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RESUMO 

Alchornea triplinervia, Nectandra oppositifolia, Eugenia umbelliflora, Gomidesia 

schaueriana, Guapira opposita e Guatteria gomeziana são espécies arbóreas 

típicas das áreas alagadas da Floresta de Restinga do sudeste do Brasil. A fim de 

determinar os efeitos do alagamento do solo sazonal na sobrevivência, morfo-

anatomia, crescimento e taxa de assimilação de carbono nestas espécies, foram 

avaliadas as respostas de crescimentos, os parâmetros fotossintéticos básicos, a 

concentração de pigmentos fotossintéticos, as características foliares e as 

possíveis alterações morfo-anatômicas de indivíduos jovens crescendo 

experimentalmente em condições não alagadas (controle) e alagadas. A. 

triplinervia, N. oppositifolia, E. umbelliflora e G. schaueriana foram capazes de 

crescer durante o período de alagamento do solo, embora este crescimento tenha 

sido reduzido em comparação às plantas não alagadas e também foram capazes 

de sobreviver ao longo período de estresse imposto. Lenticelas hipertrofiadas 

foram observadas em A. triplinervia e N. oppositifolia e a formação de raízes 

adventícias somente A. triplinervia. Nas plantas alagadas de G. opposita e G. 

gomeziana o crescimento cessou e a sobrevivência foi comprometida, tendo 

ocorrido a morte de alguns indivíduos a partir da segunda semana de alagamento 

do solo. A taxa de assimilação de carbono foi reduzida em todas as espécies 

quando submetidas ao alagamento do solo, em função tanto de fatores 

estomáticos como não estomáticos, mas apenas G. opposita e G. gomeziana 

apresentaram valores negativos. Após a drenagem do solo, A. triplinervia e E. 

umbelliflora foram capazes de recuperar a taxa de assimilação de carbono, mas N. 

oppositifolia e G. schaueriana continuaram a apresentar valores reduzidos em 

comparação às plantas que não foram alagadas. Os resultados sugerem que A. 

triplinervia, N. oppositifolia, E. umbelliflora e G. schaueriana são espécies 

resistentes ao alagamento do solo e por isso são capazes de sobreviver a longos 

períodos nesta condição, enquanto que G. opposita e G. gomeziana são espécies 

sensíveis a tal condição. As respostas observadas neste estudo explicam a 

ocorrência e a distribuição das espécies estudadas na Floresta de Restinga 

inundável. 
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ABSTRACT 

Alchornea triplinervia, Nectandra oppositifolia, Eugenia umbelliflora, Gomidesia 

schaueriana, Guapira opposita and Guatteria gomeziana are typical tree species of 

swampy areas of Restinga Forest in Southeastern Brazil. To elucidate effects of 

seasonal flooding on survival, morpho-anatomy, growth and carbon assimilation 

rate in these species, were evaluated growth responses, basic photosynthetic 

parameters, concentration of photosynthetic pigments, leave characteristics and 

possible morpho-anatomical changes of young plants growing experimentally in 

non-flooded (control) and flooded conditions. A. triplinervia, N. oppositifolia, E. 

umbelliflora and G. schaueriana were able to grown in flooding conditions, but with 

reduced performance compared to non-flooded plants and were also able of 

survive to long periods of imposed stress. Hypertrophied lenticels were observed in 

A. triplinervia and N. oppositifolia and adventitious roots only in A. triplinervia. 

Flooded plants of G. opposita and G. gomeziana ceased growth and survival was 

compromised, with death of some individuals after the second week of flooding. 

Carbon assimilation rate was reduced in all species when subjected to 

waterlogging due to both stomatal and non-stomatal limitations, but only G. 

opposita and G. gomeziana showed negative values. After soil drainage  A. 

triplinervia and E. umbelliflora were able to recover the carbon assimilation rate, 

but  N. oppositifolia and G. schaueriana continued to show reduced values in 

relation to non-flooded individuals. Results suggest that A. triplinervia, N. 

oppositifolia, E. umbelliflora and G. schaueriana are resistant species and 

therefore able to survive long periods in this condition, while G. opposita and G. 

gomeziana are species sensible to flooding. Responses observed in this study 

explain the occurence and distribution of studied species in swampy areas of  

Restinga Forest. 
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I. INTRODUÇÃO GERAL 

 

 A planície litorânea brasileira compreende um mosaico de diferentes 

formações vegetais, incluindo desde as formações não florestais às formações 

florestais (Pedroni 2001, Scarano et al. 1997, Scarano 2002, 2006). As variações 

florísticas e estruturais entre as vegetações ocorrentes sobre a planície litorânea 

são bastante consideráveis e decorrem em parte das diferentes terminologias 

usadas para designar tal formação vegetal (Andrade & Lamberti 1965, Eiten 1970, 

Lacerda & Esteves 2000, Scarano 2002, Kromka et al. 2005, Souza et al. 2008, 

Marques et al. 2011). Segundo Marques et al. (2011), existe uma forte influência 

de fatores edáficos e geoclimáticos na determinação da distribuição florística 

destas áreas. No estado de São Paulo, a maioria dos estudos florísticos em 

planícies litorâneas foram realizados no litoral sul (Assis 1999), como os trabalhos 

realizados na Ilha do Cardoso por De Grande & Lopez (1981) e Sugyama (1998), 

na Ilha Comprida por Carrasco (2003), na base Saibadela do Parque Estadual 

Intervales (Zipparo et al. 2005) e na Estação Ecológica Juréia-Itatins por Mamede 

et al. (2004); no litoral norte paulista destacam-se os trabalhos realizados em 

Caraguatatuba por Mantovani (1992), em Bertioga por Guedes et al. (2006) e em 

Ubatuba por Cesar e Monteiro (1995), Assis (1999), Lacerda (2001), Pedroni 

(2001) e Diniz (2009). 

Assis (1999) dividiu o mosaico vegetacional da baixada litorânea na qual se 

insere o Núcleo Picinguaba do Parque Estadual da Serra do Mar (Ubatuba/SP) em 

formações não florestais (formação herbácea antedunas costeiras, formação 

arbustiva esclerófila de dunas costeiras, campo brejoso de planície costeira e 

manguezal) e florestais (florestas sobre dunas, florestas coluvionares, florestas 

aluvionares, caxetais e florestas sobre cordões litorâneos). De acordo com Rizzini 

(1997), esta área juntamente com toda a vegetação litorânea, é reconhecida como 

uma única grande unidade vegetacional brasileira, a Floresta Pluvial Atlântica. No 

entanto, dados recentes do Projeto Temático Biota-Gradiente Funcional (Processo 
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FAPESP 03/12595-7) indicam consideráveis diferenças florísticas e estruturais 

entre a Floresta de Restinga e a Floresta Ombrófila Densa de Terras Baixas e 

Submontana, ocorrentes no Núcleo Picinguaba (Joly & Martinelli 2007, 2008). 

Diniz (2009) também comparou a vegetação da Floresta de Restinga que ocorre 

na planície litorânea e da Floresta Ombófila Densa de Terras Baixas que ocorre na 

encosta da Serra do Mar, ambas também no Núcleo Picinguaba e destacou que 

são as condições ambientais (principalmente as características do solo e a 

incidência luminosa) que determinam a estrutura de cada uma delas 

comunidades, floristicamente e estruturalmente distintas. 

A Floresta de Restinga ou Floresta sobre cordões litorâneos (Assis 1999) 

do Núcleo Picinguaba possui uma grande heterogeneidade ambiental, possuindo 

áreas que permanecem alagadas o ano todo, áreas que são sazonalmente 

inundáveis em função do afloramento do lençol freático e áreas que praticamente 

não são alagadas. Segundo Lacerda (2001) e Diniz (2009), as características 

físicas, químicas e hidromórficas do solo impostas pelo afloramento do lençol 

freático que ocorre na área ocupada pela Floresta de Restinga estão entre as 

principais características ambientais que condicionam a distribuição das espécies 

nesta área. 

O ambiente afeta os organismos de várias maneiras e ao longo do tempo, 

em função da variação dos fatores bióticos e abióticos (Schulze et al. 2005) e em 

qualquer lugar em que as plantas cresçam elas estarão sujeitas a múltiplos fatores 

estressantes, os quais limitarão seu desenvolvimento e suas chances de 

sobrevivência (Larcher 2006). O estresse é considerado um desvio significativo 

das condições ambientais, que reduz a taxa de um ou mais processos fisiológicos 

(como crescimento e fotossíntese) abaixo da taxa máxima que a planta poderia 

manter em condições ótimas, reduzindo a sua perfomance (Lamber et al. 1998). 

As respostas das plantas ao estresse ocorrem em todos os níveis funcionais do 

organismo, as quais podem ser reversíveis a princípio, mas podem tornar-se 

permanentes, dependendo da duração e intensidade do fator estressante (Schulze 

et al. 2005). Mecanismos que compensam os efeitos negativos do estresse 
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operam em diferentes escalas de tempo de acordo com a natureza do fator 

estressante e os processos fisiológicos que são afetados, podendo possibilitar que 

a planta mantenha relativamente constantes as taxas dos processos fisiológicos, 

mesmo sob condições estressantes (Lamber et al. 1998). Se a planta consegue 

ter sucesso em um ambiente estressante, então esta possui algum grau de 

resistência ao estresse que envolve as estratégias de evitação ou tolerância que 

diferem amplamente entre as espécies; mas por outro lado, se a planta não 

consegue ter sucesso em um ambiente estressante, então pode ser classificada 

como sensível (Lamber et al. 1998). 

O estresse imposto pela saturação hídrica do solo teve, ao longo do 

processo evolutivo, um caráter fortemente seletivo (Lobo & Joly 2000). Isso por 

que essa condição de estresse modifica uma série de parâmetros físicos, 

químicos e biológicos do solo, alterando drasticamente o meio em que o sistema 

radicular das plantas se desenvolve (Pezeshki 1994a, 2001). Com o alagamento, 

a água ocupa os espaços de ar do solo, limitando as trocas gasosas com a 

atmosfera, criando regiões de anaerobiose devido à exaustão do O2 e acúmulo de 

CO2 e metano em função da respiração radicular das plantas e também da 

atividade microbiana (Ponnamperuma 1984, Camargo et al. 1999). As 

concentrações de compostos potencialmente tóxicos, como as formas reduzidas 

de Fe+2 e Mn+2, H2S e S-2, freqüentemente aumentam e ocorrem mudanças no pH 

e no potencial de redox do solo (Ponamperuma 1984, Camargo 1992, Camargo et 

al. 1999, Sousa et al. 2002).  

Para as plantas, os efeitos do alagamento do solo são múltiplos e 

complexos, incluindo desde danos mecânicos, limitação na difusão de gases e 

aumento na susceptibilidade das plantas a pestes e doenças (Singh et al. 2001). 

Colmer & Voesenek (2009) elencaram os principais problemas induzidos pelo 

alagamento do solo no metabolismo vegetal, são eles: (i) a crise enegética, pois 

quando as células tornam-se anóxicas a fosforilação oxidativa cessa e o ATP 

passa a ser produzido anaerobicamente, o que reduz sua disponibilidade; (ii) a 

crise de carboidratos quando ocorre a submergência, pois a limitação de luz e CO2 
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impede que as reservas de açúcares e amido sejam repostas; (iii) a toxicidade 

ocasionada por compostos potencialmente tóxicos como ácidos orgânicos e íons 

reduzidos que podem se acumular nos tecidos da raiz; (iv) a formação excessiva 

de espécies reativas de oxigênio (ROS) que podem ocasionar danos celulares; (v) 

déficit hídrico em função da redução da condutividade hidráulica das raízes. Em 

relação à crise energética, Lobo & Joly (2000) destacam ainda que para 

compensar o baixo rendimento energético sob condições anaeróbicas há uma 

aceleração da via fermentativa com a quebra de um número maior de moles de 

glicose por unidade de tempo, produzindo quantidades de etanol e lactato a níveis 

tóxicos (Lobo & Joly 2000). Nestas condições, freqüentemente é observada a 

redução da taxa fotossintética, da atividade metabólica e do crescimento vegetal, 

aceleração da senescência foliar, degeneração do sistema radicular e até mesmo 

a morte do indivíduo (Tang & Koslowski 1982, Kozlowski 1984, Blom et al. 1994, 

Pezeshki 1994a, 1994b, Kozlowski 1997, Gravatt & Kirby 1998, Lopez & Kursar 

1999). Algumas espécies resistentes a esta condição, no entanto, são capazes 

também de desenvolver mecanismos que possibilitam ao sistema radicular voltar a 

ter acesso ao O2, difundido da parte aérea através de canais de aerênquima 

(Drew 1997). 

O padrão de resposta apresentado por um indivíduo de determinada 

espécie frente ao alagamento do solo depende de fatores bióticos (estágio de 

desenvolvimento do indivíduo e a habilidade da espécie de adaptar-se em termos 

morfológicos, fisiológicos e/ou metabólicos) e de fatores abióticos (intensidade, 

duração e freqüência do alagamento do solo, época do ano em que esta condição 

ocorre e a qualidade da água) (Glenz et al. 2006, Jackson & Colmer 2005). 

Segundo JOLY (1991), durante o processo evolutivo, diferentes espécies 

desenvolveram estratégias distintas que as capacitaram a ocupar áreas alagadas, 

que na maioria dos casos consistem em uma combinação de adaptações 

morfológicas, anatômicas e metabólicas. Algumas espécies resistentes ao 

alagamento do solo são capazes de desenvolver estruturas, tais como raízes 

adventícias, lenticelas hipertrofiadas e aerênquima, que possibilitam ao sistema 

radicular voltar a ter acesso ao O2 (Drew 1997). É possível também que o 
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metabolismo vegetal, sob condições de hipoxia, torne-se heterogêneo, ou seja, 

ocorra tanto a respiração aeróbica embora limitada, como a fermentação 

(metabolismo anaeróbico) (Ricard et al. 1994).  

Bailey-Serres & Voesenek (2008) classificaram como duas as estratégias 

de resistência ao alagamento do solo, low oxygen escape syndrome (LOES) ou 

síndrome de escape à deficiência de oxigênio, caracterizada pelo desenvolvimento 

de alterações anatômicas e morfológicas que facilitam a difusão do O2 e a troca de 

gases entre a planta e o meio submerso; e low oxygen quiescence syndrome 

(LOQS) ou síndrome de quiescência à deficiência de oxigênio, caracterizada pela 

limitação do crescimento e conservação da energia e de carboidratos. Colmer & 

Voesenek (2009) destacaram ainda a possibilidade de uma resposta mista das 

plantas, envolvendo estas duas estratégias.  

Tanto os indivíduos que são submetidos ao alagamento quanto aqueles que 

experienciam a re-oxigenação após o período de anoxia são sujeitos também ao 

estresse oxidativo em função da produção excessiva de espécies reativas de 

oxigênio, tais como radical hidroxila (OH), anion superóxido (O2
-
) e peróxido de 

hidrogênio (H2O2), que causam danos severos às células vegetais como acúmulo 

de radicais livres, peroxidação de lipídios, desnaturação de proteínas e danos 

severos no DNA (Browler et al. 1992, Foyer et al. 1994, Rawyler et al. 2002, 

Blokhina et al. 2003), impossibilitando muitas vezes a sobrevivência do indivíduo. 

As respostas dos indivíduos após a drenagem do solo raramente são observadas 

(Crawford & Bräendle 1996, Lopez & Kursar 2003), no entanto, em muitos casos a 

maior parte das injúrias severas ocorrem após a re-aeração de órgãos 

anteriormente privados de O2, fenômeno conhecido como o paradoxo do O2 

(Hendry & Crawford 1994, Pfister-Sieber & Braendle 1994, 1995, Pavelic et al. 

2000). 

Mesmo considerando apenas espécies neotropicais, a diversidade de 

respostas observadas em plantas arbóreas submetidas a períodos de alagamento 

do solo é grande (Joly 1991, Lobo & Joly 2000, Parolin & Wittmann 2010) e 
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estudos recentes têm relatado que muitas espécies neotropicais apresentam 

consideráveis níveis de resistência ao alagamento do solo (Lopez & Kursar 1999, 

Lobo & Joly 2000, Parolin et al. 2004, Kolb & Joly 2009, Medina et al. 2009, 

Oliveira & Joly 2010, Parolin & Wittmann 2010). No Brasil, a maioria dos estudos 

que investigaram as respostas de plantas nativas tropicais ao alagamento do solo 

foi centrados em espécies das planícies alagáveis da Amazônia Central e de 

Florestas de Galeria do interior do sudeste brasileiro (Joly & Crawford 1982, Joly 

1991, Lieberg & Joly 1993, Schlüter et al. 1993, Lobo & Joly 1995, Rogge et al. 

1998, Parolin 2000, 2001, 2003, Parolin et al. 2004, Costa et al. 2006, Medri et al. 

2007, Batista et al. 2008, Ferreira et al. 2009, Fonseca Júnior et al. 2009, Parolin 

2009), enquanto que poucos têm avaliado as respostas de espécies da Floresta 

Atlântica Costeira do Brasil (Scarano et al. 1997, Scarano 2002, 2006, Medina et 

al. 2009, Oliveira & Joly 2010, Kolb & Joly 2009). 

