 h, no Campus 
da Universidade Federal do Espírito Santo, em Vitória, 
ES. Após 14 meses de cultivo nessas condições, um 
lote das plantas permaneceu nessa condição e outro foi 
transferido para pleno sol, correspondendo, em média, 
a 2.000 ± 80 µmol m-2 s-1 da DFFF às 9:00 h de um dia 
ensolarado no local de estudo. As plantas foram regadas 
semanalmente, em capacidade de campo, para evitar a 
deficiência hídrica.

No dia inicial e 60 dias após o início do tratamento, 
foram realizadas medidas de crescimento em sete 
plantas por tratamento. Com um paquímetro digital, 
foram medidos o comprimento e diâmetro do caule. 
A massa seca das raízes (MSR), caule (MSC) e folhas 
(MSF) foi medida após secagem em estufa a 60 ºC, 
até a obtenção da massa constante, calculando-se, 
posteriormente, a massa seca total (M) e massa seca da 
parte aérea (PA). A área foliar (A) foi medida utilizando-
se scanner de geração de imagens (Area Meter da LI-
COR 3100, Nebrasca, EUA). Com esses dados foram 

calculados: área foliar específica (AFE = A/MSF), taxa 
de crescimento relativo (TCR = (LnM2-LnM1)/(t2-t1)), 
taxa assimilatória líquida (TAL = [(LnA2 – LnA1)/(A2 
– A1)] x [(M2 –M1)/ t2 –t1]), razão de área foliar (LAR 
= A/M), razão MSR: PA (R:PA), alocação de biomassa 
dada pela razão da massa seca de cada compartimento 
vegetal dividido pela massa seca total, segundo Lambers 
& Poorter (1992), onde, 1 = valor da variável no tempo 
inicial; 2 = valor da variável no tempo final; t = tempo; 
Ln = Log natural. 

Segmentos de caule com massa fresca média de 
0,75 g (1 cm de comprimento) foram retirados a  
5 cm de distância da base do caule das sete plantas 
de cada tratamento. Esse material foi congelado em 
nitrogênio líquido, armazenado em ultrafreezer a -70 
°C e posteriormente liofilizado (Terrone modelo LS 
3000). Antes da extração, os fragmentos de caule, 
sem a casca, foram triturados em moinho Micro-
Wiley (American Society for Testing and Materials, 
2001c). A extração foi realizada em Soxhlet com 
solução de tolueno:etanol (2:1) por 4 h, seguido 
pela extração em etanol 99 ºGL por 4 h, finalizando 
com água a 100 oC, conforme protocolo de ASTM 
E 1690-01 (American Society for Testing and 
Materials, 2001a). A fase sólida livre de extrativos 
foi seca e reservada para as análises da composição 
química da parede celular. Desse material, pesou-
se 100 mg para hidrólise dos polissacarídeos de 
parede celular em solução de H2SO4 72% a 30 °C 
por 1 h, diluída até a concentração aproximada de 
2,5% de ácido H2SO4 e autoclavada em 121 °C 
por 1 h. As amostras foram rapidamente resfriadas 
em temperatura ambiente e filtradas a vácuo em 
membrana 47 mm. O filtrado foi utilizado para a 
determinação dos monossacarídeos de parede celular 
(glicose, xilose, galactose, arabinose, ramnose e 
fucose), usando HPAE-PAD (high performance 
anion exchange – pulsed amperometric detection) 
(American Society for Testing and Materials, 
2001b) em cromatógrafo ICS 2500 da Dionex® 
equipado com DS50 gradiente; detector e padrões 
da Sigma®, utilizando-se L-fucose como padrão 
interno. O eluente de arraste utilizado foi H2O 
milliQ e o eluente de limpeza foi 200 mM de 
NaOH, com fluxo de 25 mL.min-1. O eluente de pós-
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coluna utilizado foi 300 mM de NaOH com pressão 
de gás nitrogênio externo. As amostras foram 
injetadas com volume de 25 μL. A coluna utilizada 
foi de troca aniônica Dionex® CarboPac PA10  
(2 x 250 mm) com coluna-guarda CarboPac PA10  
(2 x 50 mm). O detector amperométrico associado 
ao eletrodo de ouro foi ajustado aos potenciais:  
+100 mV (0 a 200 ms), +100 mV de integração 
(200 a 400 ms), -2000 mV (410 a 420 ms),  
+600 mV (430 ms) e -100 mV (440 a 500 ms). 

