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Resumo Os aspectos ecofisiolégicos do estabelecimento de pléantulas em florestas tropicais
foram abordados nessa revisdo utilizando as caracteristicas contrastantes de Hymenaea
courbaril L. (jatoba) e Caesalpinia echinata Lam. (pau-brasil), ambas da familia Leguminosae
(Caesalpinioideae). No geral, estas duas espécies apresentam caracteristicas compativeis com
espécie climax (H. courbaril) e secundaria inicial (C. echinata) na sucess&o ecoldgica.
Enquanto a primeira armazena grandes quantidades de carboidratos nos cotilédones, os quais
sdo mobilizados para desenvolver grandes plantulas, a segunda produz plantulas relativamente
pequenas a partir de poucas reservas cotiledonares e com grande dependéncia da
performance fotossintética das primeiras folhas. Estes contrastes refletem as diferentes
estratégias de estabelecimento de plantulas destas espécies. Em C. echinata ocorre a
tendéncia de formar populagdes agregadas com um grande numero de plantulas para serem
recrutadas e garantir a perpetuacao. Em contrapartida, H. courbaril produz menos sementes e
nao forma populagdes, porém produz pléntulas mais robustas, o que garante uma melhor
performance individual.

Palavras-chave: carboidratos, cotilédones, floresta tropical, fotossintese, heterotrofia-

autotrofia, polissacarideos.

Abstract We review ecophysiological aspects of seedling establishment in tropical forests
using the contrasting features of Hymenaea courbaril L. (jatobd) and Caesalpinia echinata
Lam. (pau-brasil), both Leguminosae (Caesaipinioideae). In general, these two species dispiay
features compatible with a climax (jatoba) and a initial secondary (C. echinata) species in
ecological succession. The former store large amounts of carbohydrates in the cotyledons and
use these to produce large seedlings, whereas the second produce a relatively small seedling
with little reserves and rely only on the photosynthesis performed by newly formed leaves.
These contrasting characteristics of seedling establishment of the two species reflect different
strategies. Whereas C. echinata tend to form aggregate popuiations with a great number of

seedlings that will be subjected to recruitment and assure the perpetuation, H. courbarii dces
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not form aggregated populations and produce less seeds, but more robust seedlings that, due

to the presence of large amounts of reserves, assure a better individual performance.
Key-words: carbohydrates, cotyledons, photosynthesis, heterotrophy-autotrophy,

polysaccharides, tropical forest.

Introducao

Os ecossistemas tropicais terrestres compartiiham de muitos fatores fisicos e
biolégicos que impdem restricdes ao estabelecimento, & sobrevivéncia e ao
desenvolvimento das plantas. A importdncia relativa desses fatores, como
disponibilidade de radiacdo solar, estresses hidricos e herbivoria, variam entre
espécies e entre ecossistemas. Portanto, as espécies tendem a apresentar respostas
adaptativas a determinados fatores, principalmente no estagio de plantula, as quais
em conjunto, definem as estratégias para sobrepor as limitacdes de estabelecimento
em um determinado local.

O desenvolvimento da plantula, que inclui as etapas de germinagéo,
mobilizagéo das reservas da semente e estabelecimento autotrofico da planta,
corresponde uma das etapas mais importantes na definicio, crescimento e
manutencéo da flora de um determinado bioma. Entretanto, apesar da germinacéo ter
sido extensivamente estudada nos niveis bioldgico, fisioldgico e bioquimico (Bewley &
Black, 1994, Ferreira & Borguetti, 2004), ainda existe uma oaréncié muito grande de
informacdes referentes ao metabolismo e alocagéo de carbono na etapa de transicdo
heterotrofica-autotréfica que as plantulas sfo submetidas. De modo geral, o
suprimento positivo de carbono para o crescimento inicial, em uma determinada
radiagéo solar, estd na dependéncia da quantidade e qualidade das reservas da
semente, bem como da otimizacdo dos processos de mobilizacdo destas reservas e
da capacidade fotossintética das primeiras folhas. Considerando ainda a transigao
continua entre tecidos fonte e drenos em uma plantula, mediadas pelo crescimento de
novos orgéos e pelas interferéncias dos fatores bidticos e abidticos, a complexidade
nos processos de estabelecimento autotréfico das plantas tende a ser maior em
espécies arbdreas, ao longo da dindmica de sucessio de uma floresta.