Considerando que em regiões neotropicais existe uma grande diversidade 

de ecossistemas sujeitos a inundações (Joly 1991, Ghazoul & Sheil 2010), é 

importante que se conheça o comportamento ecofisiológico das espécies tropicais 

quando submetidas a esta condição de estresse, bem como as estratégias que 

permitem a sobrevivência daquelas que conseguem ocupar tais áreas. Faltam 

ainda estudos que contribuam para uma previsão das prováveis respostas das 

plantas tropicais à natureza interativa das condições ambientais (De Mattos 1998, 

De Mattos et al. 2004). Face à grande preocupação atual com a preservação de 

áreas naturais e recuperação de áreas já degradadas, o conhecimento das 

respostas das plantas neotropicais frente às condições ambientais a que são 

submetidas, bem como as estratégias que permitem a sua sobrevivência nestas 

condições, são indispensáveis para o desenvolvimento de planos de manejo e 

reintrodução de espécies nativas. De acordo com Lobo & Joly (2000), deve-se 

procurar aliar estudos morfo-anatômicos, bioquímicos e ecofisiológicos, buscando 

gerar conhecimento necessário para a prática da conservação e manejo de 

fragmentos florestais, especialmente aqueles sazonalmente e permanentemente 

alagáveis, raramente estudados. 
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II. OBJETIVOS GERAIS 

 

O presente estudo teve como objetivo ampliar o conhecimento a cerca das 

estratégias adaptativas que capacitam certas espécies a ocupar ambientes com 

solo exposto à saturação hídrica da Floresta de Restinga do Núcleo Picinguaba do 

Parque Estadual da Serra do Mar (Ubatuba/SP), avaliando experimentalmente as 

respostas de plantas jovens à inundação e também comparando a capacidade de 

resistência das mesmas a tal condição. Para tanto, foram escolhidas as espécies 

Alchornea triplinervia, Nectandra oppositifolia, Eugenia umbelliflora, Gomidesia 

schaueriana, Guapira opposita e Guatteria gomeziana. Mais especificamente, o 

estudo visou responder as seguintes questões:  

♠ Qual o efeito da saturação hídrica do solo na sobrevivência, morfo-anatomia, 

crescimento e taxa de assimilação de carbono de indivíduos juvenis destas 

espécies crescendo sob condições experimentais? 

♠ É possível classificar tais espécies como resistentes ou sensíveis à saturação 

hídrica do solo? 

♠ Estas espécies possuem estratégias adaptativas que as capacitam a ocupar 

a Floresta de Restinga inundável? Quais são estas estratégias? 
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III. CARACTERIZAÇÃO DA ÁREA DE COLETA 

 

Localizado no norte do município de Ubatuba-SP (23º21’S e 44º51’W), o 

Núcleo Picinguaba, faz parte do Parque Estadual da Serra do Mar (PESM), uma 

Unidade de Conservação que possui 315.390 ha, sob responsabilidade da 

Fundação Florestal do Estado de São Paulo e da Secretaria de Meio Ambiente 

(Instituto Florestal 2010). O Núcleo Picinguaba possui uma planície litorânea de 

aproximadamente 8 km2, sendo a única porção protegida do PESM cujos limites 

estendem-se até a orla marítima, com altitude entre 2 a 4 m e aspecto 

semicircular, limitada lateralmente e ao fundo pelas vertentes serranas e cortada 

pela Rodovia BR-101, responsável por inúmeras modificações no ambiente (Assis 

1999). A planície litorânea do Núcleo Picinguaba compreende um mosaico de 

diferentes formações vegetais, incluindo as não florestais como formações 

herbáceas, arbustivas e maguezais; e as florestais como a Floresta de Restinga 

ou Floresta sobre cordões (Assis 1999, Pedroni 2001), onde os frutos das 

espécies utilizadas para este experimento foram coletados.  

Os cordões litorâneos regressivos são corpos arenosos alongadas, 

predominantemente marinhos, dispostos paralelamente à linha da praia, 

compondo uma série de pequenas ondulações de baixa amplitude (Assis 1999, 

Villwock et al. 2005). Os locais mais altos (sobre os cordões) da Floresta de 

Restinga do Núcleo Picinguaba têm largura máxima de 2 metros e são bem 

drenados, enquanto que nas regiões mais baixas (entre os cordões) quase 

sempre ocorre o afloramento do lençol freático superficial em decorrência do alto 

índice pluviométrico da região (principalmente durante os meses do verão) e das 

condições deficientes de drenagem do solo (Garcia 1995, Guedes et al. 2006, 

Diniz 2009, Ballione 2010). A despeito da proximidade com o mar, a água que 

aflora e se acumula nestas partes mais baixas do terreno tem baixíssima 

salinidade, que é equivalente à salinidade encontrada nos rios do município de 

Ubatuba sem interferência de maré (Plínio B. Camargo, comunicação pessoal). 
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Segundo Diniz (2009) as áreas entre os cordões, além de sofrerem alagamentos 

periódicos, são locais de maior lixiviação de partículas menores (como argila) e de 

matéria orgânica, maior pH e maior quantidade de areia do que as áreas sobre os 

cordões. Apesar de haver algumas diferenças nos parâmetros físicos e químicos 

dos solos que ocorrem sobre e entre os cordões arenosos, não é possível afirmar 

que se tratam de solos diferentes (Diniz 2009). O solo de maneira geral é ácido, 

pobre em nutrientes, intensamente lixiviado, tendo como principal fonte de 

nutrientes o spray marinho, com elevado teor de alumínio e matéria orgânica, 

baixa fertilidade, formado principalmente por areia (Lacerda 2001, Martins 2010). 

O clima da região é do tipo Af segundo o sistema de classificação de 

Köeppen (1948), que indica clima tropical chuvoso com precipitações durante o 

ano todo, principalmente de dezembro a março, que representa a estação de 

maior pluviosidade, não havendo períodos consideráveis de déficit hídrico (Fig. 1). 

A cadeia montanhosa (Serra do Mar) impede que as massas úmidas de ar, vindas 

do Oceano Atlântico, se movam para o continente, causando chuvas orográficas 

no litoral (Marques et al. 2011). Existem dois períodos durante o ano nesta região: 

um superúmido (de outubro a abril), com chuvas freqüentes e pluviosidade total de 

cerca de 180 mm mensais; e outro menos úmido (de maio a setembro), com 

chuvas menos constantes e precipitação em torno de 80 a 160 mm mensais (Diniz 

2009). A umidade relativa do ar é sempre superior a 85% e a temperatura média 

anual é de 21oC (Ciiagro 2010).   

A Floresta de Restinga do Núcleo Picinguaba é constituída principalmente 

pelos estratos arbustivo e arbóreo, com grande número de indivíduos com altura 

entre 5 a 10 metros e poucos indivíduos emergentes atingindo 15 metros de altura 

(Joly & Martinelli 2008). As principais famílias compondo o dossel são Myrtaceae, 

Melastomataceae, Clusiaceae e Euphorbiaceae (Cesar & Monteiro 1995). As 

espécies arbóreas mais representativas são Pera glabrata, Myrcia acuminatissima, 

Guatteria gomeziana, Jacaranda puberula, Gomidesia schaueriana, Alchornea 

triplinervia, Myrcia multiflora e Guarea macrophylla (Joly & Martinelli 2007). 

Espécies arbustivas e herbáceas das famílias Rubiaceae (principalmente espécies 
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do gênero Psychotria), Piperaceae (principalmente espécies do gênero Piper) e 

Bromeliaceae são as mais abundantes no sub-bosque (Talora & Morellato 2000, 

Pedroni 2001). Cerca de 90% das espécies arbóreas não são decíduas e a queda 

das folhas e a frutificação ocorrem ao longo do ano todo, com predomínio da 

dispersão por animais, enquanto que a floração e o brotamento são mais intensos 

nos meses mais úmidos (Talora & Morellato 2000).  

A composição florística e a estrutura desta comunidade vegetal estão mais 

proximamente relacionadas às condições físicas e químicas extremas do solo 

(como o elevado teor de areia, elevada acidez e pH, baixa disponibilidade de 

nutrientes e saturação hídrica) do que às condições de temperatura e pluviosidade 

(Diniz 2009). Segundo Lacerda (2001), o afloramento sazonal do lençol freático 

está entre as principais características ambientais que condicionam a distribuição 

das espécies nesta área. Embora a presença dos cordões litorâneos possibilite 

uma heterogeneidade ambiental, criando mosaicos de umidade, não são 

observadas diferenças florísticas entre as regiões sobre os cordões e entre os 

cordões, apenas uma maior densidade de indivíduos e maior área basal nas áreas 

sobre os cordões (Diniz 2009). Também Guedes et al. (2006), em estudos na 

Floresta de Restinga no município de Bertioga, destacaram que a floresta que 

ocorre sobre e entre os cordões, embora apresentem condições de drenagem do 

solo diferentes, são muito semelhantes floristicamente e estruturalmente. Segundo 

Diniz (2009), a Floresta de Restinga do Núcleo Picinguaba possui um número 

pequeno de espécies com muitos indivíduos e muitas espécies com poucos 

indivíduos, pois são poucas as espécies capazes de sobreviver sob condições 

ambientais tão extremas. O alagamento do solo é uma condição ambiental tão 

limitante que, quando seu efeito diminui em função do assoreamento dos 

microcanais interligantes, a densidade da comunidade que se desenvolve entre os 

cordões aumenta (Diniz 2009).   
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Figura 1 – Distribuição da precipitação mensal e das temperaturas máxima e mínima para 

o Município de Ubatuba, São Paulo, durante os janeiro/2008 a dezembro/2009. Fonte: 

CIIAGRO 2010. Disponível em: <http://www.ciiagro.gov.sp.br>. Acesso em: 25 set. 2010. 
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IV. ESCOLHA E CARACTERIZAÇÃO DAS ESPÉCIES 

 

 Durante oito meses, de julho de 2007 a fevereiro de 2008, foram realizadas 

visitas mensais à Floresta de Restinga do Núcleo Picinguaba do Parque Estadual 

da Serra do Mar, Ubatuba/SP, para a coleta de sementes de espécies arbóreas 

nativas desta formação vegetal. Juntamente com a coleta de sementes, também 

foi coletado material vegetal para a identificação das espécies segundo 

Angiosperm Phylogeny Group (2003). Das sementes coletadas, foram escolhidas 

as espécies para o estudo, considerando aquelas que as sementes germinaram, 

que foi obtido um número mínimo de indivíduos juvenis necessários para a 

execução dos experimentos e também a representatividade da espécie na área, 

de acordo com estudo fitossociológico (Tabela 1) (Joly & Martinelli 2008).  Foram 

elas: 

♠ Alchornea triplinervia (Spreng.) Müll. Arg. (Euphorbiaceae): espécie de porte 

arbóreo, podendo atingir 15 a 30 metros de altura, perenefólia, heliófita, pioneira 

(Lorenzi 1992). A floração ocorre entre novembro e dezembro, a frutificação em 

janeiro, a queda foliar e o brotamento durante o ano todo (Talora & Morellato 

2000). Possui fruto simples do tipo cápsula deiscente, disperso por animais. É 

característica da Floresta Pluvial da encosta Atlântica, ocorrendo desde a Bahia 

ao Rio Grande do Sul e menos comumente nas demais Florestas Pluviais do 

interior do país (Lorenzi 1992). No Núcleo Picinguaba do PESM em Ubatuba/SP, 

esta espécie ocorre tanto na Floresta de Restinga como na Floresta Ombrófila 

Densa de Terras Baixas e Submontana (Joly & Martinelli 2008). Tem ocorrência 

relatada também na Floresta de Restinga inundável da Ilha do Mel (Marques & 

Oliveira 2004) e na Floresta de Restinga inundável e não inundável do município 

de Bertioga (Guedes et al. 2006). 

♠ Nectandra oppositifolia Nees & Mart. (Lauraceae): espécie de porte arbóreo, 

podendo atingir 15 a 20 metros de altura, perenefólia, heliófita, secundária tardia. 

A floração ocorre entre março e maio, a frutificação entre abril e junho (Talora & 



13 

 

Morellato 2000). Possui fruto simples do tipo drupa, com mesocarpo carnoso e 

endocarpo bastante resistente e aderente a semente, disperso por animais. Pode 

ser encontrada em Matas Ciliares de solos úmidos do interior do país e em 

Florestas de Restinga na costa litorânea (Lorenzi 1992). Tem ocorrência relatada 

tanto na Floresta de Restinga inundável como na não inundável no município de 

Bertioga-SP (Guedes et al. 2006). 

♠ Eugenia umbelliflora O. Berg (Myrtaceae): espécie de porte arbóreo, com 4 a 

7 metros de altura, perenefólia, climácica. A floração ocorre no mês de abril e a 

frutificação de junho a novembro (Staggemeier et al. 2007). Possui fruto simples 

do tipo drupa, com mesocarpo carnoso, disperso por animais (Talora & Morellato 

2000, Gressler et al. 2006, Côrtes et al. 2009, Cazzeta & Galetti 2009). As 

sementes têm elevado teor de água e são sensíveis à dessecação (Delgado & 

Barbedo 2007). É uma espécie exclusiva de Floresta de Restinga, com vasta 

dispersão pela costa litorânea do sudeste do Brasil (Legrand & Klein 1969, Cesar 

& Monteiro 1995, Assis 1999, Lacerda 2001, Pedroni 2001, Assis et al. 2004, 

Marques & Oliveira 2004, Guedes et al. 2006, Delgado & Barbedo 2007, Diniz 

2009). Tem ocorrência relatada na Floresta de Restinga inundável da Ilha do Mel 

(Marques & Oliveira 2004) e na Floresta de Restinga inundável e não inundável do 

município de Bertioga-SP (Guedes et al. 2006). 

♠ Gomidesia schaueriana O. Berg (Myrtaceae): espécie de porte arbóreo, pode 

atingir mais de 15 metros de altura, perenefólia, secundária tardia. A floração 

ocorre entre dezembro e março e a frutificação entre março e junho (Staggemeier 

et al. 2007). Possui fruto do tipo baga com mesocarpo carnoso e adocicado, 

disperso por animais (Talora & Morellato 2000, Gressler et al. 2006). É uma 

espécie típica de Florestas de Restinga, ocorrendo na costa litoânea do sudeste 

ao sul do Brasil (Legrand & Klein 1967, Assis 1999, Lacerda 2001, Marques & 

Oliveira 2004, Staggmeier et al. 2007, Schmidlin et al. 2005, Diniz 2009). Tem 

ocorrência relatada na Floresta de Restinga inundável da Ilha do Mel (Marques & 

Oliveira 2004) e nas áreas sobre cordões (com solos drenados) e entre cordões 
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litorâneos (com solos saturados hidricamente) na Floresta de Restinga do Núcleo 

Picinguaba no município de Ubatuba-SP (Diniz 2009). 

♠ Guapira opposita (Vell.) Reitz (Nyctaginaceae): espécie de porte arbóreo, 

podendo atingir 6 a 20 metros de altura, perenefólia, heliófita, higrófita, secundária 

inicial (Lorenzi 1998). A floração ocorre de julfo a outubro e a frutificação de 

novembro a fevereiro (Lorenzi 1998). Possui fruto simples do tipo drupa, com 

mesocarpo carnoso possuindo grande quantidade de proteína, disperso por 

animais (Talora & Morellato 2000, Passos 2001). A espécie é amplamente 

distribuída nas áreas florestais da América do Sul, extendendo-se da Floresta 

Amazônica ao sudeste brasileiro, bastante comum nas Florestas Pluviais da 

encosta Atlântica e de Florestas de Restingas na costa sul e sudeste do Brasil, 

ocorrendo de modo menos freqüente nas Florestas Pluviais do interior do país 

(Furlan 1996, Lorenzi 1998, Assis 1999, Lacerda 2001, Assis et al. 2004, Marques 

& Oliveira 2004, Guedes et al. 2006, Zipparo et al. 2007, Diniz 2009). No Núcleo 

Picinguaba do PESM em Ubatuba/SP, esta espécie ocorre tanto na Floresta de 

Restinga (nas áreas com solos drenados e nas áreas com solos saturados 

hidricamente) como na Floresta Ombrófila Densa de Terras Baixas e Submontana 

(Diniz 2009, Joly & Martinelli 2008). Tem ocorrência relatada também na Floresta 

de Restinga não inundável da Ilha do Mel (Marques & Oliveira 2004). 

♠ Guatteria gomeziana A. St.-Hil. – Annonaceae: planta de porte arbóreo, 

podendo atingir 15 a 20 metros de altura, perenefólia, heliófita, secundária tardia. 

A frutificação ocorre em outubro (Viviane C. de Oliveira, dados não publicados). 

Possui fruto simples do tipo drupa, com mesocarpo carnoso e endocarpo bastante 

resistente. A dispersão dos frutos é feita por animais (Diniz 2009). A semente é 

indiferente à luz (Gonçalves et al. 2006). No Núcleo Picinguaba do PESM em 

Ubatuba/SP, esta espécie ocorre tanto na Floresta de Restinga (nas áreas com 

solos drenados e nas áreas com solos saturados hidricamente) como na Floresta 

Ombrófila Densa de Terras Baixas e Submontana (Diniz 2009, Joly & Martinelli 

2008).  
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Tabela 1. Número de indivíduos (N) e Valor de Importância (VI) de espécies amostradas 

na Floresta de Restinga do Núcleo Picinguaba do Parque Estadual da Serra do Mar, 

Ubatuba/SP, em uma parcela de 1ha (Joly & Martinelli 2008). 

Espécie N VI 

Alchornea triplinervia 86 19,65 

Nectandra oppositifolia 28 8,94 

Eugenia umbelliflora 16 2,45 

Gomidesia schaueriana 97 26,90 

Guapira opposita 29 5,22 

Guatteria gomeziana 100 10,12 
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V. CAPÍTULO 1 

 

SOBREVIVÊNCIA E MORFO-ANATOMIA DE SEIS ESPÉCIES ARBÓREAS 

TROPICAIS SUBMETIDAS À SATURAÇÃO HÍDRICA DO SOLO 

 

 

1. INTRODUÇÃO 

 As espécies arbóreas são basicamente organismos terrestres e, em geral, 

respondem rapidamente ao alagamento (Larcher 2006), pois tal condição implica 

na alteração de uma série de parâmetros físicos, químicos e biológicos do solo, 

dentre eles, a redução ou mesmo exaustão do O2 disponível para a respiração 

radicular, o aumento da presença de íons potencialmente tóxicos e de CO2 e 

alteração do pH do solo (Lobo & Joly 2000). Nestas condições, freqüentemente o 

crescimento, a produtividade e a sobrevivência das plantas terrestres são 

reduzidos (Voesenek et al. 2006). 

Visando compensar o declínio na performance individual ocasionado pelo 

estresse, muitas plantas produzem alterações ou ajustamentos morfológicos após 

a resposta inicial ao estresse (Lambers et al. 1998). Segundo Drew (1997), a 

capacidade que muitas espécies vegetais têm de resistirem a períodos de 

alagamento do solo, germinando, emitindo raízes e crescendo nestas condições, 

pode ser atribuída a mecanismos de adaptações morfo-anatômicas que facilitam o 

transporte de oxigênio e a difusão de gases nos órgãos submersos das plantas. 