As ligninas de Klason (insolúveis) e solúveis das sete 
plantas por tratamento foram determinadas por análise 
gravimétrica e por espectrofotometria, de acordo com 
os protocolos de ASTM E 1721-01 (American Society 
for Testing and Materials, 2001b) e TAPPI T 222 om-88 
(Technical Association of the Pulp and Paper Industry, 
1998), respectivamente. O resíduo livre de extrativos 
foi usado para determinação gravimétrica da lignina 
insolúvel de Klason. A quantificação da lignina solúvel 
foi determinada espectrofotometricamente e calculada 
com as medidas de absorbância nos comprimentos de 
onda de 215 e 280 nm. 

Segmentos das folhas expandidas do 4o nó do ápice 
para baixo do caule principal das sete plantas por 
tratamento foram fixados em FAA 70 (formaldeído, 
ácido acético e etanol 70%) por 48 h (Johansen, 1940) 
e armazenadas em álcool 70%. Cortes transversais do 
terço mediano do limbo, compreendendo as regiões 
internevural e da nervura central das folhas, foram 
realizados à mão livre com lâminas de aço. Os cortes 
foram corados com Safrablau (Bukatsch, 1972, 
modificado) e as lâminas histológicas montadas com 
água glicerinada (3:1). Para a quantificação estomática 
fez-se a impressão da epiderme foliar em lâmina de 
vidro, com éster de cianoacrilato (Super Bonder®). 
As observações e a documentação fotográfica foram 
realizadas em fotomicroscópio (Nikon, Eclipse E200, 
Tóquio, Japão). 

A plasticidade representa a variação do fenótipo 
da espécie, de acordo com as respostas adaptativas 
encontradas nos dois tratamentos em que as plantas 
foram submetidas. O índice de plasticidade fenotípica, 
com variação de 0 a 1, foi calculado para cada variável, 
como sendo a diferença entre o maior e o menor valor 
médio entre os tratamentos, dividido pelo maior valor 
médio. Quanto maior o valor do IP, ou seja, quanto mais 
próximo de 1, mais plástica é a variável (Valladares et 
al., 2005). 

O delineamento adotado foi inteiramentecasualizado, 
consistindo em esquema fatorial 2 x 2 com duas 
espécies (P. peroba e C. legalis) e duas condições de 
luminosidade (pleno sol e sombra). Para cada tratamento, 
foram utilizadas sete plantas. Os dados apresentaram 
distribuição normal e foram submetidos à análise 
de variância (ANOVA two-way). As médias foram 
comparadas pelo teste de Tukey (P ≤ 0,05), utilizando 
o software Assistat versão 7.5 beta (Silva & Azevedo, 
2007). 

Resultados e discussão

As maiores diferenças das medidas de crescimento 
entre os dois tratamentos foram encontradas em P. 
peroba (Tabela 1). Plantas dessa espécie apresentaram 
maior diâmetro caulinar a pleno sol, bem como maior 
área foliar total e massa seca total à sombra. Essas 
medidas não diferiram entre as plantas de C. legalis nas 
duas intensidades de luminosidade. A altura e a R:PA não 
variaram entre os dois tratamentos para as duas espécies. 
As razões relacionadas à área foliar só diferiram em 
plantas de P. peroba com maiores valores da AFE à 
sombra e da RAF a pleno sol. As diferenças nas taxas 
de crescimento foram marcantes para as duas espécies. 
P. peroba se destacou pela maior TCR e TAL à sombra, 
enquanto C. legalis apresentou maiores valores dessas 
taxas a pleno sol. Quanto à alocação de biomassa, as 
duas espécies mostraram maior RMF à sombra e maior 
RMR a pleno sol. Para a RMC, as plantas de P. peroba 
mostraram maior valor a pleno sol e nenhuma diferença 
foi constatada para essa medida em C. legalis entre os 
dois tratamentos.

Analisando apenas as razões e as taxas entre as duas 
espécies dentro de cada tratamento (Tabela 1), nota-se 
que a R:PA e AFE foi maior a pleno sol e à sombra das 
plantas de P. peroba em relação a C. legalis. A RAF não 
se diferenciou entre as duas espécies a pleno sol, mas 
foi maior à sombra em plantas de C. legalis. A TCR e a 
TAL foi maior a pleno sol para as plantas de C. legalis 
e maiores nas plantas sombreadas de P. peroba. A RMF 
e RMR não se diferenciaram entre as duas espécies 
nos dois tratamentos. A RMC foi maior a pleno sol nas 
plantas de P. peroba em relação a C. legalis. No entanto, 
essa razão não se diferenciou à sombra entre as duas 
espécies.