Com base neste cenario, serdo abordados na seqiiéncia alguns enfoques
sobre a teoria do estabelecimento de plantulas e sobre o metabolismo de carbono em
condiges restritas de radiagdo, o que corresponde uma das principais limitacdes de
estabelecimento em ambiente de floresta. Nesta abordagem serfo contrastados os
resultados obtidos com plantulas de jatoba (Hymenaea courbarii L.) e pau-brasil

{(Caesalpinia echinata Lam.), 2s quais apresentam caracteristicas distintas de reservas
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na semente, de plantulas e, consequentemente, de estratégias de estabelecimento

sob restricdes de radiacio.

Dinadmica e estratégias de estabelecimento

Em estudos de ecofisiologia, normalmente abordam-se questicnamentos
relacionados a sobrevivéncia, distribuicio, abundancia e a interacdo entre plantas ou
entre plantas e outros individuos. Dentro desses aspectos, as espécies podem adotar
diferentes estratégias para se estabelecer em um determinado local. Conforme
descrito por Lambers et al. (1998), existem filtros que distribuem as espécies vegetais
sobre as vérias condigdes ambientais da crosta terrestre. Muitas espécies sdo
ausentes de determinados locais por razdes histdricas, ou seja, nunca foram dispersas
para os mesmos. Entretanto, das espécies que chegam a um determinado local,
muitas ndo se estabelecem devido as incapacidades fisiolégicas a para tolerar certas
restricGes fisicas (ex. baixa radiacdo). Além disto, muitas espécies sdo suprimidas por
fatores bibticos, tais como efeitos alelopaticos e ataque de pragas, que também
restringem o estabelecimento de espécies vegetais em um determinado local. Estes
filtros histérico, fisioldgico e bidtico, estio freqlentemente se alterando e interagindo
entre si, o que resulta em diversas condigbes de estresse para o estabelecimento de
uma espécie.

Quando uma planta consegue se estabelecer sob uma condicdo de estresse,
esta deve apresentar algum mecanismo de resisténcia. Os mecanismos variam de
fuga até tolerancia ao estresse, e sob trés escalas distintas de resposta (Lambers et
al., 1998). Quando a planta recebe um estresse ela reduz o seu desempenho
rapidamente (escala 1: responde em segundos ou dias, dependendo do estresse e do
metabolismo considerado), podendo ou ndo compensar esta perda através de ajustes
morfoldgicos e fisioldgicos individuais (escala 2: aclimatagdo) ou populacionais (escala
3: adaptag&o), o qual envolve um grande nimero de geragoes para ser atingido.

Quando pensamos em um ambiente de floresta, estas escalas de resposta
estao constantemente ocorrendo, principalmente pela grande diversidade de espécies
& microambientes que l& ocorrem (Swaine, 1996). Dentre os fatores abidticos, a luz é o
recurso mais limitante na distribuico demografica de espécies em uma floresta
tropical. De acordo com Whitmore (1896), na dinamica de sucess3o de uma floresta
existe um continuo de resposta & disponibilidade de luz, o qual abrange desde
espécies que requerem alta radiacdo para germinar e se estabelecer (pioneiras),
espécies que toleram uma média disponibilidade de Iuz (secundarias iniciais), até
especies que se estabelecem sob o dossel da floresta (climax ou secundérias tardias),

onde ocorre entre 1 a 2% da radiacéo solar.
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Caracteristicas de piantulas e capacidade de estabelecimento na sombra