Um exemplo de alteração morfo-antômica bastante observada é a hipertrofia de 

lenticelas (Yamamoto et al. 1995, Vartapetian & Jackson 1997, Parolin 2001, 

Jackson & Colmer 2005, Parent et al. 2008b). Estas estruturas além de 

proporcionar a entrada do O2 na planta, são permeáveis à água (Groh et al. 2002) 

e podem funcionar na liberação de produtos tóxicos do metabolismo anaeróbico 
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(Crawford 1989), por isso são freqüentemente associadas com o aumento da 

resistência ao alagamento do solo (Parent et al. 2008b). Também a formação de 

raízes adventícias pode facilitar o transporte de O2 para as raízes, além de manter 

algumas funções do sistema radicular original (Jackson & Drew 1984). Ambas as 

estruturas freqüentemente são conectados a amplos tecidos aerênquimatosos 

(Colmer & Voesenek 2009). Bailey-Serres & Voesenek (2008) destacam que esta 

estratégia consiste em evitar as baixas concentrações de oxigênio e a chamam de 

low oxygen escape syndrome (LOES) ou síndrome de escape à deficiência de 

oxigênio. 

A formação destas estruturas pode alterar o metabolismo, facilitando o 

crescimento e a sobrevivência do indivíduo (Crawford 1989, Parent et al. 2008b). 

Diversos trabalhos relatam o restabelecimento das trocas gasosas em indivíduos 

alagados após o desenvolvimento de lenticelas hipertrofiadas e raízes adventícias 

(Pezeshki 1996, Gravatt & Kirby 1998, Folzer et al. 2006). Zotz et al. (1997) 

ressaltam que o desenvolvimento destas adaptações morfológicas é responsável 

pela manutenção de altas taxas fotossintéticas em plantas de Annona glabra 

submetidas a longos períodos de alagamentos. Segundo Parent et al. (2008a), a 

presença destas estruturas está associada também à manutenção do estado 

hídrico durante o alagamento do solo em espécies de Quercus. 

Contudo, a formação destas estruturas é custosa para o indivíduo e 

somente é selecionada em ambientes onde os benefícios ocasionados por tais 

estruturas excede o custo de sua produção (Bailey-Serres & Voesenek 2008). 

Ainda segundo estes autores, o regime de alagamento é um importante 

determinante na seleção desta estratégia, que ocorre em geral em espécies de 

hábitats onde o alagamento do solo é prolongado, mas raso. Quando o 

alagamento do solo é de curta duração e a coluna d’água é profunda, é mais 

vantajoso limitar o crescimento e conservar energia e carboidratos (Bailey-Serres 

& Voesenek 2008).    
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Para algumas espécies vegetais o alagamento do solo resulta em morte 

prematura enquanto que outras têm a capacidade de resistir a tais condições e, 

ainda, certas espécies podem crescer vigorosamente em resposta a tal condição 

(Bailey-Serres & Voesenek 2008). Essa variação interespecífica tem um forte 

impacto na abundância e distribuição das espécies vegetais (Blom & Voesenek 

1996; Silvertown et al. 1999, Van Eck et al. 2004).  

Considerando a distribuição das espécies Alchornea triplinervia, Nectandra 

oppositifolia, Eugenia umbelliflora, Gomidesia schaueriana, Guapira opposita e 

Guatteria gomeziana e mais especificamente a ocorrência das mesmas com alto 

valor de importância nas áreas periodicamente submetidas ao alagamento do solo 

da Floresta de Restinga do Núcleo Picinguaba do PESM (Lacerda 2001, Joly & 

Martinelli 2008), esperou-se que estas espécies fossem capazes de sobreviver à 

saturação hídrica do solo. Visando testar tal hipótese e conhecer as estratégias 

adaptativas que capacitam estas espécies a ocupar tal ambiente, foram avaliadas 

experimentalmente a sobrevivência e características morfo-anatômicas de plantas 

jovens à inundação. Mais especificamente, o estudo visou responder as seguintes 

questões:  

♠ Qual o efeito da saturação hídrica do solo na sobrevivência de indivíduos 

juvenis destas espécies crescendo sob condições experimentais? 

♠ Quando submetidas ao alagamento do solo estas espécies alteram suas 

caracteríticas morfo-anatômicas? 

♠ No caso de conseguirem resistirem a um período longo de alagamento do 

solo, são capazes de sobreviver também ao período que segue a drenagem do 

solo? 
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2. MATERIAL E MÉTODOS 

2.1. Material vegetal e condições de cultivo 

Frutos de A. triplinervia, N. oppositifolia, E. umbelliflora, G. schaueriana, G. 

opposita e G. gomeziana foram coletados de várias matrizes de uma mesma 

população localizada no Núcleo Picinguaba do Parque Estadual da Serra do Mar 

(23º21’S e 44º51’W), Ubatuba-SP, Brasil, nas áreas alagáveis da Floresta de 

Restinga.  

No Laboratório de Ecofisiologia Vegetal do Departamento de Biologia 

Vegetal da Universidade Estadual de Campinas, foi retirado o epicarpo de todas 

as sementes e realizada a escarificação mecânica das sementes de N. 

oppositifolia e G. gomeziana. As sementes de A. triplinervia, E. umbelliflora, G. 

schaueriana e G. opposita foram colocadas para germinar em caixas plásticas do 

tipo gerbox contendo 2 folhas de papel de filtro, acondicionadas em câmaras 

climáticas (102FC, FANEN, Brasil) com fotoperíodo de 12 horas de luz branca 

fluorescente e temperaturas alternadas entre 25 – 30oC. Já as sementes de N. 

oppositifolia e G. gomeziana foram colocadas para germinar em sacos plásticos 

individuais de 2 litros contendo areia grossa lavada como substrato, mantidos em 

casa de vegetação do Departamento de Biologia Vegetal do Instituto de Biologia 

da Universidade Estadual de Campinas. O protocolo para germinação foi 

estabelecido com base em estudos anteriores realizados neste mesmo laboratório 

(dados não publicados), que verificaram que determinadas espécies apresentam 

taxa de germinação mais elevada em câmaras climáticas enquanto outras não 

germinam nestas condições.  

As sementes que germinaram sob condições controladas em câmaras 

climáticas foram transferidas, cerca de 1 semana após a germinação, para sacos 

plásticos individuais de 2 litros contendo areia grossa lavada como substrato, 

mantidos em casa de vegetação. 
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Todas as plantas foram irrigadas três vezes por dia e mantidas na 

capacidade de campo. A cada 4 meses, incluindo o período do experimento 

propriamente dito, foi administrada uma dose de 8 gramas por planta de adubo de 

liberação lenta (Osmocote® 14:14:14), conforme as indicações do fabricante. O 

uso deste tipo de adubação foi escolhido por permitir um suprimento contínuo de 

nutrientes para as plantas. As condições de crescimento na casa de vegetação em 

dias claros são de cerca de 800 µmolm-2s-1 de radiação fotossinteticamente ativa 

(PAR) e a temperatura por volta dos 30ºC no meio do dia. 

 

2.2. Imposição dos tratamentos 

Quando as plantas completaram cerca de 6 meses de idade foi separado 

um lote homogêneo de cada espécie, em relação a altura e número de folhas, 

para o desenvolvimento do experimento. Foram estabelecidos dois tratamentos: 

(1) plantas não alagadas (que serviram como controle), regadas diariamente e 

mantidas em condições de capacidade de campo (normoxia); e (2) plantas 

alagadas (submetidas à saturação hídrica do solo), colocadas em tanques com 3 

cm de água acima do nível do solo (hipoxia), conforme descrito por Joly & 

Crawford (1982). As condições de luz e temperatura foram similares entre os 

tratamentos. Quinzenalmente a água dos tanques foi trocada a fim de evitar a 

proliferação de algas. 

Os tratamentos foram mantidos por 180 dias, de acordo com a 

sobrevivência dos indivíduos por espécie, durante os meses de outubro de 2008 a 

abril de 2009. Este período corresponde aproximadamente ao mesmo que as 

plantas permanecem alagadas em seu hábitat natural na Floresta de Restinga do 

Núcleo Picinguaba. Após o período de 180 dias de experimento, as plantas que 

foram capazes de sobreviver a este período, foram retiradas dos tanques para 

drenagem do solo e passaram a ser mantidas na capacidade de campo 

(normoxia). As respostas das plantas à re-oxigenação foram observadas por 15 

dias. 
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O número total de plantas utilizadas por espécie variou em função da 

disponibilidade das mesmas para execução do experimento. Para A. triplinervia, 

N. oppositifolia, E. umbelliflora e G. opposita, foram utilizados 75 indivíduos, sendo 

que 40 foram mantidos sob condições não alagadas e 35 sob condições alagadas. 

Para G. schaueriana e G. gomeziana, foram utilizados 55 indivíduos, sendo que 

30 foram mantidos sob condições não alagadas e 25 sob condições alagadas. 

 

2.3. Sobrevivência e alterações morfológicas 

 Semanalmente foram observadas a sobrevivência e as possíveis alterações 

morfológicas externas e/ou sinais visíveis de estresse, tais como abscisão foliar, 

murcha e necrose. Também a sobrevivência dos indivíduos ao longo do período 

experimental foi observada. 

  Amostras da região basal do caule e do colo da raiz principal (cerca de 2 

cm abaixo do cotilédone) de 2 plantas não alagadas e 2 plantas alagadas após 30 

dias da imposição dos tratamentos foram fixadas em FAA por 24 horas (Johansen 

1940) e mantidas em etanol 70%. As porções de interesse foram incluídas em 

resina plástica (HistoResin, LEICA) seguindo as recomendações do fabricante. 

Foram montadas lâminas permanentes com secções transversais, obtidas com 

auxílio de micrótomo rotativo (RM 2245, LEICA) e coradas com Azul de Toluidina 

em tampão acetato pH 4,7. As fotomicrografias foram obtidas em fotomicroscópio 

(BX51, OLYMPUS) e as escalas foram reproduzidas nas mesmas condições 

ópticas. 

Para as análises das características foliares foram utilizadas cinco plantas 

por espécie antes da imposição dos tratamentos (valores de referência) e cinco 

plantas alagadas e não alagadas, das espécies A. triplinervia, N. oppositifolia, E. 

umbelliflora e G. opposita, após 30, 60, 90, 120, 150 e 180 dias de tratamento, de 

acordo com a sobrevivência dos indivíduos. Para G. schaueriana e G. gomeziana, 

em função do número mais limitado de indivíduos, foram utilizadas cinco plantas 
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por espécie antes da imposição dos tratamentos (valores de referência) e cinco 

plantas alagadas e não alagadas, por espécie, após 30, 60, 90 e 180 dias de 

tratamento, de acordo com a sobrevivência dos indivíduos. Com o auxílio de um 

cortador de metal foram retirados três discos foliares de área conhecida de duas 

folhas de cada indivíduo (as mesmas folhas em que foram determinadas as trocas 

gasosas, conforme capítulo 2), evitando-se a nervura principal. Os discos foram 

hidratados em água destilada por um período mínimo de 4 horas. Após a 

hidratação, a espessura da folha foi medida com um paquímetro digital e a massa 

saturada com uma balança analítica (AE240, Mettler, São Paulo, Brasil). Os discos 

hidratados foram colocados em estufa a 55ºC por 72 horas e novamente pesados 

para obtenção da massa seca.  

A partir destes valores, foram calculados o conteúdo de umidade específico 

(SUC), a massa foliar específica (MFA) e a densidade foliar (DEN), segundo 

Witkowski & Lamont (1991), onde: SUC = massa saturada – massa seca / área; 

MFA = massa seca / área; DEN = massa foliar específica / espessura 

 Após 180 dias de experimento, as plantas alagadas que foram capazes de 

sobreviver a este período foram retiradas dos tanques e passaram a ser mantidas 

novamente na capacidade de campo (normoxia). Diariamente foi observada a 

sobrevivência destas indivíduos, bem como o possível aparecimento de sinais 

visíveis de estresse e/ou injúria, tais como murcha, necrose e abscisão foliar. Este 

período de re-oxigenação foi mantido por 15 dias. 

 

2.4. Análise Estatística 

 A análise de variância de 2 fatores foi utilizada para avaliar o efeito dos 

tratamentos (alagado e não alagado) ao longo do tempo (medidas mensais) nas 

características foliares (Zar 1999). O Teste de Tukey (α=0,05) foi utilizado para 

verificar as diferenças entre os tratamentos para cada período de tempo.  
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3. RESULTADOS 

 Sinais de estresse foram observados nas plantas alagadas de todas as 

espécies, com mais intensidade em G. opposita e G. gomeziana (Tabela 2). A 

abscisão das folhas mais velhas foi observada nas plantas alagadas de A. 

triplinervia, G. schaueriana, G. opposita e G. gomeziana, embora na primeira 

espécie tenha ocorrido também em indivíduos não alagados, já murcha e clorose 

foliar foram observadas somente nas plantas alagadas de G. opposita e G. 

gomeziana. O sistema radicular subterrâneo original das plantas alagadas de 

todas as espécies estudadas, ao final do primeiro mês de imposição do estresse, 

apresentou raízes secundárias consideravelmente deterioradas, em função da 

morte e decomposição das mesmas. Ao longo do período experimental, no 

entanto, as plantas alagadas de A. triplinervia e N. oppositifolia formaram raízes 

de crescimento diageotrópico (horizontais à superfície do solo), principalmente na 

porção próxima do colo da raiz principal. Nestas espécies, foi observada também 

a formação de novas raízes secundárias ao longo de todo o sistema radicular 

original.  

Não houve mortes de indivíduos alagados de A. triplinervia, N. oppositifolia, 

E. umbelliflora e G. schaueriana durante todo o período experimental. Já entre os 

indivíduos de G. gomeziana e G. opposita começaram a ocorrer as primeiras 

mortes na segunda e terceira semana, respectivamente, após o início do estresse. 

Após 90 dias da imposição do estresse, dos 25 indivíduos de G. gomeziana 

submetidos ao tratamento alagado, 15 foram utilizados para as análises 

(destrutivas, conforme capítulos 2 e 3) e 7 morreram em função do estresse a que 

foram submetidas ao longo do período experimental (os 3 indivíduos excedentes 

que sobreviveram foram descartados ao final do experimento). Neste mesmo 

período, dos 35 indivíduos de G. opposita submetidos ao tratamento alagado, 15 

foram utilizados para as análises e 18 morreram em função do estresse a que 

foram submetidas ao longo do período experimental (os 2 indivíduos excedentes 

que sobreviveram foram descartados ao final do experimento). Devido a tal 
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mortalidade, o experimento foi encerrado com estas duas espécies após 90 dias 

do seu início. 

 Cerca de 15 a 20 dias após a imposição do estresse foi observada a 

hipertrofia de lenticelas em A. triplinervia e G. opposita, na porção submersa do 

caule e no colo da raiz principal; e em N. oppositifolia, apenas na porção 

submersa do caule (Fig. 2). De maneira geral, as lenticelas hipertrofiadas 

apresentaram aspecto circular, coloração branca em função da exposição do 

tecido esponjoso e tamanho suficiente para poder ser observadas a olho nu.   

Neste mesmo período foi observado também o desenvolvimento de raízes 

adventícias na porção submersa do caule (Fig. 2.2), sendo estas mais espessas 

do que as raízes do sistema radicular original, sem ramificação, de coloração 

branca e crescimento horizontal à superfície da água. Tanto as lenticelas 

hipertrofiadas como as raízes adventícias aumentaram em quantidade e em 

tamanho com o prolongamento do estresse. As demais espécies, E. umbelliflora, 

G. schaueriana e G. gomeziana, não apresentaram hipertrofia de lenticelas e 

formação de raízes adventícias. 

O estudo anatômico mostrou que não houve mais nenhuma alteração na 

anatomia interna do caule e da raiz principal das plantas alagadas em comparação 

às não alagadas, além da hipertrofia de lenticelas em A. triplinervia, N. 

oppositifolia e G. opposita (Fig. 3). Já as células da região do córtex das raízes 

adventícias das plantas de A. triplinervia, por sua vez, apresentaram um arranjo 

mais frouxo em comparação ao córtex da raiz principal, com inúmeros espaços 

intercelulares (Fig. 3.3).  

Algumas características foliares foram alteradas nas plantas alagadas em 

comparação às plantas não alagadas: em A. triplinervia, E. umbelliflora e G. 

schaueriana o conteúdo de umidade específico das folhas (SUC) foi menor nas 

plantas alagadas, mas não houve interação entre tempo de experimento e 

tratamento imposto (Fig. 4); a densidade foliar (DEN) foi maior nas plantas 

alagadas de A. triplinervia e G. schaueriana e menor nas plantas alagadas de G. 
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opposita, mas somente houve interação entre tempo de experimento e tratamento 

imposto nas duas primeiras (Fig. 5); o índice de esclerofilia (IE) e a massa foliar 

específica (MFA) foram maiores apenas nas plantas alagadas de G. schaueriana,  

(Fig. 6 – Fig. 7), mas somente para IE houve interação entre tempo de 

experimento e tratamento imposto. Os resultados na análise estatítica (valor-F e a 

significância) de cada uma destas características analisadas, por espécie, 

encontram-se em ANEXOS. 

Dentre as espécies que foram capazes de sobreviver ao longo período de 

estresse A. triplinervia, N. oppositifolia, E. umbelliflora e G. schaueriana), apenas 

os indivíduos de N. oppositifolia não foram capazes de sobreviver após a 

drenagem do solo, morrendo após 7 dias aproximadamente (Tabela 3). Já nas 

demais espécies, não foram observados sinais visíveis de estresse neste período 

de recuperação, tais como abscisão foliar, clorose, murcha; sendo que em A. 

triplinervia e E. umbelliflora foi observada a continuidade na produção de folhas. 

 

Tabela 2. Ocorrência de abscisão de folhas, murcha, clorose foliar, necrose radicular e 

morte em plantas alagadas durante todo o período experimental de 180 dias. (+) 

presença, (–) ausência. 