As diferenças das medidas de crescimento entre os 
tratamentos refletiram no IP, porém com valores muito 
baixos e inferiores a 0,5 (Tabela 1), exceto para TCR e 
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TAL das plantas de C. legalis, que apresentaram IP 0,84 
e 0,63, respectivamente. Essa espécie se destacou ainda 
pelo maior IP da R:PA (0,36). P. peroba se caracterizou 
pelo maior IP do diâmetro caulinar (0,31), da AFT 
(0,26), MST (0,42), AFE (0,55) e RAF (0,24). Nenhuma 
diferença ocorreu para o IP da RMF, RMC e RMR.

Ainda que pertencentes à mesma classe funcional, 
as duas espécies não pioneiras apresentaram diferenças 
interespecíficas aos tratamentos com algumas indicações 

de que C. legalis é mais resistente a pleno sol do que 
P. peroba. Essa afirmativa é sustentada pela menor 
produção de AFT e MST de P. peroba a pleno sol e 
pela falta de variação dessas variáveis nas plantas de C. 
legalis entre os tratamentos. Outro aspecto que apoia a 
maior resistência dessa espécie a pleno sol são os maiores 
valores da TCR e TAL de C. legalis nessa condição em 
relação a P. peroba.

Tabela 1. Medidas das variáveis de crescimento (± erro padrão) e índice de plasticidade (IP)  de plantas de Paratecoma 
peroba e Cariniana legalis após 60 dias de cultivo a pleno sol e à sombra.

Variáveis
P. peroba C. legalis

Pleno sol Sombra IP Pleno sol Sombra IP
Altura (cm2) 45±3,2aB 47±2,1aB 0,04 90±3,5aA 87±2,4aA 0,03
Diâmetro caulinar (mm) 12,3±1,3aA 8,5±1,1bA 0,31* 7,3±1,6aB 8,2±1,8aA 0,11
Área foliar total (m2) 14±1,5bB 19±0,9aA 0,26* 21±1,1aA 18±1,2aA 0,14
Massa seca total (g) 18±0,9bB 31±2,1aA 0,42* 22±0,9aA 19±3,2aB 0,14
R:PA 0,41±0,1aA 0,45±0,1aA 0,09* 0,21±0,1aB 0,33±0,1aB 0,36
AFE (cm2 g-1) 171±12bA 385±21aA 0,55* 146±16aB 175±18aB 0,17
RAF (cm2 g-1) 0,80±8aA 0,61±11bB 0,24* 0,95±3aA 0,95±3aA 0,00
TCR (mg g-1 dia-1) 7,8±1,2bB 11,9±0,5aA 0,34* 13,3±1,3aA 2,1±0,7bB 0,84
TAL (mg cm-2 dia-1) 0,94±0,2bB 1,58±0,1aA 0,41* 1,79±0,6aA 0,66±0,3bB 0,63
RMF (g g-1) 0,40±0,07bA 0,47±0,09aA 0,15 0,39±0,05bA 0,50±0,07aA 0,22
RMC (g g-1) 0,40±0,05aA 0,34±0,02bA 0,15 0,33±0,07aB 0,29±0,01aA 0,12
RMR (g g-1) 0,26±0,01aA 0,19±0,01bA 0,27 0,28±0,02aA 0,21±0,01bA 0,25
Média IP 0,27 0,22

Letras minúsculas comparam os tratamentos dentro da espécie, letras maiúsculas comparam os tratamentos entre as espécies e asteriscos (*) comparam 
o IP entre as espécies (P < 0,05, n = 8). R:PA = raiz: parte aérea AFE = área foliar específica, RAF = razão de área foliar, TCR = taxa de crescimento 
relativo, TAL = taxa assimilatória líquida, RMF = razão de massa foliar, RMC = razão de massa caulinar, RMR = razão de massa radicular.