As pléntulas, como destacado inicialmente, correspondem a uma etapa muito
delicada do ciclo de vida vegetal, sendo gue o crescimento inicial e a sobrevivéncia
podem estar diretamente relacionados com as ‘reservas presentes na semente. Neste
sentido, sementes grandes geralmente sio associadas com a maior habilidade das
pléntulas em tolerarem perdas de tecidos fotossintéticos (ex. herbivoria) e/ou
circunsténcias de sombreamento (Westoby et al., 1992; Armstrong & Westoby, 1993;
Leishman & Westoby, 1994; Bonfil, 1998). Portanto, a disponibilidade de reservas da
semente condiciona as plantulas a tolerarem a sombra, fornecendo esqueleto de
carbono para suprir a demanda respiratéria durante o déficit de atividade fotossintética,
pelo desenvolvimento inicial das primeiras folhas. Apesar do tamanho da semente ser
um atributo importante, este néo caracteriza toda a variabilidade de distribuicdo de
espécies em relacdo aos fatores ambientais.

O estudo de atributos de plantula constitui na descricdo morfolégica e
classificacéo do tipo de plantula, no &mbito ecofisiolégico. Recentemente, um grande
interesse tem sido direcionado para o entendimento evolutivo, funcional e ecologico
destes atributos para a histéria de vida de uma planta (Kitajima, 1996: Garwood, 1996).
Kitajima (1996), revisando a proposta de Garwood (1996), quanto ao tipo de plantulas,
estabeleceu 5 categorias, baseadas na forma (papiraceo, coreaceo e globdide), na
posicdo dos cotilédones (epigea ou hipégea) e na permanéncia da casca
(criptocotiledonar ou fanerocotiledonar) sobre os mesmos (Figura 1).

Estas caracteristicas definem a funcéo dos cotilédones (fotossintese ou reserva)
e tem sido relacionadas a capacidade de tolerancia das plantulas a disponibilidade de
radiag&o disponivel e a posicdo das espécies na dindmica de sucessdo em florestas
(Kitajima, 1996; Garwood, 1996; Ibarra-Manriquez, 2001).

As espécies pioneiras normalmente apresentam plantulas pequenas com
cotilédones epigeos, folidceos (fotossintéticos) e com poucas reservas ou seja, sdo
maturo-oligotroficas (Buckeridge et al., 2004). Porém as espécies climax apresentam
caracteristicas de maturo-eutroficas, com plantulas maiores e com cotilédones de
reserva epigeos ou hipdgeos, durante a germinacio (Buckeridge et al., 2004). De
acordo com Kitajima (1994), o tipo de plantula das espécies climax apresenta também
uma baixa taxa de crescimento relativo, baixos pontos de compensacdo a luz e
elevada capacidade de sobrevivéncia em ambientes de floresta. Com excecdo dos
parametros fisioldgicos, Flores & Benavides (1990) ja descreveram as piantulas de H.

courbaril de acordo com o ultimo tipo funcional, ou seja, de grande porte (em biomassa
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e superficie foliar)

» COM sementes ortodoxas grandes (3 a 4 g) munidas de cotilédones

epigeos de reserva, e bem adaptadas a ambientes sombreados (Figura 2).
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De modo geral, esta espécie tem sido classificada como secundaria tardia na
dindmica de sucessdo em florestas tropicais (Souza & Valio, 1999). Em contrapartida,
as plantulas de C. echinata apresentam um grande numero de paréametros
relacionados ao extremo das espécies pioneiras. Dentre estes pardmetros, destaca-se
o reduzido tamanho das sementes (0,2 — 0,5 g), do tipo exalbuminosas e recalcitrante,
com germinacado epigea e cotilédones circulares, fincs e com auséncia de expansao e
diferenciacdo do mesdfilo (Teixeira et al., 2004). Sendo assim, apesar do formato
foliaceo os cotilédones de C. echinata ndo apresentam a contribuicido fotossintética
como outras espécies desse tipo funcional de piantula, caracterizando-os apenas
como tecidos de reserva (Figura 3). Apesar dessas caracteristicas, estudos ecoldgicos

tendem a classificar a C. echinata como uma espécie tolerante a sombra, ocupando o

extrato médio-secundario na escala de sucessdo da floresta (Silva Brandao et al.,
2003; Carvalho, 2005).