Espécies Abscisão Murcha Clorose foliar Necrose radicular Morte 

A. triplinervia + – – + – 

N. oppositifolia – – – + – 

E. umbelliflora – – – + – 

G. schaueriana + – – + – 

G. opposita + + + + + 

G. gomeziana + + + + + 
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Figura 2. Alchornea triplinervia apresentando lenticelas hipertrofiadas no colo da 

raiz principal (1) e no caule (2), onde também foi observada a formação de raízes 

adventícias. Nectandra oppositifolia apresentando lenticelas hipertrofiadas (3) e 

raízes de crescimento diageotrópico (4). Guapira opposita também apresentando 

lenticelas hipertrofiadas na raiz principal (5) e no caule (6). Todos os indivíduos 

permaneceram alagados por 40 dias. 
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Figura 2. Seções transversais da base do caule (1), colo da raiz principal (2) e raiz 

adventícia (3) de Alchornea triplinervia; base do caule de Nectandra oppositifolia (4); base 

do caule (5) e colo da raiz principal de Guapira opposita (6). Lenticela hipertrofiada (LH), 

lenticela (LE), periderme (PE), epiderme (EP), espaços intercelulares (ESP). Todos os 

indivíduos permaneceram alagados por 30 dias. 
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Figura 4. Conteúdo de umidade específico (SUC) de plantas não alagadas (símbolos 

vazios) e alagadas (símbolos cheios). Os valores apresentados são médias ± erro padrão 

(n=5). O período de análise variou de acordo com a sobrevivência dos indivíduos. O 

asterisco (*) indica que houve diferença estatística entre os tratamentos dentro do mesmo 

período (P<0,05, Teste de Tukey). 

 

 

 

 

60

70

80

90

100

110

120

130

140

150

160

0 30 60 90 120 150 180
Tempo (dias)

S
U

C
 (

g
 m

-2
) *

Alchornea triplinervia

*

60

70

80

90

100

110

120

130

140

150

0 30 60 90 120 150 180
Tempo (dias)

S
U

C
 (

g
 m

-2
)

Nectandra oppositifolia

60

110

160

210

260

310

360

0 30 60 90 120 150 180
Tempo (dias)

S
U

C
 (

g
 m

-2
) *

*

Eugenia umbelliflora

40

80

120

160

200

240

0 30 60 90 180

Tempo (dias)

S
U

C
 (

g
 m

-2
) *

Gomidesia schaueriana

200

250

300

350

400

450

500

550

600

0 30 60 90
Tempo (dias)

S
U

C
 (

g
 m

-2
)

Guapira opposita

60

80

100

120

140

160

180

200

220

0 30 60 90
Tempo (dias)

S
U

C
 (

g
 m

-2
)

Guatteria gomeziana



29 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 5. Densidade foliar (DEN) de plantas não alagadas (símbolos vazios) e alagadas 

(símbolos cheios). Os valores apresentados são médias ± erro padrão (n=5). O período 

de análise variou de acordo com a sobrevivência dos indivíduos. O asterisco (*) indica que 

houve diferença estatística entre os tratamentos dentro do mesmo período (P<0,05, Teste 

de Tukey). 
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Figura 6. Índice de esclerofilia foliar (IE) de plantas não alagadas (símbolos vazios) e 

alagadas (símbolos cheios). Os valores apresentados são médias ± erro padrão (n=5). O 

período de análise variou de acordo com a sobrevivência dos indivíduos.  O asterisco (*) 

indica que houve diferença estatística entre os tratamentos dentro do mesmo período 

(P<0,05, Teste de Tukey). 
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Figura 7. Massa foliar específica (MFA) de plantas não alagadas (símbolos vazios) e 

alagadas (símbolos cheios). Os valores apresentados são médias ± erro padrão (n=5). O 

período de análise variou de acordo com a sobrevivência dos indivíduos. O asterisco (*) 

indica que houve diferença estatística entre os tratamentos dentro do mesmo período 

(P<0,05, Teste de Tukey). 

 

 

 

 

45

50

55

60

65

70

75

80

85

90

0 30 60 90 120 150 180
Tempo (dias)

M
F

A
 (

g
 m

-2
)

Alchornea triplinervia

45

50

55

60

65

70

75

80

85

90

95

0 30 60 90 120 150 180
Tempo (dias)

M
F

A
 (

g
 m

-2
)

Nectandra oppositifolia

45

55

65

75

85

95

105

115

125

0 30 60 90 180
Tempo (dias)

M
F

A
 (

g
 m

-2
)

*

*

Gomidesia schaueriana

30

40

50

60

70

80

90

0 30 60 90
Tempo (dias)

M
F

A
 (

g
 m

-2
)

Guapira opposita

30

35

40

45

50

55

60

65

0 30 60 90
Tempo (dias)

M
F

A
 (

g
 m

-2
)

Guatteria gomeziana

60

80

100

120

140

160

180

200

220

0 30 60 90 120 150 180
Tempo (dias)

M
F

A
 (

g
 m

-2
)

Eugenia umbelliflora



32 

 

Tabela 3. Sobrevivência, produção de folhas e sinais visíveis de estresse (clorose, 

murcha e abscisão foliar) em plantas que foram alagadas após a drenagem do solo. (+) 

presença, (–) ausência. 

Espécies Sobrevivência Produção de folhas Sinais de estresse 

A. triplinervia + + – 

N. oppositifolia – – + 

E. umbelliflora + + – 

G. schaueriana + – – 

 

 

4. DISCUSSÃO 

As alterações morfológicas observadas nas plantas alagadas estudadas 

neste experimento mostraram que, mesmo se tratando de espécies naturalmente 

localizadas em áreas de florestas sujeitas a inundações, o tratamento imposto 

constituiu uma situação de estresse, principalmente para G. opposita e G. 

gomeziana em que mesmo a sobrevivência foi comprometida.  

Neste experimento, o sistema radicular foi consideravelmente 

comprometido pelo estresse imposto, visto que todas as espécies estudadas 

apresentaram raízes secundárias necrosadas. Sob tais condições, o sistema 

radicular das plantas sofre com a baixa disponibilidade de recursos para 

manutenção do seu crescimento (Crawford 1992, Joly & Braendle 1995, Drew 

1997), o aumento da concentração de etanol e lactato a níveis potencialmente 

tóxicos (Ferreira 2002, Lobo & Joly 2000), a presença de íons tóxicos na sua 

região adjacente e ao ataque de patógenos, que podem levar à morte deste 

compartimento (Kozlowski 1997). Segundo Colmer & Voesenek (2008), as raízes 

experienciam os efeitos diretos do alagamento do solo, entretanto, a parte aérea 

das plantas também sofre conseqüências dessa disfunção radicular, como 

deficiência de nutrientes minerais e influxo de toxinas. Por isso, a produção de 

novas raízes superficiais como as de crescimento diageotrópico e adventícias, 
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produzidas neste experimento por A. triplinervia e N. oppositifolia, é um 

mecanismo adaptativo importante na resistência ao alagamento do solo, pois 

podem ser capazes de retomar a função perdida pelo sistema radicular original 

prejudicado, substituindo-o (Jackson & Drew 1984). Estas raízes emergem e 

crescem paralelas à superfície da água, próximas da região mais arejada do solo, 

podendo garantir algum suprimento de oxigênio que favoreça a retomada de um 

metabolismo radicular parcialmente aeróbico e adicionalmente, também ser 

responsáveis pelo aumento da capacidade de aquisição de nutrientes, pela 

oxigenação da rizosfera adjancente e pela produção de hormônios (Drew et al. 

1985, Joly 1991, Lobo & Joly 1995, Rubin Filho 1997, Pohv et al. 2005). Outros 

autores também relataram a formação de raízes superficiais em resposta ao 

alagamento do solo (Joly & Crawford 1982, Lobo & Joly 1995, Armstrong et al. 

1994, Parolin 2001, Santiago & Paoli 2003, Pohv et al. 2005, Kolb & Joly 2009). 

Segundo Dat et al. 2006, o declínio do sistema radicular original pode ser 

considerado como um sacrifício que permite o uso mais eficiente da energia para 

o desenvolvimento de um sistema radicular mais adaptado. 

Outra alteração morfológica que freqüentemente está relacionada à 

sobrevivência de indivíduos alagados é a hipertrofia de lenticelas (Joly 1991, Blom 

& Voesenek 1996, Kozlowski 1997, Waldhoff et al. 1998, Lobo & Joly 2000, Haase 

et al. 2003, Glenz et al. 2006, Mommer et al. 2006), apresentada neste 

experimento por A. triplinervia, N. oppositifolia e G. opposita. Estas estruturas 

podem proporcionar a entrada de oxigênio e a saída de compostos voláteis tais 

como etileno, etanol e acetaldeído, produtos tóxicos do metabolismo anaeróbico 

(Chirkova & Gutman 1972, Kozlowski 1984, Joly 1996, Botelho et al. 1998, Medri 

et al. 1998, Rogge et al. 1998, Lobo & Joly 1995, Haase et al. 2003, Rätsch & 

Haase 2007, Kolb & Joly 2009). Parent et al. (2008b) relacionaram também a 

participação de lenticelas na manutenção da homeostase hídrica em plantas 

durante o alagamento. 

Em muitos casos, tanto as lenticelas hipertrofiadas como as raízes 

adventícias, são conectadas a canais de aerênquima que facilitam o transporte de 
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oxigênio da parte aérea para o sistema radicular (Kawase 1981, Smirnoff & 

Crawford 1983, De Simone et al. 2002a, 2002b, Colmer 2003, Rätsch & Haase 

2007, Kolb & Joly 2009). Neste experimento, os estudos anatômicos mostraram 

não haver formação de aerênquima no caule e no colo da raiz principal dos 

indivíduos alagados das espécies estudadas, mas as raízes adventícias formadas 

em A. triplinervia apresentaram o córtex com um arranjo celular mais frouxo do 

que o das raízes do sistema radicular subterrâneo, com inúmeros espaços 

intercelulares, que podem também facilitar o transporte do oxigênio dentro da raiz. 

De acordo com Bailey-Serres & Voesenek (2008) esta estratégia pode ser 

classificada como Low Oxygen Escape Syndrome (LOES) ou síndrome de escape 

à deficiência de oxigênio, caracterizada pelo desenvolvimento de estruturas 

anatômicas que facilitam o transporte e a troca de gases entre a planta e seu 

ambiente submerso. O escape ou evitação do sistema radicular a anaerobiose é 

um eficiente mecanismo que contribui para a adaptação de espécies ao lagamento 

de longo prazo (Piedade et al. 2010). 

Os resultados obtidos neste experimento apontam para a capacidade 

potencial das espécies A. triplinervia, N. oppositifolia e G. opposita em produzir 

alterações morfo-anatômicas, no entanto, sob condições de campo tais estruturas 

podem não ser formadas. Parolin (2001) relata que a hipertrofia de lenticelas e a 

formação de raízes adventícias ocorre em apenas alguns indivíduos jovens e 

adultos de seis espécies amazônicas crescendo sob condições de campo, 

enquanto que em indivíduos crescendo em casa de vegetação tal formação foi 

pronunciada. Ainda segundo Parolin (2001), este fato pode estar relacionado a 

constante mudança no nível da água sob condições de campo, diferentemente 

das condições experimentais em que o nível da água é mantido constante. 

A formação de raízes adventícias e a hipertrofia de lenticelas são 

decorrentes de alterações nos níveis hormonais em função da deficiência de 

oxigênio na região radicular, principalmente nos níveis do etileno (Wample & Reid 

1979, Reid & Bradford 1984, Sairam et al. 2008), por isso alguns autores 

destacam que nem sempre tais estruturas podem ser funcionais e representar 
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uma adaptação (Kozlowski 1984, Joly 1996). Os sinais de estresse e a 

mortalidade dos indivíduos de G. opposita sob condições de alagamento sugerem 

que a hipertrofia de lenticelas nesta espécie pode ser apenas uma resposta 

hormonal e não adaptativa, visto que não garantiu a sobrevivência dos indivíduos.  

Por outro lado, alguns trabalhos têm relatado que a formação de raízes 

adventícias e/ou a hipertrofia de lenticelas foi nula ou desprezível em plantas 

alagadas, ainda que estas tenham suportado o período de alagamento a que 

foram impostas (Medri et al. 1998, Bianchini et al. 2000, Medri et al. 2007, Oliveira 

& Joly 2010). Este mesmo padrão de comportamento foi observado neste 

experimento, onde plantas de E. umbelliflora e G. schaueriana submetidas ao 

alagamento do solo embora não tenham apresentado a hipertrofia de lenticelas e 

enraizamento adventício, sobreviveram ao longo período de estresse imposto. 

Este comportamento pode representar uma estratégia de uso econômico da 

energia produzida sob condições de estresse por alagamento (Bailey-Serres & 

Voesenek 2008), poupando carboidratos ao invés de investir em adaptações 

(Geigenberger 2003, Fukao et al. 2006). 

Além das alterações morfo-anatômicas ocorridas no caule e na raiz das 

plantas alagadas de algumas espécies estudadas neste experimento, também 

ocorreram alterações em algumas características foliares, como SUC em A. 

triplinervia, E. umbelliflora e G. schaueriana; DEN em A. triplinervia, G. 

schaueriana e G. opposita; IE e MFA em G. schaueriana; sugere que pode ter 

ocorrido dificuldades na absorção de água ou ainda na manutenção do estado 

hídrico da folha. O aumento nos valores de MFA, DEN e IE sob condições de 

estresse indica a ocorrência de mecanismos ligados a retenção de água na folha e 

maior resistência ao murchamento (Oertli et al. 1990, Turner 1994, Salleo et al. 

1997, Niinemets 2001, Wright & Westoby 2002). Isso ocorre por que, mesmo 

estando os indivíduos com o sistema radicular alagado, pode haver dificuldade na 

absorção de água resultando numa condição de seca fisiológica (Kozlowski 1997, 

Colmer & Voesenek 2009). Quando isso ocorre, alterações na morfologia foliar 

que possibilitem menores perdas de água são importantes para a sobrevivência 
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destes indivíduos. Este mesmo comportamento tem sido relatado para várias 

espécies da planície alagável amazônica, especialmente em períodos em que o 

nível da água atinge níveis extremamente altos (Waldhoff & Furch 2002). 

Após 180 de experimento, com a re-oxigenação do solo, os indivíduos de N. 

oppositifolia passaram a apresentar sinais de estresse que não haviam 

apresentado até então (como clorose e murcha das folhas) e morreram cerca de 7 

dias após a drenagem do solo, diferente dos indivíduos de A. triplinervia, E. 

umbelliflora e G. schaueriana que foram capazes de sobreviver. A incapacidade 

dos indivíduos de N. oppositifolia de sobreviver após a re-oxigenação do solo 

observada neste experimento, pode estar relacionada à ocorrência de danos 

oxidativos. Tão importante quanto a tolerância ao período de alagamento do solo 

para espécies que ocupam áreas sujeitas a esta condição, são as respostas ao 

período de re-oxigenação que sucede o alagamento do solo (Van Toai & Bolles 

1991, Crawford & Bräendle 1996, Lopez & Kursar 2003), pois a rápida drenagem e 

a re-introdução do oxigênio pode levar à formação de espécies reativas de 

oxigênio ocasionando sérios danos celulares e comprometendo a sobrevivência 

vegetal (Rawyler et al. 2002, Blokhina et al. 2003). 

Estes danos oxidativos podem ser evitados através da ativação de um 

sistema natural antioxidante, mas tal resposta varia entre as espécies (Monk et al. 

1987, Larson 1988, Albrecht & Wiedenroth 1994, Sairam et al. 2008). Henzi & 

Braendle (1993), mostraram que espécies tolerantes a anoxia, tais como Acorus 

calamus L. (Acoraceae) e Schoenoplectus lacustris (L.) Palla (Cyperaceae), não 

apresentaram peroxidação lipídica durante o período de anoxia e pós-anoxia, 

enquanto que espécies sensíveis a anoxia, como Iris germanica L. (Iridaceae), 

tiveram a peroxidação lipídica marcadamente aumentada durante a re-

oxigenação. Segundo Rawyler et al. 2002, quanto maior for o período de anoxia 

ou hipoxia, maior será a possibilidade de ocorrerem danos oxidativos durante esse 

período e, conseqüentemente, menor será a possibilidade de recuperação após a 

re-oxigenação. Informações a respeito dos efeitos do estresse oxidativo, 

ocasionado pelo alagamento do solo e pela subseqüente re-oxigenação em 
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plantas tropicais são ainda escassos e sem dúvida necessitam de especial 

atenção. 

Concluindo, ainda que alguns sinais visíveis de injúria decorrentes do 

alagamento do solo tenham ocorrido, não foi observada morte de indivíduos de A. 

triplinervia, N. oppositifolia, E. umbelliflora e G. schaueriana durante o período de 

estresse. Já os indivíduos alagados de G. opposita e G. gomeziana apresentaram, 

além de abscisão e clorose foliar, murcha da parte aérea já nos primeiros dias de 

imposição do estresse, a sobrevivência de alguns indivíduos foi comprometida. 
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VI. CAPÍTULO 2 

 

EFEITO DA SATURAÇÃO HÍDRICA DO SOLO NO CRESCIMENTO DE SEIS 

ESPÉCIES ARBÓREAS TROPICAIS 

 

 

1. INTRODUÇÃO 

O alagamento do solo tem sido tem sido considerado como um dos 

principais fatores de estresse abiótico para as plantas e a restrição imposta por tal 

condição ao sistema radicular tem efeitos marcantes no crescimento e 

desenvolvimento vegetal (Voesenek et al. 2006, Parent et al. 2008b). Muitos 

processos químicos, físicos e biológicos do solo são alterados com o alagamento, 

alterando a sua capacidade de sustentar o crescimento vegetal (Ponnamperuma 

1984, Kozlowski 1997).  Frequentmente a respiração radicular e a absorção de 

água e nutrientes, condição primária para o crescimento vegetal, são suspensas 

após o alagamento do solo (Haase & Rätsch 2010). Também a redução da 

atividade fotossintética (Fernandez 2006, Prior et al. 2006) pode afetar o 

crescimento e o desenvolvimento das diferentes partes da planta (Medri et al. 