Das variáveis de crescimento, AFE mostrou maior 
relação com o nível de resistência das duas espécies. 
Enquanto em P. peroba a AFE variou 125% entre 
sol e sombra, em C. legalis esse valor foi de apenas 
20%, confirmando que as espécies mais resistentes à 
elevada luminosidade apresentam baixa variação da 
AFE nessa condição (Mengarda et al., 2009; Portela, 
2012; Gaburro et al., 2014). Diferente das informações 
anteriores de que as espécies não pioneiras são menos 
plásticas e, por isso, menos resistentes a luz solar direta 
(Walter, 2005; Valladares & Niinemets, 2008), as 
plantas de P. peroba e C. legalis avaliadas no presente 
estudo apresentaram 100% de sobrevivência a pleno sol 
(dados não apresentados), com capacidade de ajustes 
morfológicos interespecíficos (Tabela 1).

A capacidade de ajustes de crescimento à intensidade 
da luminosidade contrastante não está, necessariamente, 
relacionada ao grupo funcional (Rozendaal et al., 2006; 
Souza et al., 2009), mas às diferenças interespecíficas 
(Oguchi et al., 2005). Algumas das espécies não pioneiras 

crescem melhor em ambientes mais iluminados e outras 
em ambientes mais sombreados. Isso parece estar 
associado com a capacidade de assimilação do carbono. 
A espécie não pioneira Cedrela odorata L. (Meliaceae) 
apresentou maior TAL a pleno sol e plasticidade 
considerável dessa variável em relação às espécies 
não pioneiras Cariniana estrellensis (Raddi) Kuntze 
(Lecythidaceae) e Manilkara salzmannii (A. DC.) 
H.J. Lam. (Sapotaceae), menos resistentes a pleno sol 
(Gaburro et al., 2014). Nesse sentido, a maior resistência 
de C. legalis a pleno sol parece ter relação com a maior 
TAL nessa condição e, consequentemente, com a sua 
maior plasticidade. Curiosamente, a plasticidade da 
TAL de C. legalis nesse estudo (0,63) foi idêntica ao 
encontrado em C. odorata (Gaburro et al., 2014). Tais 
resultados sugerem que espécies não pioneiras mais 
resistentes à elevada luminosidade apresentam índice 
de plasticidade da TAL acima de 0,6. A validade dessa 
hipótese depende da ampliação do número de espécies 
estudadas nas condições ambientais testadas ou de 
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uma meta-análise com espécies arbóreas tropicais não 
pioneiras.

A maior sensibilidade de P. peroba a pleno sol pode 
estar associada ao maior diâmetro do caule e teor de 
lignina, sugerindo maior força do dreno caulinar nessa 
condição ambiental. Dada à íntima relação fonte-dreno, 
a maior atividade do dreno (caule) de P. peroba a pleno 
sol deve ter exigido profundos ajustes morfológicos 
do órgão fonte (folha), como indicado pela maior 
plasticidade da AFE e da RAF nessa condição ambiental.

A menor resistência de P. peroba a pleno sol pode 
ser confirmada através do maior investimento na área 
foliar fotossinteticamente ativa em relação à massa 
seca total (RAF), mas sem capacidade de elevar a TAL. 
Ou seja, a estratégia de investir na área foliar não foi 
acompanhada pela indicação de aumento da eficiência 
fotossintética, como constatado na arbórea tropical não 
pioneira Cariniana estrellensis, sensível a pleno sol 
(Portela, 2012).

Quanto à alocação de biomassa, embora a exposição a 
pleno sol tenha estimulado a maior alocação de biomassa 
caulinar (RMC) e radicular (RMR) e menor alocação de 
biomassa foliar (RMF) nas duas espécies, a intensidade 
da luminosidade não influenciou a plasticidade dessas 
variáveis, mostrando falta de relação da alocação de 

biomassa com o nível de resistência. Isto indica uma 
possível falta de variação na plasticidade da alocação 
de biomassa também observada em arbóreas juvenis 
não pioneiras de florestas tropicais do Brasil, sob 
luminosidade contrastante (Gaburro et al., 2014).