Figura 3 — Plantula de C. echinata, durante o
periodo de transicao heterotrofico-autotrofico.
Seta indica a presenca dos cotilédones de
reserva. Plantula com aproximadamente 30
dias pds-germinacao. . Foto cedida
gentiimente por Claudio J. Barbedo (IBt-SP).

Considerando ess-as evidéncias, em
conjunto com o fato da baixa taxa de
crescimento e da ocorréncia de banco de
plantulas (Capossoli & Pereira, 2003;

Moraes et al., 2004), considera-se que as

estratégias utilizadas pelo C. echinata para o

Ty

estabelecimento e a sobrevivéncia em baixas radiacdes estdo mais relacionadas com
as caracteristicas fisiologicas das primeiras folhas. Em contrapartida, as estratégias de
perpetuacdo da espécie e estabelecimento de H. courbaril estdo relacionadas,
principalmente, com as caracteristicas da semente (tegumento impermeavel, banco de
sementes) e a mobilizacdo das reservas dos cotilédones e estabeliecimento de uma

grande superficie foliar.
Metabolismo de reserva e transicao heterotrofica-autotrofica
A transicdo de dependéncia das reservas da semente (heterotrofia) para a

dependéncia dos recursos externcs (autotrofia) ocorre gradualmente e a duracio
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desta transicdo € determinada pela espécie e influenciada pelo ambiente (Kitajima,
1992, Santos & Buckeridge, 2004). Espécies com sementes pequenas e cotilédones
fotossintéticos, similares as folhas, irdo apresentar uma dependéncia da radiacéo
disponivel muito mais precoce do que as espécies com sementes grandes e
cotilédones néo fotossintéticos de reserva. Estas diferencas estdo relacionadas com a
plasticidade na alocacdo de biomassa em resposta a limitacdo de recursos, o0 que tem
sido utilizado para a compreensdo da habilidade de crescimento e/ou performance em
ambientes abertos ou de mata (Whitmore, 1996; Cao & Ohkubo, 1998; Leishman &
Westoby, 1994; Bonfil, 1998). Em geral, as espécies adaptadas a ambientes
sombreados alocam relativamente mais biomassa na parte aérea (reducgao da relagéo
raiz/parte aérea) e apresentam maior proporgao de area foliar (Kitajima, 1994). Este
fendtipo € considerado uma resposta adaptativa a sombra por manter uma relacao
positiva entre fotossintese e respiracdo e, consequentemente, manter o crescimento e
a sobrevivéncia em condicdes limitantes de radiagcdo. Em contrapartid-a, esse fendtipo
torna-se inadequado em ambientes que impdem um demanda hidrica maior.

Apesar das classificagdes funcionais de plantulas apresentarem fortes
indicativos sobre as tendéncias na distribuicdo sucessional de espécies, poucos
estudos levam em consideracéo o tipo de reserva e o modo como esta reserva é
mobilizada durante o estabelecimento. Em C. echinata, as sementes s&o
exalbuminosas (sem reservas de endosperma) e armazenam predominantemente
amido nos cotilédones (Teixeira et al., 2004), o qual € mobilizado durante o periodo de
expansdo do eixo embrionario até o estabelecimento do primeiro par de folhas, com
uma reduzida superficie foliar. Esta condigdo impde uma maior dependéncia da
disponibilidade de radiacdo, principalmente se agregarmos o fato da restricdo ao
dessecamento e a pequena vida util das sementes (Barbedo et al.,, 2002), o que
impulsiona esta espécie a adotar a formacdo de banco de plantas como estratégia de
perpetuacdo. Neste cenario todos os processos de adaptacédo e aclimatacao
fotossintética a condicdo de sombra s&o de extrema importancia para o sucesso do
estabelecimento de uma planta adulta. Entretanto, poucos trabalhos até o momento
foram realizados com o intuito de caracterizar a capacidade fotossintética de C.
echinata em diferentes condicdes de radiagdo.