1998, Davanso et al. 2002, Pryor et al. 2006). 

A resposta vegetal ao alagamento do solo está intimamente relacionada às 

características locais (como duração e intensidade da condição estressante) e 

principalmente às características individuais (como espécie e estádio de 

desenvolvimento) (Pezeshki 1994a). A variação interespecífica das respostas das 

plantas ao alagamento do solo tem um forte impacto na abundância e distribuição 

das espécies em ecossistemas sujeitos a tal condição (Joly 1991, Crawford 1992, 

Blom & Voesenek 1996, Drew 1997, Silvertown et al. 1999, Scarano et al. 2001, 

Wittmann et al. 2002, Van Eck et al. 2004, Parolin & Wittmann 2010). 
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 Muitas espécies sofrem uma severa redução do crescimento, ou mesmo 

morrem, mesmo quando somente o sistema radicular é envolvido pelo excesso de 

água (Jackson & Drew 1984), enquanto outras têm uma capacidade considerável 

de resistir ao alagamento do solo e até mesmo de crescer vigorosamente em 

resposta a tal condição (Bailey-Serres & Voesenek 2008). De maneira geral, as 

espécies de ambientes tropicais parecem apresentar uma grande capacidade para 

resistir ao alagamento do solo por períodos longos, sobrevivendo e mantendo o 

crescimento (Parolin 2001, Medri et al. 2007, Batista et al. 2008, Kolb & Joly 2009, 

Ferreira et al. 2009, Medina et al. 2009, Mielke & Schaffer 2010). Ainda assim, um 

menor crescimento das plantas quando alagadas foi relatado para diversas 

espécies arbóreas neotropicais consideradas resistentes à saturação hídrica do 

solo (Joly & Crawford 1982, Joly 1991, Lopez & Kursar 1999, Lobo & joly 2000, 

Mielke et al. 2001, 2003, Oliveira & Joly 2010, Parolin & Wittmann 2010). De 

acordo com Bailey-Serres & Voesenek (2008), a estratégia vegetal caracterizada 

pela limitação do crescimento e conservação de energia e carboidratos quando 

alagada consiste na verdadeira tolerância a tal condição, pois consiste num 

ajustamento do metabolismo. 

Visando ampliar o conhecimento a cerca das estratégias adaptativas que 

capacitam certas espécies a ocupar ambientes com solo exposto à saturação 

hídrica da Floresta de Restinga do Núcleo Picinguaba do Parque Estadual da 

Serra do Mar (Ubatuba/SP), foi avaliado experimentalmente o crescimento de 

plantas jovens ao alagamento do solo. Para tanto, foram escolhidas as espécies 

Alchornea triplinervia, Nectandra oppositifolia, Eugenia umbelliflora, Gomidesia 

schaueriana, Guapira opposita e Guatteria gomeziana. Mais especificamente, o 

estudo visou responder a seguinte questão: 

♠ Qual o efeito da saturação hídrica do solo no crescimento de indivíduos juvenis 

destas espécies crescendo sob condições experimentais? 
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2. MATERIAL E MÉTODOS 

2.1. Material vegetal e condições de cultivo 

Frutos de A. triplinervia, N. oppositifolia, E. umbelliflora, G. schaueriana, G. 

opposita e G. gomeziana foram coletados de várias matrizes de uma mesma 

população localizada no Núcleo Picinguaba do Parque Estadual da Serra do Mar 

(23º21’S e 44º51’W), Ubatuba-SP, Brasil, nas áreas alagáveis da Floresta de 

Restinga.  

No Laboratório de Ecofisiologia Vegetal do Departamento de Biologia 

Vegetal da Universidade Estadual de Campinas, foi retirado o epicarpo de todas 

as sementes e realizada a escarificação mecânica das sementes de N. 

oppositifolia e G. gomeziana. As sementes de A. triplinervia, E. umbelliflora, G. 

schaueriana e G. opposita foram colocadas para germinar em caixas plásticas do 

tipo gerbox contendo 2 folhas de papel de filtro, acondicionadas em câmaras 

climáticas (102FC, FANEN, Brasil) com fotoperíodo de 12 horas de luz branca 

fluorescente e temperaturas alternadas entre 25 – 30oC. Já as sementes de N. 

oppositifolia e G. gomeziana foram colocadas para germinar e em sacos plásticos 

individuais de 2 litros contendo areia grossa lavada como substrato, mantidos em 

casa de vegetação do Departamento de Biologia Vegetal do Instituto de Biologia 

da Universidade Estadual de Campinas. O protocolo para germinação foi 

estabelecido com base em estudos anteriores realizados neste mesmo laboratório 

(dados não publicados), que verificaram que determinadas espécies apresentam 

taxa de germinação mais elevada em câmaras climáticas enquanto outras não 

germinam nestas condições.  

As sementes que germinaram sob condições controladas em câmaras 

climáticas foram transferidas, cerca de 1 semana após a germinação, para sacos 

plásticos individuais de 2 litros contendo areia grossa lavada como substrato, 

mantidos em casa de vegetação. 



41 

 

Todas as plantas foram irrigadas três vezes por dia e mantidas na 

capacidade de campo. A cada 4 meses, incluindo o período do experimento 

propriamente dito, foi administrada uma dose de 8 gramas por planta de adubo de 

liberação lenta (Osmocote® 14:14:14), conforme as indicações do fabricante. O 

uso deste tipo de adubação foi escolhido por permitir um suprimento contínuo de 

nutrientes para as plantas. As condições de crescimento na casa de vegetação em 

dias claros são de cerca de 800 µmolm-2s-1 de radiação fotossinteticamente ativa 

(PAR) e a temperatura por volta dos 30ºC no meio do dia. 

 

2.2. Imposição dos tratamentos 

Quando as plantas completaram cerca de 6 meses de idade foi separado 

um lote homogêneo de cada espécie, em relação a altura e número de folhas, 

para o desenvolvimento do experimento. Foram estabelecidos dois tratamentos: 

(1) plantas não alagadas (que serviram como controle), regadas diariamente e 

mantidas em condições de capacidade de campo (normoxia); e (2) plantas 

alagadas (submetidas à saturação hídrica do solo), colocadas em tanques com 3 

cm de água acima do nível do solo (hipoxia), conforme descrito por Joly & 

Crawford (1982). As condições de luz e temperatura foram similares entre os 

tratamentos. Quinzenalmente a água dos tanques foi trocada a fim de evitar a 

proliferação de algas. 

Os tratamentos foram mantidos por 180 dias, de acordo com a 

sobrevivência dos indivíduos por espécie, durante os meses de outubro de 2008 a 

abril de 2009. Este período corresponde aproximadamente ao mesmo que as 

plantas permanecem alagadas em seu hábitat natural na Floresta de Restinga do 

Núcleo Picinguaba. Após o período de 180 dias de experimento, as plantas que 

foram capazes de sobreviver a este período, foram retiradas dos tanques para 

drenagem do solo e passaram a ser mantidas na capacidade de campo 

(normoxia). As respostas das plantas à re-oxigenação foram observadas por 15 

dias. 
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O número total de plantas utilizadas por espécie variou em função da 

disponibilidade das mesmas para execução do experimento. Para A. triplinervia, 

N. oppositifolia, E. umbelliflora e G. opposita, foram utilizados 75 indivíduos, sendo 

que 40 foram mantidos sob condições não alagadas e 35 sob condições alagadas. 

Para G. schaueriana e G. gomeziana, foram utilizados 55 indivíduos, sendo que 

30 foram mantidos sob condições não alagadas e 25 sob condições alagadas. 

 

2.3. Análise de crescimento 

Para as análises de crescimento foram utilizadas cinco plantas por espécie 

antes da imposição dos tratamentos (valores de referência) e cinco plantas 

alagadas e não alagadas, das espécies A. triplinervia, N. oppositifolia, E. 

umbelliflora e G. opposita, após 30, 60, 90, 120, 150 e 180 dias de tratamento, de 

acordo com a sobrevivência dos indivíduos. Para G. schaueriana e G. gomeziana, 

em função do número mais limitado de indivíduos, foram utilizadas cinco plantas 

por espécie antes da imposição dos tratamentos (valores de referência) e cinco 

plantas alagadas e não alagadas, por espécie, após 30, 60, 90 e 180 dias de 

tratamento, de acordo com a sobrevivência dos indivíduos. 

Foram determinadas as respostas de crescimento através de medidas de 

altura, número de folhas e diâmetro da base do caule. A altura foi obtida através 

da medição do comprimento da parte aérea, desde a base do caule, 

imediatamente acima do solo, até o ápice; o número de folhas foi contado e o 

diâmetro da base do caule foi obtido através da medição da largura do caule, 3cm 

acima do solo, com paquímetro digital. Em seguida as folhas foram coletadas e 

digitalizadas em um scaner (Scanjet ADF, Hewlett Packard) e as imagens foram 

avaliadas pelo software ImajeJ versão 1.41o (Rasband 2008) para obtenção da 

área foliar. 
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Também foi analisada a massa seca (massa obtida após secagem em 

estufa a 80oC por 48 horas ou até obtenção de massa constante) do caule, das 

raízes e das folhas de plantas controle e de plantas submetidas ao alagamento. 

A Taxa de Crescimento Relativo (TCR) foi calculada a partir da fórmula 

proposta por (Hunt 1978): 

TCR =  (lnM2  – lnM1) / (t2  –  t1)   g.g–1.dia–1 

Onde: lnM2  é o logaritmo neperiano da massa seca da planta no tempo 2 (t2) 

           lnM1  é o logaritmo neperiano da massa seca da planta no tempo 1 (t1).  

  

2.4. Análise Estatística 

 A análise de variância de 2 fatores foi utilizada para avaliar o efeito dos 

tratamentos (alagado e não alagado) ao longo do tempo (medidas mensais) na 

altura da parte aérea, diâmetro do caule, número e área foliar, massa seca e 

características foliares (Zar 1999). O Teste de Tukey (α=0,05) foi utilizado para 

verificar as diferenças entre os tratamentos para cada período de tempo.  

 A análise de variância de 1 fator foi utilizada para identificar as diferenças 

na TCR entre os tratamentos (alagado e não alagado) (Zar 1999). O Teste de 

Tukey (α=0,05) foi utilizado para verificar as diferenças na TCR entre os 

tratamentos.  
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3. RESULTADOS 

Todas as espécies estudadas apresentaram um incremento em altura ao 

longo do período experimental, havendo diferenças significativas entre os 

diferentes períodos de medição, no entanto a altura foi significativamente menor 

nas plantas alagadas em comparação às plantas não alagadas (Fig. 8). Em 

relação à altura das plantas, houve interação entre tempo de experimento e 

tratamento imposto para quase todas as espécies, com exceção apenas de N. 

oppositifolia.  

Também houve incremento em diâmetro da base do caule, havendo 

diferenças significativas entre os diferentes períodos de medição e diferenças 

entre os tratamentos: em A. triplinervia o diâmetro da base do caule foi maior nas 

plantas alagadas do que nas não alagadas, enquanto que nas demais espécies foi 

menor nas plantas alagadas (Fig. 9). Em todas as espécies houve interação entre 

tempo de experimento e tratamento imposto. 

Houve diferenças significativas entre o número total de folhas nos diferentes 

períodos de medição em todas as espécies, sendo que em A. triplinervia, G. 

schaueriana, G. opposita e G. gomeziana esse número foi menor do que no início 

do experimento (Fig. 10). Em todas as espécies foram verificadas diferenças no 

número total de folhas entre os tratamentos, sendo menor nas plantas alagadas 

do que nas não alagadas. No entanto, houve interação entre tempo de 

experimento e tratamento imposto somente nas espécies E. umbellilfora, G. 

schaueriana e Guapira opposita.  

Para área foliar total, também houve diferenças significativas entre os 

diferentes períodos de medição, sendo que em A. triplinervia, G. opposita e G. 

gomeziana esse número foi menor do que no início do experimento (Fig. 11). Em 

todas as espécies a área foliar total foi menor nas plantas alagadas do que nas 

não alagadas e houve interação entre tempo de experimento e tratamento 

imposto. 
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Houve diferenças significativas entre a massa seca do caule nos diferentes 

períodos de medição em todas as espécies e entre os tratamentos em quase 

todas as espécies, exceto em A. triplinervia (Fig. 12). Em A. triplinervia não houve 

diferença na massa seca do caule de plantas alagadas e não alagadas, mas nas 

demais espécies foi menor nas plantas alagadas, mas apenas para E. umbellilfora, 

G. schaueriana, Guapira opposita e G. gomeziana houve interação entre tempo de 

experimento e tratamento imposto somente nas espécies.  

A massa seca das folhas foi diferentes em todas as espécies nos diferentes 

períodos de medição, sendo que em A. triplinervia, G. opposita e G. gomeziana 

esse número foi menor do que no início do experimento (Fig. 13). Em todas as 

espécies foram verificadas diferenças na massa seca das folhas entre os 

tratamentos, sendo menor nas plantas alagadas do que nas não alagadas. Só não 

houve interação entre tempo de experimento e tratamento imposto na espécie A. 

triplinervia. Da mesma forma, a massa seca das raízes foi diferentes em todas as 

espécies nos diferentes períodos de medição e menor nas plantas alagadas do 

que nas não alagadas (Fig. 14) e só não houve interação entre tempo de 

experimento e tratamento imposto na espécie A. triplinervia. 

Houve diferenças significativas entre a massa seca total nos diferentes 

períodos de medição em todas as espécies e entre os tratamentos em quase 

todas as espécies, exceto em A. triplinervia (Fig. 15). Em A. triplinervia não houve 

diferença na massa seca do caule de plantas alagadas e não alagadas, mas nas 

demais espécies foi menor nas plantas alagadas, mas apenas para E. umbellilfora, 

G. schaueriana, Guapira opposita e G. gomeziana houve interação entre tempo de 

experimento e tratamento imposto. 

A razão entre raiz e parte aérea foi diferentes em quase todas as espécies 

nos diferentes períodos de medição, exceto para G. opposita (Fig. 16). No entanto, 

foi observada uma menor razão entre raiz e parte aérea nas plantas alagadas 

apenas de A. triplinervia, N. oppositifolia, E. umbellilfora e G. gomeziana, mas a 
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interação entre tempo de experimento e tratamento imposto ocorreu somente em 

N. oppositifolia, E. umbellilfora. 

Por fim, as taxas de crescimento relativo (TCR) das plantas alagadas foram 

quase todas reduzidas em comparação às plantas não alagadas: nas plantas 

alagadas de A. triplinervia foi reduzida a TCR do caule, raiz e total reduzida; em N. 

oppositifolia foi a TCR da raiz e total; e nas demais espécies a TCR do caule, 

folhas e raiz e a TCR total foram reduzidas (Fig. 17). Nas plantas alagadas de A. 

triplinervia os valores negativos na TCR das folhas foi ocasionado possivelmente 

pela redução tanto no número de folhas (em função da abscisão foliar observada, 

conforma capítulo 1) como na expansão da área foliar. G. opposita e G. 

gomeziana foram as únicas espécies estudadas que apresentaram valores 

negativos em todas as TCR quando alagadas, o que infere que não houve 

crescimento neste período. 

Entre os indivíduos de G. gomeziana e G. opposita começaram a ocorrer as 

primeiras mortes na segunda e terceira semana respectivamente, após o início do 

estresse, estendendo-se ao longo do período experimental (conforme capítulo 1). 

Por isso, as análises de crescimento foram encerradas com estas duas espécies 

após 90 dias do seu início em função da não disponibilidade de plantas. 

Os resultados na análise estatítica (valor-F e a significância) de cada 

característica analisada, por espécie, encontram-se em ANEXOS. 
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Figura 8. Altura de plantas não alagadas (símbolos vazios) e alagadas (símbolos cheios). 

Os valores apresentados são médias ± erro padrão (n=5). O período de análise variou de 

acordo com a sobrevivência dos indivíduos. O asterisco (*) indica que houve diferença 

estatística entre os tratamentos dentro do mesmo período (P<0,05, Teste de Tukey). 
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Figura 9. Diâmetro da base do caule de plantas não alagadas (símbolos vazios) e 

alagadas (símbolos cheios). Os valores apresentados são médias ± erro padrão (n=5). O 

período de análise variou de acordo com a sobrevivência dos indivíduos. O asterisco (*) 

indica que houve diferença estatística entre os tratamentos dentro do mesmo período 

(P<0,05, Teste de Tukey). 
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Figura 10. Número de folhas de plantas não alagadas (símbolos vazios) e alagadas 

(símbolos cheios). Os valores apresentados são médias ± erro padrão (n=5). O período 

de análise variou de acordo com a sobrevivência dos indivíduos. O asterisco (*) indica que 

houve diferença estatística entre os tratamentos dentro do mesmo período (P<0,05, Teste 

de Tukey). 
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Figura 11. Área foliar de plantas não alagadas (símbolos vazios) e alagadas (símbolos 

cheios). Os valores apresentados são médias ± erro padrão (n=5). O período de análise 

variou de acordo com a sobrevivência dos indivíduos. O asterisco (*) indica que houve 

diferença estatística entre os tratamentos dentro do mesmo período (P<0,05, Teste de 

Tukey). 
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Figura 12. Massa seca das folhas de plantas não alagadas (símbolos vazios) e alagadas 

(símbolos cheios). Os valores apresentados são médias ± erro padrão (n=5). O período 

de análise variou de acordo com a sobrevivência dos indivíduos. O asterisco (*) indica que 

houve diferença estatística entre os tratamentos dentro do mesmo período (P<0,05, Teste 

de Tukey). 