Quanto aos aspectos anatômicos (Tabela 2), nenhuma 
diferença foi observada na espessura das cutículas e 
epidermes das duas espécies entre as duas condições de 
luminosidade. Os parênquimas paliçádico e esponjoso 
apresentaram maior espessura nas plantas de P. peroba 
a pleno sol. C. legalis se destacou pela falta de variação 
na espessura do parênquima paliçádico e pela maior 
espessura do parênquima esponjoso à sombra. Essas 
medidas refletiram na espessura do limbo, sendo que as 
duas espécies mostraram maior valor dessa variável a 
pleno sol. A intensidade da luminosidade influenciou no 
número de estômatos por área nas plantas de C. legalis, 
que mostraram maior densidade a pleno sol. Comparando 
as duas espécies dentro de cada tratamento, de maneira 
geral, C. legalis mostrou maiores valores da espessura 
das estruturas foliares e da densidade estomática em 
relação a P. peroba, tanto a pleno sol quanto à sombra. 
Porém, a cutícula abaxial e parênquima paliçádico não 
se diferenciaram entre as duas espécies a pleno sol. 
Da mesma forma, a densidade estomática também não 
variou entre as duas espécies à sombra.

Tabela 2. Medidas das variáveis de anatomia foliar das plantas de Paratecoma peroba e Cariniana legalis após 60 dias de 
cultivo a pleno sol e à sombra.

Variáveis
P. peroba C. legalis

Pleno sol Sombra IP Pleno sol Sombra IP
Cutícula adaxial (mm) 4,4±0,5aB 4,8±0,7aB 0,08* 5,8±0,3aA 6,9±0,6aA 0,16
Cutícula abaxial (mm) 3,9±0,9aA 3,6±0,7aB 0,07* 4,8±0,5aA 4,9±0,4aA 0,02
Epiderme adaxial (mm) 28±3,6aB 32±4,5aB 0,12* 49±5,3aA 46±4,2aA 0,06
Epiderme abaxial (mm) 23±1,9aB 25±2,4aB 0,08 36±4,9aA 38±3,8aA 0,05
Parênquima paliçádico (mm) 135±8,1aA 115±6,8bB 0,15* 140±5,7aA 135±8,2aA 0,03
Parênquima esponjoso (mm) 107±6,4aB 90±8,8bB 0,16* 235±12bA 254±8,51aA 0,07
Limbo (mm) 216±10,2aB 183±8,3bB 0,15* 374±6,8aA 356±13,8bA 0,05
Densidade estomática (mm2) 26±0,01aB 21±0,02aA 0,19* 33±2,5aA 23±3,6bA 0,30
Média IP 0,17 0,15

Letras minúsculas comparam tratamentos dentro de espécie, letras maiúsculas comparam tratamentos entre as espécies e asteriscos (*) comparam o índice de 
plasticidade (IP) entre as espécies (P < 0,05, n = 8).

Analisando a plasticidade das variáveis anatômicas 
das duas espécies nos dois tratamentos (Tabela 2), 
P. peroba apresentou maiores IP da cutícula abaxial, 
epiderme adaxial, parênquima paliçádico, parênquima 
esponjoso e limbo. C. legalis se destacou pelo maior IP 
da cutícula adaxial e da densidade estomática. Somente 
a epiderme abaxial não mostrou diferença do IP entre 
as duas espécies. Os IP das variáveis anatômicas 

foram muito baixos, não ultrapassando 0,3 (densidade 
estomática de C. legalis).

A menor resistência de P. peroba em povoar ambientes 
mais iluminados também pode ser confirmada pelo maior 
espessamento do parênquima paliçádico e esponjoso a 
pleno sol. Esses tecidos alongaram 17% em P. peroba 
a pleno enquanto em C. legalis alongam pouco, 
demonstrando certa relação da plasticidade dos seus 
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tecidos parenquimáticos com a resistência a pleno sol. 
A maior resistência de C. legalis a pleno sol parece ter 
relação com a baixa capacidade de ajustes das dimensões 
celulares dos parênquimas a pleno sol (Mengarda et al., 
2012), enquanto o inverso foi verificado em P. peroba. 
Embora seja relatado que o parênquima paliçádico de 
espécies pioneiras apresente maior alongamento do que 
as não pioneiras sob intensa luminosidade (Hanba et 
al., 2002), algumas espécies não pioneiras das florestas 
tropicais também têm mostrado expressiva capacidade 
de alongamento do parênquima paliçádico quando 
submetidas a pleno sol (Mengarda et al., 2012; Portela, 
2012). Em alguns casos, esse aumento pode representar 
até 50% do tamanho das células do parênquima 
paliçádico das plantas mantidas à sombra (Gaburro et 
al., 2014). Devido a respostas divergentes, podemos 
concluir que a plasticidade do parênquima paliçádico 
não é um bom indicador de resistência a pleno sol de 
espécies não pioneiras.