Nos ultimos 2 anos foram desenvolvidos alguns experimentos, no Instituto de
Botanica de Sao Paulo, sobre a caracterizagdo fotossintética de pléantulas de C.
echinata (Ana Maria Baroni - dissertacdo de mestrado em andamento, Instituto de
Botanica de S&o Paulo, defesa prevista para 2005). Com base nos dados obtidos ate o
presente, destaca-se que as plantulas de C. echinata apresentam uma baixa atividade

fotossintética (média 4 “mol CO,.m?2.s™) e uma pequena faixa de resposta a radiacéo
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disponivel (Ponto de compensacéo de 25 CE.m™?.s” e saturagéo luminosa entre 100 e
200 JE.m?2s' de RFA), o que é condizente com a baixa taxa de crescimento da
espécie. Além disso, as melhores respostas dos parametros fotossintéticos (etapas
bioquimicas e fotoquimicas) foram observadas quando as plantulas foram submetidas
a condicdes de iluminagdo média (40% da radiacdo solar fotossintéticamente ativa,
RFA). Neste processo, as plantas crescidas sob a condicdo de 40% RFA foram
capazes de aclimatagdo, em comparagéo as pléntulas crescidas a 20 e a 80% RFA
que ndo se aclimataram durante o periodo de estudo na transferéncia para radiacdes
maiores ou menores respectivamente. Baseados nestes resultados podemos sugerir
que C. echinata, nao é uma planta caracteristica de areas muito sombreadas de
floresta, sendo melhor adaptada a condigdes de média intensidade luminosa (espécie
secundaria inicial).

No caso de H. courbaril, as primeiras folhas das plantulas também apresentam
um potencial fotossintético que as mantém em desenvolverem sob restritas radiacdes.
Em média, a fotossintese maxima esta em torno de 6 Omol CO,.m?.s™", com um ponto
de compensacdo de 11,8 CE.m?.s™ (Santos & Buckeridge, 2004), o que é equivalente
aos niveis de radiacdo encontrados sob o dossel de matas. Essas folhas também
apresentam uma baixa saturacdo luminosa (200 JE.m?.s™), o que é tipico de espécies
adaptadas a sombra. Apesar dessas caracteristicas, as plantulas desenvolvidas sem
as reservas cotiledonares n&o apresentam uma &area foliar suficiente para suportar o
crescimento em radiagdes de interior de mata (Santos & Buckeridge, 2004). Deste
modo, as reservas cotiledonares podem, de algum modo, ter contribuido para que esta
espécie atingisse uma ampla distribuicdo geogréfica, nas regides tropicais do
Continente Americano (Lee & Langenheim, 1975), sobrevivendo com sucesso aos
diferentes tipos de estresses durante os periodos de germinacdo e estabelecimento
das plantulas.

Os cotilédones de H. courbaril sdo ricos em uma hemicelulose, identificada
como xiloglucano, que corresponde a principal reserva (40%, p/p) de carbono
localizada na semente (Buckeridge et al., 2000). Com base em nossos resultados,
podemos inferir que este polissacarideo de parede celular pode estar contribuindo de
modo multifuncional para que esta espécie se adaptasse as restricdes impostas pelas
florestas tropicais. Durante as etapas de germinacdo e emergéncia, as reservas de
xiloglucano ndo sdo mobilizadas (Santos & Buckeridge, 2004), sendo o crescimento
supertado principalmente por oligossacarideos da série rafindsica e proteina (Ting,
1997). A reserva de xiloglucano se torna importante somente a partir do inicio do
desenvolvimento dos edfilos, direcionando os produtos de sua degradacidc para a