 

 

0

2

4

6

8

10

12

14

16

18

0 30 60 90 120 150 180

Tempo (dias)

M
as

sa
 s

ec
a 

d
as

 f
ol

h
as

 (
g) *

*

*

Alchornea triplinervia

0

2

4

6

8

10

12

14

16

18

20

0 30 60 90 120 150 180

Tempo (dias)

M
as

sa
 s

ec
a

 d
a

s 
fo

lh
a

s 
(g

) *
*Nectandra oppositifolia

0

3

6

9

12

15

18

21

0 30 60 90 120 150 180

Tempo (dias)

M
a

ss
a

 s
ec

a 
d

as
 f

ol
h

as
 (

g)

*Eugenia umbelliflora

0

2

4

6

8

10

12

14

16

0 30 60 90 180

Tempo (dias)

M
a

ss
a

 s
ec

a 
d

as
 f

ol
h

as
 (

g)

*

*
Gomidesia schaueriana

0

1

2

3

4

5

6

7

0 30 60 90
Tempo (dias)

M
a

ss
a

 s
e

ca
 d

as
 fo

lh
as

 (
g)

*

*
*

Guapira opposita

0

1

2

3

4

5

6

7

0 30 60 90
Tempo (dias)

M
as

s
a 

s
ec

a
 d

a
s 

fo
lh

a
s 

(g
)

*

*Guatteria gomeziana



52 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 13. Massa seca do caule de plantas não alagadas (símbolos vazios) e alagadas 

(símbolos cheios). Os valores apresentados são médias ± erro padrão (n=5). O período 

de análise variou de acordo com a sobrevivência dos indivíduos. O asterisco (*) indica que 

houve diferença estatística entre os tratamentos dentro do mesmo período (P<0,05, Teste 

de Tukey). 
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Figura 14. Massa seca das raízes de plantas não alagadas (símbolos vazios) e alagadas 

(símbolos cheios). Os valores apresentados são médias ± erro padrão (n=5). O período 

de análise variou de acordo com a sobrevivência dos indivíduos. O asterisco (*) indica que 

houve diferença estatística entre os tratamentos dentro do mesmo período (P<0,05, Teste 

de Tukey). 
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Figura 15. Massa seca total de plantas não alagadas (símbolos vazios) e alagadas 

(símbolos cheios). Os valores apresentados são médias ± erro padrão (n=5). O período 

de análise variou de acordo com a sobrevivência dos indivíduos. O asterisco (*) indica que 

houve diferença estatística entre os tratamentos dentro do mesmo período (P<0,05, Teste 

de Tukey). 

 

 

 

0

10

20

30

40

50

60

70

0 30 60 90 120 150 180

Tempo (dias)

M
as

sa
 s

ec
a 

to
ta

l (
g

)

Alchornea triplinervia

0

10

20

30

40

50

60

70

0 30 60 90 120 150 180
Tempo (dias)

M
as

sa
 s

ec
a 

to
ta

l (
g

)

*

*Nectandra oppositifolia

0

10

20

30

40

50

0 30 60 90 120 150 180
Tempo (dias)

M
as

sa
 s

ec
a 

to
ta

l (
g

)

*

* *
*

*

Eugenia umbelliflora

0

5

10

15

20

25

30

35

0 30 60 90 180
Tempo (dias)

M
as

sa
 s

ec
a 

to
ta

l (
g

)

*

*Gomidesia schaueriana

0

5

10

15

20

25

30

35

0 30 60 90
Tempo (dias)

M
as

sa
 s

ec
a 

to
ta

l (
g

)

*

*Guapira opposita

0

2

4

6

8

10

12

14

16

0 30 60 90
Tempo (dias)

M
as

sa
 s

ec
a 

to
ta

l (
g

)

*

*
Guatteria gomeziana



55 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 16. Razão entre raiz e parte aérea de plantas não alagadas (símbolos vazios) e 

alagadas (símbolos cheios). Os valores apresentados são médias ± erro padrão (n=5). O 

período de análise variou de acordo com a sobrevivência dos indivíduos. O asterisco (*) 

indica que houve diferença estatística entre os tratamentos dentro do mesmo período 

(P<0,05, Teste de Tukey). 
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Figura 17. Taxa de crescimento relativo (TCR) de plantas não alagadas (símbolos vazios) 

e alagadas (símbolos cheios). Os valores apresentados são médias ± erro padrão (n=5). 

O período de análise variou de acordo com a sobrevivência dos indivíduos. O asterisco (*) 

indica que houve diferença estatística entre os tratamentos dentro do mesmo período 

(P<0,05, Teste de Tukey). 
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4. DISCUSSÃO 

Um menor crescimento quando submetidas a condições de alagamento, 

como observado neste experimento, foi relatado para diversas espécies arbóreas 

neotropicais consideradas tolerantes à saturação hídrica do solo, por isso tal 

redução não deve ser entendida como sinal de intolerância ao estresse (Joly & 

Crawford 1982, Joly 1991, Lieberg & Joly 1993, Davanso 1994, Lopez & Kursar 

1999, Wittmann & Parolin 1999, Lobo & Joly 2000, Parolin 2001, 2002, 2003, 

Parolin et al. 2004, Ferreira et al. 2007, Medri et al. 2007, Banach et al. 2009, 

Oliveira & Joly 2010, Parolin & Wittmann 2010). De uma forma geral, as espécies 

estudadas neste experimento tiveram uma limitação tanto do crescimento da parte 

área, resultado da redução do incremento em altura e diâmetro do caule, produção 

e expansão das folhas e redução de incorporação de biomassa seca; como 

também da redução de incorporação de biomassa seca do sistema radicular. 

A. triplinervia, em particular, embora tenha apresentado reduções no 

número e área foliar, foi a única espécie estudada capaz de manter a produção de 

massa seca total, sem que fossem observadas diferenças entre os tratamentos 

alagado e não alagado e tal fato pode ter relação com as alterações morfológicas 

produzidas por esta espécie (conforme capítulo 1), freqüentemente relacionadas 

com o aumento na tolerância ao alagamento do solo (Parent et al. 2008b). Alguns 

estudos relatam ainda a capacidade de espécies típicas de ambientes alagados 

de estimular o crescimento da parte aérea sob tais condições (Joly 1991, McKevlin 

et al. 1995, Davanso-Fabro et al. 1998, Andrade et al. 1999, Parolin 2001, Kolb & 

Joly 2009). Ainda em relação às plantas de A. triplinervia, a abscissão foliar 

observada em neste experimento, pode não ter ocorrido diretamente em função do 

estresse imposto, visto que ocorreu em plantas alagadas e não alagadas, mas ser 

uma característica particular desta espécie marcada pelo investimento em altura 

em detrimento de investimentos nos demais compartimentos, característica esta 

típica de espécies pioneiras. 
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N. oppositifolia, E. umbelliflora e G. schaueriana conseguiram manter 

alguma incorporação de massa seca total sob condições alagadas ao longo do 

período experimental, mas o crescimento de uma maneira geral foi reduzido em 

comparação às plantas não alagadas. Bailey-Serres & Voesenek (2008) 

destacaram que uma das estratégias vegetais para resistir ao período de 

alagamento do solo, chamada de Low Oxygen Quiescence Syndrome (LOQS), é 

justamente economizar ATP através da limitação do crescimento, conservando 

energia e prolongando a sobrevivência da planta até o retrocesso da água (Colmer 

& Voesenek 2009). As TCR dos indivíduos alagados de A. triplinervia, N. 

oppositifolia, E. umbelliflora e G. schaueriana foram reduzidas em comparação 

aos indivíduos não alagados, mas a ausência de valores negativos (com exceção 

apenas da TCR das folhas dos indivíduos alagados de A. trplinervia) evidencia 

que houve algum crescimento, embora reduzido, durante o período experimental. 

O padrão de alocação de biomassa de A. triplinervia, N. oppositifolia e E. 

umbelliflora também foi alterado pelo alagamento do solo. A redução da razão 

entre raiz e parte aérea indica que a maior parte da biomassa foi alocada para a 

parte aérea, o que pode ter possibilitado a manutenção do incremento da sua 

massa seca e a formação de alterações morfológicas como lenticelas 

hipertrofiadas em A. triplinervia e N. oppositifolia. Medina et al. (2009) também 

observaram a redução da razão entre raiz e parte aérea em plantas de Erythrina 

speciosa (Fabaceae) e atribuíram a alterações nas atividades metabólicas da raiz.  

Segundo Visser et al. (2000), algumas espécies ajustam seu padrão de alocação 

de biomassa a fim de aumentar os investimentos na parte aérea para adquirir 

oxigênio e reduzir investimentos no sistema radicular para reduzir a demanda de 

oxigênio.  

Por sua vez, o crescimento em G. opposita foi totalmente cessado sob 

condições de alagamento do solo, não apresentando crescimento em altura e 

diâmetro do caule, produção e expansão de folhas e incorporação de massa seca. 

O mesmo ocorreu com as plantas alagadas de G. gomeziana (com exceção de um 

discreto incremento em altura). A TCR das folhas dos indivíduos alagados de G. 
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opposita e G. gomeziana foi negativa em função da redução do crescimento e 

também da abscisão das folhas mais velhas (conforme capítulo 1). As TCR dos 

indivíduos alagados destas duas espécies foram reduzidas em comparação aos 

indivíduos não alagados e iguais ou menores do que zero (com exceção apenas 

da TCR do caule dos indivíduos alagados de G. gomeziana), evidenciando que 

não houve crescimento durante o período experimental. No caso de espécies 

sensíveis ao alagamento do solo, tal condição freqüentemente inibe o 

crescimento, induz clorose e abscisão foliar, degeneração do sistema radicular, 

provocando senescência precoce e morte do indivíduo (Tang & Kozlowski 1982, 

Kozlowski 1984), como observado neste experimento com indivíduos alagados de 

G. opposita e G. gomeziana. 

A interação entre tempo e tratamento experimento imposto, ocorrida para a 

maioria das características analisadas, indica que a duração do alagamento foi um 

fator determinante na redução do crescimento em todas as espécies estudadas. A 

resposta apresentada por um indivíduo quando alagado depende não só de 

fatores bióticos como o seu estádio de desenvolvimento e capacidade de 

aclimatar-se, mas também de fatores abióticos como intensidade, duração e 

freqüência do alagamento (Glenz et al. 2006, Jackson & Colmer 2005).    

Concluindo, ainda que o crescimento tenha sido reduzido nas espécies A. 

triplinervia, N. oppositifolia, E. umbelliflora e G. schaueriana durante o período de 

estresse, os resultados observados indicam que houve incorporação de matéria 

seca, ainda que de forma reduzida. A TCR total dos indivíduos destas espécies 

confirma que o crescimento de uma forma geral não cessou durante este período. 

Já nos indivíduos alagados de G. opposita e G. gomeziana o crescimento foi 

totalmente cessado e não pode ser acompanhado por 180 dias como nas demais 

espécies por que a sobrevivência dos indivíduos foi comprometida. Para as 

espécies E. umbelliflora e G. schaueriana o prolongamento do estresse foi 

decisivo na redução do crescimento, visto que alguns efeitos negativos deram-se 

somente algumas semanas ou meses após o início do período experimental. Já 

para G. opposita e G. gomeziana o prolongamento do estresse foi principalmente 
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decisivo não no crescimento, já que nas plantas alagadas não houve crescimento 

em relação ao período anterior a imposição do estresse (T0), mas sim na baixa 

sobrevivência dos indivíduos (conforme capítulo 1). Essas diferenças no 

crescimento das espécies frente ao alagamento do solo podem ajudar a inferir a 

respeito da resistência das mesmas a tal condição de estresse. 
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VII. CAPÍTULO 3 

 

EFEITO DA SATURAÇÃO HÍDRICA DO SOLO NA TAXA DE ASSIMILAÇÃO DE 

CO2 DE SEIS ESPÉCIES ARBÓREAS TROPICAIS 

 

 

1. INTRODUÇÃO 

 A assimilação fotossintética de CO2 é uma expressão direta da atividade 

metabólica do vegetal (Parolin 2000) e pode ser alterada por uma série de fatores 

bióticos e/ou abióticos. Nas primeiras horas após o alagamento do solo, o 

decréscimo na fotossíntese frequentemente é ocasionado pelo fechamento 

estomático (Gravatt & Kirby 1998, Pezeshki & DeLaune 1998, Jackson 2002), mas 

o estresse prolongado pode acarretar alterações nas reações bioquímicas da 

fotossíntese, como reduções na atividade da Rubisco, danos ao PS II e 

degeneração da clorofila (Pezeshki 1991, 1993, 1994a, 1994b, Wagner & Dreyer 

1997, Ahmed et al. 2002, Yordanova & Popova 2007). O alagamento prolongado 

pode levar não somente a inibição da capacidade fotossintética do mesofilo 

(Pezeshki et al. 1996), mas também a redução da atividade metabólica e 

translocação de fotossintetatos (Pezeshki 1994, Drew 1997, Pezeshki 2001). 

Segundo Pezeshki (2001), o declínio na capacidade fotossintética, 

encontrado na maioria das espécies em resposta à saturação hídrica do solo pode 

ser atribuído tanto a limitações estomáticas como não estomáticas. Este declínio é 

uma resposta frequentemente observada sob condições de alagamento do solo 

(Kozlowski & Pallardy 1979, Pezeshki 1993, Kozlowski 1997, Pezeshki & DeLaune 

1998, Li et al. 2004, Naumann et al. 2008, Mielke & Scaffer 2010). Mesmo 

considerando apenas espécies neotropicais, ainda assim observa-se uma 

variação muito grande em relação ao padrão de resposta da fotossíntese frente ao 
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alagamento do solo, aos níveis de tolerância a esta condição e ao envolvimento 

de fatores estomáticos e não estomáticos (Nuñez-Elisea et al. 1999, Davanso et 

al. 2002, Lopez & Kursar 2003, Mielke et al. 2003, 2005, Medina et al. 2009, 

Oliveira & Joly 2010, Parolin et al. 2010).  

 Ainda assim, exitem espécies capazes de aumentar a taxa fotossintética 

sob condições de alagamento do solo (Joly & Crawford 1982, Parolin et al. 2010), 

embora esse comportamento seja consideravelmente menos relatado. 

Visando ampliar o conhecimento a cerca das estratégias adaptativas que 

capacitam certas espécies a ocupar ambientes com solo exposto à saturação 

hídrica da Floresta de Restinga do Núcleo Picinguaba do Parque Estadual da 

Serra do Mar (Ubatuba/SP), foi avaliada experimentalmente a taxa de assimilação 

de carbono de plantas jovens ao alagamento do solo. Para tanto, foram escolhidas 

as espécies Alchornea triplinervia, Nectandra oppositifolia, Eugenia umbelliflora, 

Gomidesia schaueriana, Guapira opposita e Guatteria gomeziana. Mais 

especificamente, o estudo visou responder a seguinte questão: 

♠ Qual o efeito da saturação hídrica do solo na taxa de assimilação de carbono de 

indivíduos juvenis destas espécies crescendo sob condições experimentais? 

♠ No caso de conseguirem resistir ao período longo de alagamento do solo 

imposto, são capazes de restabelecer as trocas gasosas após a drenagem do 

solo? 
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2. MATERIAL E MÉTODOS 

2.1. Material vegetal e condições de cultivo 

Frutos de A. triplinervia, N. oppositifolia, E. umbelliflora, G. schaueriana, G. 

opposita e G. gomeziana foram coletados de várias matrizes de uma mesma 

população localizada no Núcleo Picinguaba do Parque Estadual da Serra do Mar 

(23º21’S e 44º51’W), Ubatuba-SP, Brasil, nas áreas alagáveis da Floresta de 

Restinga.  

No Laboratório de Ecofisiologia Vegetal do Departamento de Biologia 

Vegetal da Universidade Estadual de Campinas, foi retirado o epicarpo de todas 

as sementes e realizada a escarificação mecânica das sementes de N. 

oppositifolia e G. gomeziana. As sementes de A. triplinervia, E. umbelliflora, G. 

schaueriana e G. opposita foram colocadas para germinar em caixas plásticas do 

tipo gerbox contendo 2 folhas de papel de filtro, acondicionadas em câmaras 

climáticas (102FC, FANEN, Brasil) com fotoperíodo de 12 horas de luz branca 

fluorescente e temperaturas alternadas entre 25 – 30oC. Já as sementes de N. 

oppositifolia e G. gomeziana foram colocadas para germinar em sacos plásticos 

individuais de 2 litros contendo areia grossa lavada como substrato, mantidos em 

casa de vegetação do Departamento de Biologia Vegetal do Instituto de Biologia 

da Universidade Estadual de Campinas. O protocolo para germinação foi 

estabelecido com base em estudos anteriores realizados neste mesmo laboratório 

(dados não publicados), que verificaram que determinadas espécies apresentam 

taxa de germinação mais elevada em câmaras climáticas enquanto outras não 

germinam nestas condições.  

As sementes que germinaram sob condições controladas em câmaras 

climáticas foram transferidas, cerca de 1 semana após a germinação, para sacos 

plásticos individuais de 2 litros contendo areia grossa lavada como substrato, 

mantidos em casa de vegetação. 
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Todas as plantas foram irrigadas três vezes por dia e mantidas na 

capacidade de campo. A cada 4 meses, incluindo o período do experimento 

propriamente dito, foi administrada uma dose de 8 gramas por planta de adubo de 

liberação lenta (Osmocote® 14:14:14), conforme as indicações do fabricante. O 

uso deste tipo de adubação foi escolhido por permitir um suprimento contínuo de 

nutrientes para as plantas. As condições de crescimento na casa de vegetação em 

dias claros são de cerca de 800 µmolm-2s-1 de radiação fotossinteticamente ativa 

(PAR) e a temperatura por volta dos 30ºC no meio do dia. 

 

2.2. Imposição dos tratamentos 

Quando as plantas completaram cerca de 6 meses de idade foi separado 

um lote homogêneo de cada espécie, em relação a altura e número de folhas, 

para o desenvolvimento do experimento. Foram estabelecidos dois tratamentos: 

(1) plantas não alagadas (que serviram como controle), regadas diariamente e 

mantidas em condições de capacidade de campo (normoxia); e (2) plantas 

alagadas (submetidas à saturação hídrica do solo), colocadas em tanques com 3 

cm de água acima do nível do solo (hipoxia), conforme descrito por Joly & 

Crawford (1982). As condições de luz e temperatura foram similares entre os 

tratamentos. Quinzenalmente a água dos tanques foi trocada a fim de evitar a 

proliferação de algas. 