O alongamento do parênquima paliçádico consiste 
em uma eficiente estratégia para evitar a foto-oxidação 
e minimizar o dano metabólico causado pela maior 
temperatura associada à elevada intensidade da 
luminosidade (Rossato & Kolb, 2012). De fato, o 
espessamento das folhas a pleno sol consiste em uma 
das estratégias para minimizar a oxidação dos pigmentos 
cloroplastídicos sob elevada luminosidade (Navas & 
Garnier, 2002), sem comprometer a fixação de CO2. 
Essa estratégia de fuga aos fotodanos não evitaram a 
redução da TAL nas plantas de P. peroba a pleno sol, 
corroborando com resultados anteriores de que algumas 
espécies não pioneiras tropicais tendem a apresentar 
maior TAL quando expostas ao sol (Souza & Válio, 
2003; Mengarda et al., 2009; Portela, 2012; Gaburro 
et al., 2014).

A maior TAL a pleno sol pode ser decorrente da 
maior densidade estomática associada à maior eficiência 
na assimilação de CO2 e reduzida perda de água por 
transpiração (Mendes et al., 2001). Isso demonstra que 
a plasticidade da densidade estomática, semelhante às 
outras variáveis morfológicas, são interespecíficas e 
independentes da classe funcional.

Com exceção da TAL associada às reações fotoquímicas 
e de assimilação do carbono, a plasticidade das variáveis 
anatômicas e de crescimento mostraram valores muito 
baixos, confirmando, assim, que as variáveis estruturais 
são menos plásticas do que as variáveis relacionadas à 

fotossíntese, conforme postulado por Givnish (1981) e 
evidenciado mais recentemente em espécies arbóreas 
tropicais (Rozendaal et al., 2006; Barros et al., 2012; 
Portela , 2012; Gaburro et al., 2014).

Com relação aos componentes de parede celular do 
xilema secundário do caule, poucas diferenças foram 
observadas (Tabela 3). A proporção de glicose foi maior 
a pleno sol nas duas espécies, correspondendo a 48-49% 
da massa seca. A proporção de arabinose em P. peroba 
foi maior à sombra, mas não se diferenciou entre os dois 
tratamentos em C. legalis. Os demais monossacarídeos 
estruturais não variaram entre pleno sol e sombra nas 
duas espécies. Quanto às ligninas, as plantas de P. peroba 
a pleno sol apresentaram maior teor de lignina de Klason, 
representando 23% da massa seca. Nenhuma diferença 
foi verificada no teor de lignina de Klason em plantas de 
C. legalis entre pleno sol e sombra. A lignina solúvel não 
variou entre os dois tratamentos para as duas espécies.

Comparando os componentes de parede celular entre 
as espécies na mesma condição de luminosidade, só 
foram constatadas diferenças entre as espécies à sombra. 
Nessa condição, P. peroba apresentou maior proporção 
de arabinose, enquanto C. legalis se destacou pelo maior 
teor de lignina de Klason. Independente da espécie e 
do tratamento, os monossacarídeos de parede celular 
seguiram o mesmo padrão de proporcionalidade com 
glicose > xilose > galactose > arabinose > ramnose > 
fucose.

A baixa variação dos componentes de parede celular 
entre os dois tratamentos pouco influenciou no IP com 
valores inferiores a 0,5. A arabinose mostrou maior IP 
em P. peroba, sendo que os demais monossacarídeos não 
diferiram entre as duas espécies. Depois da arabinose, o 
carboidrato com maior IP foi a fucose, seguido de glicose 
e do polímero lignina de Klason.

Os componentes estruturais de parede celular 
também mostraram valores muito baixos de plasticidade 
com algumas diferenças interespecíficas. P. peroba 
demonstrou sua maior sensibilidade a pleno sol, 
expressando maior teor de lignina de Klason estimulado 
pela elevada luminosidade (Syros et al., 2005; 
Andersson-Gunneras et al., 2006; Möller et al., 2006; 
Moura et al., 2010). Além da função estrutural, a 
lignina age como isolante térmico, minimizando o 
efeito da elevação da temperatura associada à maior 
intensidade da luminosidade (Akgül et al., 2007). 
Estruturalmente, a maior sensibilidade de P. peroba a 
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pleno sol pode ser associada, também, à baixa proporção 
de arabinose, que foi 42% menor a pleno sol, enquanto 
que a maior resistência de C. legalis a pleno sol pode 
estar relacionada com a menor plasticidade da lignina 
insolúvel e arabinose. Isso sugere que o metabolismo 

A maior proporção de glicose seguida de xilose 
sugere que a principal classe presente na matriz das 
hemiceluloses seja do tipo xiloglucano, mais abundante 
em eudicotiledôneas (Carpita & McCann, 2000; Hayashi 
& Kaidar, 2011). Diferente da lignina, essas maiores 
frações das hemiceluloses não foram influenciadas 
pela intensidade da luminosidade para as duas espécies 
investigadas, sugerindo que as hemiceluloses não 
tenham relação com o nível de resistência de espécies 
não pioneiras a pleno sol.