parte aérea até o término da expanséo do primeirc metéfilo. Isto ficou evidente quando
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destacamos’ os cotiiédones no inicio da mobilizacdo desta reserva, limitando a
expansao das primeiras folhas, principalmente sob condicbes restritas de luz (Santos
& Buckeridge, 2004). No entanto, plantulas sem cotilédones sob iluminagdo (RFA >
200 CE.m™s”) continuam o seu crescimento e desenvolvimento, reduzindo &
essencialidade desta reserva de carbono para o estabelecimento em areas abertas.
Deste modo, a reserva de xiloglucano se apresenta como um “capacitor”,
principalmente para o estabelecimento de plantulas de H. courbaril sob o dossel de
florestas tropicais. ‘

Considerando a importancia da reserva de xiloglucano para o desenvolvimento
da parte aérea, nossos resultados também demostram um mecanismo de inter-
controle entre o desenvolvimento destes tecidos e o processo de mobilizacdo desta
reserva, através da auxina (Santos et al., 2004). Sendo assim, quando esta se
desenvolvendo a parte aérea aumenta a disponibilidade da auxina, uma vez que os
tecidos em crescimento da parte aérea sdo a principal fonte desse horménio (Bartel,
1997). Como consequéncia disto, ocorre a ativagao da degradacdo de xiloglucano e a
disponibilidade de carbono dos cotilédones para o crescimento da parte aérea.

Com base em alguns estudos realizados com o transporte polar de auxina
(Shinkle et al., 1998; Jensen et al., 1998), pode-se sugerir que os niveis deste
horménio nos cotilédones de H. courbari podem estar sendo mediados pela
intensidade e/ou qualidade de luz disponivel no ambiente. Todo este inter-controle foi
evidenciado em plantulas crescidas na mata (menor radiacdo e baixa relagdo
vermelho/vermeiho extremo, VV/Ve), as quais apresentaram menor taxa de mobilizacao
e crescimento, em relagdo a plantulas crescidas em ambiente abertos (sob maior
radiacdo e alta relagdo V/Ve) (Santos & Buckeridge, 2004). Este sincronismo
possibilita uma maior eficiéncia no uso das reservas e, consequentemente, aumenta a
probabilidade de sobrevivéncia das plantulas sob o dossel.

A quantidade e o controle de degradagdo das reserva de carbono também
podem favorecer a alocagao de carbono em defesas contra fatores biéticos. Isto ficou
claro em plantas de H. courbaril crescendo sem a disponibilidade de xiloglucano (sem
cotilédones), as quais anteciparam o estabelecimento fotossintético e as folhas ndo
apresentaram a coloragdo purpura, que é caracteristica dos primeiros estadios de
expansao foliar desta espécie (Figura 2). De acordo com Lambers et al. (1998), esta
colorag@o esta relacionada com a maior proporcdo de antocianinas em relacdo a
clorofila, que é tipica de espécies tolerantes & sombra e exerce um controle sobre a
herbiveria durante a expanséo foliar. No caso da C. echinata, pelo fato das reservas

cotiledonares serem limitadas para a expans&o foliar, existe pouca disponibilidade
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para investimentos metabdiicos similares, podendo esta espécie estar mais sujeita &
estresses bidticos.

Todos estas caracteristicas distintas de plantulas examinadas nesta revisdo
culminam em um contraste de estratégicas de estabelecimento das duas espécies. No
caso de C. echinata, existe a tendéncia de formar popula¢Ges que geram um grande
numero de sementes e subseqlentemente um grande numero de plantulas, com a
garantia do estabelecimento pelo recrutamento das plantulas mais beneficiadas. Em
contrapartida, H. courbaril produz menos sementes e com dorméncia, mas com
grandes quantidades de reserva para assegurar um melhor desempenho individual

das poucas plantulas que surgirem no ambiente sombreado de florestas secundarias.
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