Os tratamentos foram mantidos por 180 dias, de acordo com a 

sobrevivência dos indivíduos por espécie, durante os meses de outubro de 2008 a 

abril de 2009. Este período corresponde aproximadamente ao mesmo que as 

plantas permanecem alagadas em seu hábitat natural na Floresta de Restinga do 

Núcleo Picinguaba. Após o período de 180 dias de experimento, as plantas que 

foram capazes de sobreviver a este período, foram retiradas dos tanques para 

drenagem do solo e passaram a ser mantidas na capacidade de campo 

(normoxia). As respostas das plantas à re-oxigenação foram observadas por 15 

dias. 
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O número total de plantas utilizadas por espécie variou em função da 

disponibilidade das mesmas para execução do experimento. Para A. triplinervia, 

N. oppositifolia, E. umbelliflora e G. opposita, foram utilizados 75 indivíduos, sendo 

que 40 foram mantidos sob condições não alagadas e 35 sob condições alagadas. 

Para G. schaueriana e G. gomeziana, foram utilizados 55 indivíduos, sendo que 

30 foram mantidos sob condições não alagadas e 25 sob condições alagadas. 

 

2.3. Determinação das trocas gasosas e quantificação de pigmentos 

fotossintéticos 

Para as análises de trocas gasosas foram utilizadas cinco plantas por 

espécie antes da imposição dos tratamentos (valores de referência) e cinco 

plantas alagadas e não alagadas, também por espécie, após 1, 2, 7, 15, 30, 60, 

90, 120, 150 e 180 dias de tratamento. Novas análises foram realizadas 1, 2, 7 e 

15 dias após a drenagem do solo de acordo com a sobrevivência dos indivíduos. 

A taxa de assimilação de carbono (A), condutância estomática (gs), 

transpiração (E) e a concentração interna de carbono na cavidade sub-estomática 

(Ci) foram medidas sempre no período entre 9 e 11 horas da manhã, com PAR > 

700 µmolm–2s–1, em folhas totalmente expandidas (as mesmas foram utilizadas 

posteriormente para determinação das características foliares e massa seca foliar, 

conforme capítulos 1 e 2, respectivamente), usando um Analisador de 

Fotossíntese Portátil em sistema aberto (LCA-4, ADC, Hoddesdon, UK) e 

calculadas de acordo com as equações descritas por Von Caemmerer & Farquhar 

(1981). Este aparelho possui uma câmara foliar de 6,25 cm2 de área acoplada a 

um sistema de Peltier, que mantém a temperatura da câmara próxima à do ar. Em 

seu interior, existe uma ventoinha que promove um fluxo de ar suficiente para a 

manutenção de uma elevada condutância da camada envolvente (maior que 2,8 

molm-2s-1). A câmara também possui um sensor de infravermelho para medição da 

temperatura foliar e sensores para a monitoração de parâmetros microclimáticos, 
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tais como temperatura do ar, umidade relativa e densidade de fluxo de fótons 

(DFF). As folhas foram inseridas na câmara foliar (sem que fosse necessário 

removê-las da planta) e a variação no fluxo líquido de CO2 e H2O foram 

monitoradas até o estabelecimento de níveis constantes.   

Para a extração de clorofila, foram utilizadas folhas de cinco plantas por 

espécie no início do tratamento (valores de referência) e cinco plantas alagadas e 

não alagadas, também por espécie, após 30, 60, 90, 120, 150 e 180 dias de 

tratamento. Para tanto, foram utilizadas as mesmas folhas usadas para a 

determinação das trocas gasosas.  

Com o auxílio de um cortador de metal foram retirados seis discos foliares 

de área conhecida, evitando a nervura principal. Três discos foram imediatamente 

imersos em etanol 96%, acondicionados no escuro para posterior obtenção do 

extrato de acordo com Lichtenthaler & Wellburn (1983). As leituras de densidade 

óptica do extrato foram determinadas em espectrofotômetro (DU®-65, Beckman, 

USA) na faixa de absorbância de 470, 645 e 649 nm. As concentrações de 

clorofila e de xantofilas + carotenóides foram calculadas seguindo as equações 

usadas por Lichtenthaler & Wellburn (1983) e Wellburn (1994). Os outros três 

discos foliares foram submetidos à secagem por 48 horas em estufa a 80ºC, para 

a obtenção da massa seca. 

 

2.5. Análise Estatística 

A análise de variância de 2 fatores foi utilizada para avaliar o efeito dos 

tratamentos (alagado e não alagado) ao longo do tempo (medidas mensais) nas 

trocas gasosas e na concentração de pigmentos fotossintéticos (Zar 1999). O 

Teste de Tukey (α=0,05) foi utilizado para verificar as diferenças entre os 

tratamentos para cada período de tempo. 

 



67 

 

3. RESULTADOS 

O alagamento do solo induziu uma redução da taxa de assimilação de 

carbono em todas as espécies estudadas neste experimento, mas tal redução 

variou entre as espécies em relação a sua magnitude e período de ocorrência. As 

plantas alagadas de A. triplinervia e E. umbelliflora foram capazes de manter a 

taxa de assimilação de carbono durante um período inicial de imposição do 

estresse, enquanto as plantas alagadas de N. oppositifolia apresentaram valores 

maiores em relação às plantas não alagadas (Fig. 18). Neste período inicial, a 

condutância estomática das plantas alagadas de A. triplinervia, E. umbelliflora e N. 

oppositifolia permaneceu maior em comparação às plantas não alagadas. Com o 

decorrer do período experimental, ocorreu uma queda significativa da condutância 

estomática (após 15 dias para as plantas alagadas de N. oppositifolia e 30 dias 

para as plantas alagadas de A. triplinervia e E. umbelliflora), acompanhada 

também por uma redução significativa da taxa de assimilação de carbono neste 

mesmo período, permanecendo ambas reduzidas em comparação às plantas não 

alagadas até o final do período de imposição do alagamento do solo.  

As plantas alagadas de G. schaueriana foram capazes de manter a taxa de 

assimilação de carbono apenas durante os dois primeiros dias de imposição do 

estresse, apresentando uma queda significativa em relação às plantas não 

alagadas após 7 dias de imposição do estresse (Fig. 18). A condutância 

estomática por outro lado, foi mantida nas plantas alagadas durante os 15 dias 

que sucederam o início do experimento, sendo reduzida em comparação às 

plantas não alagadas somente após 30 dias. 

Já as plantas alagadas de G. opposita e G. gomeziana apresentaram uma 

queda significativa da taxa de assimilação de carbono em comparação às plantas 

não alagadas no primeiro dia após a imposição do estresse (Fig. 19). A 

condutância estomática dos indivíduos destas duas espécies foi mantida por 7 e 2 

dias, respectivamente, depois aumentou em comparação às plantas alagadas e 

por fim, foi fortemente reduzida após 30 dias da imposição do estresse, 
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permanecendo dessa forma até o final do período de imposição do alagamento do 

solo. As plantas alagadas destas duas espécies foram as únicas a apresentar 

taxas de assimilação de carbono negativas durante o período de imposição do 

alagamento do solo. Noventa dias após a imposição dos tratamentos, o 

experimento foi suspenso com estas espécies em função da mortalidade dos 

indivíduos alagados (conforme capítulo 1). 

A eficiência do uso da água foi menor em alguns momentos nas plantas 

alagadas das espécies estudadas (Fig. 20). Em A. triplinervia, N. oppositifolia e G. 

opposita a eficiência do uso da água foi menor nas plantas alagadas no mesmo 

período em que a condutância estomática permaneceu maior do que nas plantas 

não alagadas, igualando-se quando a condutância estomática foi reduzida. N. 

oppositifolia apresentou um aumento da eficiência do uso da água, mas somente 

no período de 60 a 120 dias do início do experimento E. umbelliflora também 

apresentou menor eficiência do uso da água no início do experimento (7 e 60 dias 

após a imposição do estresse), igualando-se no período restante. G. schaueriana 

apresentou também uma pequena diferença entre os tratamentos em alguns 

períodos do experimento. As plantas alagadas de G. gomeziana tiveram a 

eficiência do uso da água menor em comparação às plantas não alagadas quase 

o período todo do experimento.  

Além das diferenças entre os tratamentos, foram observadas em todas as 

espécies estudadas diferenças significativas na taxa de assimilação de carbono, 

na condutância estomática e na eficiência do uso da água entre os diferentes 

períodos de medição (P < 0,001) e interação entre tempo de experimento e 

tratamento imposto (P < 0,05).  

A concentração de clorofila foi reduzida em quase todas as espécies 

estudadas neste experimento em função do alagamento do solo, com exceção das 

plantas alagadas de G. schaueriana, no entanto tal redução ocorreu em apenas 

alguns momentos e não permanceu por todo o restante do período de estresse 

(Fig. 21).  A concentração de xantofilas + carotenóides em plantas alagadas de A. 
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triplinervia foi maior em comparação às plantas não alagadas, mas somente no 

período de 30 dias após o alagamento do solo (Fig. 22). Nas plantas alagadas de 

E. umbelliflora e G. gomeziana a concentração de xantofilas + carotenóides foi 

menor em comparação às plantas não alagadas, mas também somente em alguns 

momentos do período experimental. Já em relação a N. oppositifolia, G. 

schaueriana e G. opposita não foram observadas diferenças significativas na 

concentração de xantofilas + carotenóides entre os tratamentos. A interação entre 

tempo de experimento e tratamento imposto para concentração de xantofilas + 

carotenóides foi observada somente em E. umbelliflora (P < 0,05).  

 Após a drenagem do solo, as plantas de A. triplinervia e E. umbelliflora que 

foram alagadas conseguiram restabelecer as trocas gasosas, sem que fossem 

observadas diferenças entre as plantas que foram alagadas e as que não foram, 

ao final do período de recuperação (Fig. 18). A. triplinervia apresentou uma 

recuperação dos valores de condutância estomática imediatamente após a 

suspensão do alagamento, sendo a taxa de assimilação do carbono recuperada 

após 7 dias. E. umbelliflora por outro lado, apresentou uma recuperação 

primeiramente da taxa de assimilação de carbono, 2 após a suspensão do 

alagamento e  depois da condutância estomática, 7 dias após a suspensão do 

alagamento. N. oppositifolia e G. schaueriana não apresentaram restabelecimento 

das taxas de assimilação de carbono e condutância estomática, continuando a 

apresentar valores inferiores aos das plantas que não foram alagadas (Fig. 18). 

Não foram observadas diferenças entre a eficiência do uso da água das plantas de 

A. triplinervia e E. umbelliflora que foram alagadas e das plantas que não foram 

alagadas 15 dias após a suspensão do estresse, mas as plantas que foram 

alagadas de N. oppositifolia e G. schaueriana não foram capazes de restabelecer 

a eficiência do uso da água após a drenagem do solo (Fig. 18). 

Os resultados na análise estatítica (valor-F e a significância) de cada uma 

das características analisadas, por espécie, encontram-se em ANEXOS. 
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Figura 18. Taxa de assimilação de carbono (A) de plantas não alagadas (símbolos 

vazios) e alagadas (símbolos cheios) de Alchornea triplinervia, Nectandra oppositifolia, 

Eugenia umbelliflora e Gomidesia schaueriana . Os valores apresentados são médias ± 

erro padrão (n=5). A seta indica o período em que ocorreu a drenagem do solo. O 

asterisco (*) indica que houve diferença estatística entre os tratamentos dentro do mesmo 

período (p<0,05). 
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Figura 19. Taxa de assimilação de carbono (A) de plantas não alagadas (símbolos 

vazios) e alagadas (símbolos cheios) de Guapira opposita e Guatteria gomeziana. Os 

valores apresentados são médias ± erro padrão (n=5). A seta indica o período em que 

ocorreu a drenagem do solo. O asterisco (*) indica que houve diferença estatística entre 

os tratamentos dentro do mesmo período (p<0,05). 
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Figura 20. Eficiência do uso da água (EUA) de plantas não alagadas (símbolos vazios) e 

alagadas (símbolos cheios). Os valores apresentados são médias ± erro padrão (n=5). O 

período de análise variou de acordo com a sobrevivência dos indivíduos. A seta indica o 

período em que ocorreu a drenagem do solo. O asterisco (*) indica que houve diferença 

estatística entre os tratamentos dentro do mesmo período (p<0,05). 
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Figura 21. Concentração de clorofila (Chl) de plantas não alagadas (símbolos vazios) e 

alagadas (símbolos cheios). Os valores apresentados são médias ± erro padrão (n=5). O 

período de análise variou de acordo com a sobrevivência dos indivíduos. A seta indica o 

período em que ocorreu a drenagem do solo. O asterisco (*) indica que houve diferença 

estatística entre os tratamentos dentro do mesmo período (p<0,05). 

 

 

0

0,5

1

1,5

2

2,5

3

3,5

4

4,5

0 30 60 90 120 150 180
Tempo (dias)

C
h

l (
m

g
.g

-1
)

*

Alchornea triplinervia

0

1

2

3

4

5

6

0 30 60 90 120 150 180
Tempo (dias)

C
h

l (
m

g
.g

-1
)

0

1

2

3

4

5

6

0 30 60 90 120 150 180
Tempo (dias)

C
h

l (
m

g
.g

-1
)

*

*Eugenia umbelliflora

0

1

2

3

4

5

6

0 30 60 90 180
Tempo (dias)

C
h

l (
m

g
.g

-1
)

*

Gomidesia schaueriana

0

1

2

3

4

5

6

7

8

9

0 30 60 90
Tempo (dias)

C
h

l (
m

.g
-1
)

Guapira opposita

0

2

4

6

8

10

12

14

0 30 60 90
Tempo (dias)

C
h

l (
m

g
.g

-1
)

*

Guatteria gomeziana



74 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 22. Concentração de xantofila + carotenóides (Xan + Car) de plantas não alagadas 

(símbolos vazios) e alagadas (símbolos cheios). Os valores apresentados são médias ± 

erro padrão (n=5). O período de análise variou de acordo com a sobrevivência dos 

indivíduos. A seta indica o período em que ocorreu a drenagem do solo. O asterisco (*) 

indica que houve diferença estatística entre os tratamentos dentro do mesmo período 

(p<0,05). 
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4. DISCUSSÃO 

O alagamento do solo influenciou negativamente as trocas gasosas foliares 

de todas as espécies estudadas neste experimento, evidenciando a condição de 

estresse a que foram submetidas. No caso de G. opposita, G. gomeziana e G. 

schaueriana, a queda na taxa de assimilação de carbono foi a primeira resposta 

observada em função do alagamento do solo, antes mesmo de sinais visíveis de 

estresse (conforme capítulo 1). 

Para as espécies A. triplinervia, N. oppositifolia e E. umbelliflora foi clara a 

participação do fator estomático na limitação da taxa de assimilação de carbono 

sob condições de alagamento do solo. A redução da taxa de assimilação do 

carbono em resposta a limitação estomática é uma resposta comumente 

observada sob condições de alagamento do solo, tanto em espécies temperadas 

(Kozlowski & Pallardy 1979), Pezeshki 1993, Kozlowski 1997, Pezeshki & 

DeLaune 1998, Li et al. 2004), como em espécies neotropicais (Nuñez-Elisea et al. 

1999, Davanso et al. 2002, Lopez & Kursar 2003, Mielke et al. 2003, 2005, 

Naumann et al. 2008, Medina et al. 2009, Mielke & Scaffer 2010). 

As diferenças observadas entre as espécies em relação ao período em que 

o alagamento ocasionou a redução da taxa de assimilação de carbono e a sua 

relação com as demais variáveis associadas como a condutância estomática 

devem-se provavelmente a diferenças intrínsecas destas espécies e ressaltam 

diferentes níveis de tolerância destas espécies a esta condição. Mielke et al. 

(2005) também observaram tais diferenças, onde plantas de Rapanea ferruginea 

(Primulaceae) tiveram a taxa de assimilação de carbono inibidas 6 dias após a 

imposição do estresse e plantas de Schinus terebinthifolius (Anacadiaceae) 

apresentaram tais reduções somente 13 a 20 dias após a imposição do estresse. 

O decréscimo na permeabilidade celular e na condutância hidráulica 

radicular sob condições anaeróbicas pode induzir o estresse hídrico e o declínio 

na hidratação da parte aérea da planta, levando a um decréscimo no turgor foliar e 

na condutância estomática (Else et al. 2001, Pezeshki 2001, Mielke et al. 2003, 
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Tournaire-Roux et al. 2003, Atkinson et al. 2008). O desenvolvimento de um 

estresse hídrico interno e a desidratação foliar sob condições de alagamento têm 

sido relatado para várias espécies (Kramer 1940, Hiron & Wright 1973), mas 

segundo Pezeshki (2001), na maioria dos casos o fechamento estomático 

inicialmente ocorre sem que haja mudanças no status hídrico da planta. Outros 

estudos também têm relatado uma redução da condutância estomática sob 

condições anaeróbicas, ainda que a planta não estivesse sob déficit hídrico (Black 

1984, Fernandez et al. 1999, Ahmed et al. 2002). A manutenção do status hídrico 

favorável sob condições de alagamento pode não ser reflexo da sustentação da 

condutividade radicular, mas sim do próprio fechamento estomático e da redução 

da taxa de transpiração, fazendo com que uma baixa taxa de absorção de água 

pelas raízes seja suficientemente compensada (Pezeshki & Chambers 1985). 

Segundo Mielke et al. (2003) o fechamento estomático, como ocorrido com as 

espécies A. triplinervia, N. oppositifolia e E. umbelliflora neste experimento, deve 

ser considerado como um mecanismo que aumenta a taxa de sobrevivência sob 

condições de alagamento do solo por que previne a perda excessiva de água pela 

transpiração. A variação dos níveis hormonais, principalmente o aumento do ácido 

abscísico (ABA) e a queda da citocinina em função da deteriorização do sistema 

radicular, também pode estar relacionada ao fechamento estomático sob 

condições de hipoxia (Jackson & Hall 1987, Neuman & Smit 1991, Zhang & Zhang 

1994, Jackson 2002). 