Diferente da hipótese original, os componentes de 
parede celular mostraram IP equivalente às variáveis de 
crescimento e anatômicas e, ambas, inferiores à variável 
relacionada ao indicador de assimilação do carbono 
(TAL). A maior resistência de C. legalis a pleno sol pode 
ser atribuída à maior TAL e TCR nessa condição e pelo 
IP dessas taxas (≥ 6,0), IP da densidade estomática (R:PA 
≥ 0,3) e menor IP do diâmetro do caule, AFE, lignina e 
arabinose (≤ 0,2). Dessa forma, das duas espécies não 
pioneiras analisadas, C. legalis apresentou características 
morfológicas e fisiológicas capazes de proporcionar 
maior resistência a pleno sol, sendo, portanto, indicada 
para programas de reflorestamento com fins ecológicos 
ou econômicos.

Conclusões

C. legalis mostrou maior resistência a pleno sol em 
relação a P. peroba ao mostrar maior taxa de crescimento 
relativo (TCR) e taxa assimilatória líquida (TAL). 
Diferente do esperado, o teor de lignina e as proporções 
dos monossacarídeos das hemiceluloses não foram 
influenciados pela variação intensa da luminosidade. 
A plasticidade dos componentes de parede celular foi 
inferior às variáveis de crescimento e anatômicas. A 
capacidade de C. legalis em se instalar em locais de 
baixa e elevada luminosidade foi associada ao índice de 
plasticidade da TAL e TCR ≥ 0,6, densidade estomática 
e razão raízes: parte aérea ≥ 0,3 e diâmetro do caule, área 
foliar específica, lignina e arabinose ≤ 0,2. 
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dos componentes estruturais de parede celular de P. 
peroba seja mais vulnerável às variações da intensidade 
da luminosidade, o que deve exigir maior consumo 
de energia química em detrimento da velocidade do 
crescimento (TCR) quando submetida a pleno sol. 

Tabela 3. Concentração dos monossacarídeos estruturais, lignina de Klason e lignina solúvel (% massa seca da parede celular 
do xilema do caule de plantas de Paratecoma peroba e Cariniana legalis após 60 dias de cultivo em pleno sol e sombra.

Monossacarídeos 
e lignina

P. peroba C. legalis
Pleno sol Sombra IP Pleno sol Sombra IP

Glicose 48 ± 3aA 37 ± 2bA 0,23 49 ± 2aA 38 ± 3bA 0,22
Xilose 21 ± 2aA 19 ± 2aA 0,09 20 ± 1aA 20 ± 2aA 0,00
Fucose 0,05 ± 0,01aA 0,03 ± 0,01aA 0,40 0,07 ± 0,01aA 0,04 ± 0,01aA 0,43
Ramnose 0,16 ± 0,08aA 0,14 ± 0,05aA 0,12 0,19 ± 0,03aA 0,18 ± 0,02aA 0,05
Arabinose 0,22 ± 0,08bA 0,38±0,05aA 0,42* 0,15 ± 0,01aA 0,19 ± 0,02aB 0,21
Galactose 0,61 ± 0,1aA 0,71± 0,3aA 0,14 0,62 ± 0,1aA 0,63 ± 0,2aA 0,16
Lignina de Klason 23 ± 2,6aA 19 ± 2,8bB 0,23 28 ± 2,5aA 31 ± 3,6aA 0,17
Lignina solúvel 2,6 ± 0,6aA 2,1 ± 0,8aA 0,19 2,0 ± 0,5aA 2,4 ± 0,6aA 0,16

Média IP 0,23 0,17
Letras minúsculas comparam tratamentos dentro de espécie, letras maiúsculas comparam tratamentos entre as espécies e asteriscos (*) comparam o índice de 
plasticidade (IP) entre as espécies (P < 0,05, n = 8).
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