Para as espécies G. schaueriana, G. opposita e G. gomeziana, no entanto, 

a taxa de assimilação de carbono pode ter sido limitada inicialmente por fatores 

não estomático, visto que a redução da mesma ocorreu antes que houve limitação 

estomática. Oliveira & Joly (2010), também observaram este mesmo padrão de 

comportamento, uma redução na taxa de assimilação de carbono antes que 

ocorresse a limitação estomática em Calophyllum brasiliense (Clusiaceae), uma 

espécie típica de ambientes alagáveis. Parolin et al. (2001) observaram um 

decréscimo na taxa assimilação do carbono em 6 espécies arbóreas típicas da 

Amazônia Central, mesmo com aumento da condutância estomática no período de 

alagamento do solo e segundo estes autores, o fator estomático não foi 
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responsável pelo decréscimo observado na taxa de assimilação. São exemplos de 

fatores não estomáticos, dentre outros, alterações metabólicas (Kozlowski 1997), 

decréscimos na capacidade fotossintética (Dreyer et al. 1994, Kozlowski 1997), 

reduções na atividade da Rubisco (Pezeshki 1994a, 1994b), danos ao PS II 

(Ahmed et al. 2002, Yordanova & Popova 2007) e degeneração da clorofila 

(Wagner & Dreyer 1997).  

Sob condições de estresse, entretanto, frequentemente a fotossíntese pode 

ser limitada por ambos os fatores, estomáticos e não estomáticos, de forma 

simultânea. Diversos estudos relatam a participação tanto de fatores estomáticos 

como não estomáticos na limitação da fotossíntese sob condições de alagamento 

do solo (Pezeshki 1993, Guidi & Soldatini 1997, Lopez & Kursar 1999, Batzli & 

Dawson 1997, Fernandez 2006, Herrera et al. 2008, Else et al. 2009). 

A maioria das espécies, com exceção de G. opposita, apresentou reduções 

na concentração de clorofila em função do estresse imposto, contudo tais 

reduções somente ocorreram em alguns períodos de medições e não foram 

acentuadas com o prolongamento do estresse. Segundo Medina & Lieth (1964), o 

conteúdo de clorofila na folha é um importante fator limitante da fixação 

fotossintética do carbono. O efeito do alagamento do solo na concentração de 

clorofila varia muito entre as espécies, enquanto algumas espécies têm exibido 

reduções após alguns dias sob tais condições (Parolin 1997, Gravat & Kirby 1998, 

Gardiner & Krauss 2001, Smethurst & Shabala 2003, Yordanova & Popova 2007, 

Jing et al. 2009, Mielke & Schaffer 2010, Oliveira & Joly 2010), outras não foram 

afetadas (Pezeshki et al. 1996a, 1996b, Naumann et al. 2008). Waldhoff et al. 

(2002) não encontraram alterações na concentração de clorofila em plantas de 

Symmeria paniculata (Polygonaceae) após alagamento do solo de longa duração 

e destacam ainda que este fenômeno pode ser geral para espécies arbóreas 

perenefólias das florestas inundáveis da Amazônia Central. A inibição na absorção 

e transporte de nutrientes, principalmente N, P e K, devido a disfunções 

radiculares que podem ocorrer sob condições de alagamento do solo podem ser 

responsáveis tanto pela degeneração das clorofilas, como pela redução na sua 
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atividade metabólica (Dreyer et al. 1991, Larson et al. 1992, Kozlowski 1997, 

Kozlowski & Pallardy 1997, Parolin 1997).  

Já o aumento na concentração de xantofila + carotenóides, como 

observado em A. triplinervia, E. umbelliflora e G. gomeziana, pode ser importante 

contra os danos ocasionados pelo estresse. Com a redução da atividade 

fotossintética sob condições de estresse, a continuidade na absorção de energia 

luminosa pelas clorofilas pode acarretar um excesso de energia de excitação, que 

se não for removida eficientemente pode ser extremamente prejudicial à célula 

(Demmig-Adams & Adams III 1992, Müller & Niyogi 2001). As xantofilas e 

carotenóides podem desempenhar um papel fotoprotetor através da dissipação do 

excesso de energia antes que este cause danos ao organismo (Demmig et al. 

1988, Demmig-Adams & Adams III 1992, 1996). 

Após a drenagem do solo, A. triplinervia e E. umbelliflora foram capazes de 

restabelecer a taxa de assimilação de carbono, condutância estomática e 

eficiência do uso da água, o que indica que as alterações nas trocas gasosas 

foram temporárias quando submetidas ao alagamento do solo. Resultados 

similares foram encontrados em outras espécies após a suspensão do alagamento 

do solo (Ismail & Noor 1996, Anderson & Pezeshki 1999, Schlüter & Crawford 

2001, Atkinson et al. 2008, Jing et al. 2009, Nickum et al. 2010). Em comparação 

aos resultados obtidos nestes trabalhos anteriormente citados, a recuperação da 

taxa de assimilação de carbono em A. triplinervia e E. umbelliflora foi 

consideravelmente rápida. N. oppositifolia e G. schaueriana, por outro lado, 

mesmo com a suspensão do alagamento do solo continuaram a apresentar taxas 

de assimilação de carbono e condutância estomática inferiores comparado às 

plantas que não foram alagadas. Outros trabalhos têm relatado também a 

permanência dos efeitos negativos do alagamento mesmo após a drenagem do 

solo (Vu & Yelenosky 1991, Anderson & Pezeshki 1999, Mielke & Schaffer 2010).  

Segundo Pezeshki 1994b, a rápida recuperação da fotossíntese após o 

alagamento do solo é importante para a sobrevivência e o crescimento de 

espécies típicas de florestas alagáveis. 
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 As interações entre tempo e tratamento experimento imposto indicam que a 

duração do alagamento foi um fator determinante nas alterações das trocas 

gasosas em todas as espécies estudadas. A resposta apresentada por um 

indivíduo quando alagado depende não só de fatores bióticos como o seu estádio 

de desenvolvimento e capacidade de aclimatar-se, mas também de fatores 

abióticos como intensidade, duração e freqüência do alagamento (Glenz et al. 

2006, Jackson & Colmer 2005).    

Concluindo, a continuidade da fotossíntese ainda que reduzida mesmo sob 

condições de alagamento de longa duração dos indivíduos de A. triplinervia, E. 

umbelliflora, N. oppositifolia e G. schaueriana, mostra que estas espécies são 

resistentes ao alagamento solo. Adicionalmente a isso, A. triplinervia e E. 

umbelliflora foram capazes de restabelecer as trocas gasosas após a drenagem 

do solo, o que sugere a resistência também ao estresse oxidativo. Já trocas 

gasosas das espécies G. opposita e G. gomeziana foram mais fortemente 

afetadas, apresentando valores negativos, evidenciando sua sensibilidade ao 

alagamento do solo. 
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VIII. CONCLUSÕES GERAIS 

 

A variação inter-específica nas respostas das plantas frente à saturação 

hídrica do solo encontradas neste estudo, reforçam a noção de que a tolerância ao 

alagamento não possui uma única origem evolucionária. E ainda, que os 

mecantismos de tolerância ao alagamento não convergiram subseqüentemente 

para uma única solução, como alguns estudos com espécies de clima temperado 

primeiramente propuseram (McManmon & Crawford 1971).  

Segundo Lobo & Joly (2000), tal variação dificulta o estabelecimento de 

critérios para definir a resistência das plantas ao estresse e sugerem considerar 

como resistentes aquelas espécies que conseguem manter ou incrementar o peso 

seco da parte aérea quando submetidas ao estresse por períodos comparáveis 

aos que estariam sujeitas em seu hábitat natural. Segundo Lambers (1998), se a 

planta consegue ter sucesso em um ambiente estressante, então esta possui 

algum grau de resistência ao estresse, mas por outro lado, se a planta não 

consegue ter sucesso em um ambiente estressante, então pode ser classificada 

como sensível (Lambers 1998). De acordo com estes dois conceitos, pode-se 

destacar que: 

♣ A. triplinervia, N. oppositifolia, E. umbelliflora e G. schaueriana podem ser 

consideradas espécies resistentes ao alagamento do solo, pois foram capazes de 

manter o crescimento durante o período de alagamento, embora este crescimento 

tenha sido menor em comparação ao de plantas não alagadas e também foram 

capazes de sobreviver ao longo período de estresse imposto. Lenticelas 

hipertrofiadas foram observadas em A. triplinervia e N. oppositifolia e raízes 

adventícias somente em A. triplinervia. A taxa de assimilação de carbono nestas 

espécies foi reduzida, mas não totalmente limitada. 

♣ G. opposita e G. gomeziana podem ser consideradas espécies sensíveis 

ao alagamento do solo. Nestas espécies o crescimento cessou e a sobrevivência 
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foi comprometida em vários indivíduos sob condições de alagamento do solo. A 

taxa de assimilação de carbono foi bastante reduzida, sendo totalmente limitada 

em alguns momentos. 

De acordo com os resultados obtidos, as características estudadas que 

melhor indicaram se as espécies são resistentes ou sensíveis ao alagamento do 

solo são: sobrevivência, incremento de massa seca total, taxa de crescimento 

relativo total, taxa de assimilação de carbono e alterações anatômicas (Tabela 3). 

 

Tabela 4. Principais características que indicaram resistência e sensibilidade ao 

alagamento do solo ao longo do período experimental. TCR = taxa de crescimento relativo 

total, A = taxa de assimilação de carbono, Lent = lenticelas hipertrofiadas, Radv = raízes 

adventícias. As espécies destacadas são resistentes ao alagamento solo. 

Espécies Sobrevivência 
Incremento de 

massa seca 
TCR A 

Alterações 

anatômicas 

Alchornea triplinervia sim Reduzida reduzida reduzida Lent e Radv 

Nectandra oppositifolia sim  Reduzida reduzida reduzida Lent 

Eugenia umbelliflora sim Reduzida reduzida reduzida - 

Gomidesia schaueriana sim Reduzida reduzida reduzida - 

Guapira opposita não não houve não houve limitada Lent 

Guatteria gomeziana não não houve não houve limitada - 

 

Nas espécies estudadas neste experimento, a redução da taxa de 

assimilação de carbono, ocorrida em todas as espécies durante o período de 

estresse, possivelmente teve influência no menor crescimento sob condições 

alagadas. No entanto, a limitação do crescimento durante o período desfavorável 

pode representar também uma estratégia que envolve a conservação de reservas, 

permanecendo o indivíduo num estado de quiescência, poupando carboidratos e 

energia ao invés de investir em crescimento e adaptações (Geigenberger 2003, 
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Fukao et al. 2006). Segundo Schlüter & Crawford (2001), o consumo mais 

econômico de carboidratos em Acorus calamus L. (Acoraceae) está em 

concordância com sua maior tolerância a anoxia e destacam a importância desta 

limitação do metabolismo (down-regulation) para a sobrevivência sob privação de 

oxigênio.  

Bailey-Serres & Voesenek (2008), classificaram como duas as estratégias 

de resistência ao alagamento do solo, low oxygen escape syndrome (LOES) ou 

síndrome de escape à deficiência de oxigênio, caracterizada pelo desenvolvimento 

de alterações anatômicas e morfológicas que facilitam a difusão do O2 e a troca de 

gases entre a planta e o meio submerso; e low oxygen quiescence syndrome 

(LOQS) ou síndrome de quiescência à deficiência de oxigênio, caracterizada pela 

limitação do crescimento e conservação da energia e de carboidratos. Neste 

sentido, dentre as respostas de espécies consideradas resistentes ao alagamento 

do solo neste estudo, pode-se dizer que E. umbelliflora e G. schaueriana quando 

alagadas apresentam a estratégia de reduzir o crescimento e com isso sobreviver 

ao período desfavorável. No entanto, A. triplinervia e N. oppositifolia apresentam 

uma resposta mista, reduzindo o crescimento e desenvolvendo alterações 

anatômicas que facilitam o escape. Colmer & Voesenek (2009) também 

destacaram a possibilidade de uma resposta mista das plantas, envolvendo estas 

duas estratégias. 

Diversos trabalhos destacaram que em condições naturais a intensidade, a 

duração e a freqüência do alagamento do solo são fatores extremamente 

importantes que determinam a estrutura e o funcionamento da vegetação em 

áreas sujeitas ao alagamento do solo (Scarano et al. 1997, 1998, 1999, 2001, 

Ferreira 2000, Wittmann & Junk 2003, Wittmann et al. 2002, Wittmann et al. 2004, 

Gerard et al. 2008, Banack et al. 2009, Ferreira et al. 2009, Marques et al. 2009, 

Budke et al. 2010, Ferreira et al. 2010). As respostas observadas neste trabalho 

dão mais força a tal afirmação e explicam a ocorrência das espécies estudadas na 

área de Floresta de Restinga inundável em que foram coletadas. A ocorrência de 

A. triplinervia, N. oppositifolia, E. umbelliflora e G. schaueriana é explicada 
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facilmente por que se tratam de espécies capazes de resistir a períodos longos de 

alagamento do solo, condição presente na área e restritiva para a maioria das 

espécies vegetais. A. triplinervia e N. oppositifolia, que apresentaram alterações 

morfo-anatômicas que facilitam o escape e a resistência à deficiência de oxigênio, 

possilvelmente são, das espécies estudadas aqui, as mais adaptadas ao 

alagamento do solo e por isso ocorrem com maior densidade na Floresta de 

Restinga, dentre as formações vegetacionais da planície litorânea do Núcleo 

Picinguaba (Assis 1999). Já E. umbelliflora e G. schaueriana, embora também 

resistentes ao alagamento do solo, ocorrem de forma mais abundante, dentre as 

formações vegetacionais da planície litorânea do Núcleo Picinguaba, nas áreas 

mais próximas à linha da praia (cerca de 100 metros) onde o solo é ligeiramente 

elevado e não ocorre o acúmulo de água na sua superfície (Assis 1999).    

 Para G. opposita e G. gomeziana, os resultados observados neste trabalho 

explicam a distribuição dos indivíduos nas áreas mais altas (sobre os cordões) e 

mais baixas do terreno (entre os cordões) da Floresta de Restinga, em função da 

sua sensibilidade ao alagamento do solo: as condições de alagamento impostas 

neste experimento refletem a situação presente nas partes mais baixas do terreno 

da Floresta de Restinga (entre os cordões), onde o nível da água atinge vários 

centímetros acima do solo em função do afloramento do lençol freático e 

pouquíssimos indivíduos destas duas espécies conseguem sobreviver, pois são 

sensíveis a tal condição; já nas áreas mais altas do terreno (sobre os cordões), 

onde o solo é melhor drenado, os indivíduos conseguem se estabelecer com 

maior sucesso. Esta explicação é confirmada pelos resultados obtidos por Diniz 

(2009), que observou na Floresta de Restinga do Núcleo Picinguaba diferentes 

densidades de G. opposita e G. gomeziana nestas duas áreas, mais 

especificamente, 144 indivíduos de G. opposita em áreas sobre os cordões e 

apenas 51 indivíduos nas áreas entre os cordões; e 48 indivíduos de G. 

gomeziana em áreas sobre os cordões e apenas 6 indivíduos nas áreas entre os 

cordões.  
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Anexo 1. Resultados da ANOVA para as características analisadas de plantas de A. 
triplinervia submetidas aos tratamentos não alagado e alagado ao longo do tempo. 

 Conteúdo de 
umidade 

específico 

 Massa foliar 
específica 

 Densidade foliar  Índice de 
esclerofilia 

foliar 

Fontes de variação F P  F P  F P  F P 

Tempo 5.528 0.000  4.340 0.002  11.634 0.001  5.768 0.000 

Tratamento 17.838 0.000  0.011 0.918  34.743 0.000  0.762 0.338 

Tempo x Tratamento 1.024 0.423  1.349 0.257  2.516 0.036  1.948 0.095 

 

 Altura  Diâmetro do 
caule 

 Número de 
folhas 

 Área foliar 

Fontes de variação F P  F P  F P  F P 

Tempo 16.126 0.000  11.134 0.000  4.220 0.002  25.377 0.000 

Tratamento 20.340 0.000  5.567 0.023  38.993 0.000  28.097 0.000 

Tempo x Tratamento 2.812 0.022  2.345 0.047  2.396 0.063  2.396 0.044 

 

 Massa seca do 
caule 

 Massa seca 
das folhas 

 Massa seca das 
raízes 

 Massa seca 
total 

Fontes de variação F P  F P  F P  F P 

Tempo 12.250 0.000  20.169 0.000  4.120 0.002  6.299 0.000 

Tratamento 0.766 0.386  26.977 0.000  18.565 0.000  7.357 0.100 

Tempo x Tratamento 2.812 0.220  1.973 0.091  0.644 0.694  0.440 0.848 

 

 Rais/Parte 
aérea 

 Taxa de 
assimilação de 

carbono 

 Condutância 
estomática 

 Efciência do 
uso da água 

Fontes de variação F P  F P  F P  F P 

Tempo 2,195 0.062  11,510 0,000  6,944 0,000  18,927 0,000 

Tratamento 18,124 0.000  157,01 0,000  26,254 0,000  74,030 0,000 

Tempo x Tratamento 2,232 0.059  8,008 0,000  12,333 0,000  4,015 0,000 

Continua 
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 Concentração 
de clorofila 

 Concentração 
de Xantofila + 
Carotenóides 

Fontes de variação F P  F P 

Tempo 4,157 0,002  15,603 0,000 

Tratamento 13,780 0,001  18,387 0,000 

Tempo x Tratamento 0,934 0,448  2,085 0,075 
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Anexo 2. Resultados da ANOVA para as características analisadas de plantas de N. 
oppositifolia submetidas aos tratamentos não alagado e alagado ao longo do tempo. 

 Conteúdo de 
umidade 

específico 

 Massa foliar 
específica 

 Densidade foliar  Índice de 
esclerofilia 

foliar 

Fontes de variação F P  F P  F P  F P 

Tempo 7.157 0.000  4.988 0.000  66.212 0.000  10.887 0.000 

Tratamento 2.608 0.112  0.193 0.662  0.835 0.365  0.482 0.490 

Tempo x Tratamento 0.592 0.735  0.557 0.762  0.993 0.439  0.435 0.852 

 

 Altura  Diâmetro do 
caule 

 Número de 
folhas 

 Área foliar 

Fontes de variação F P  F P  F P  F P 

Tempo 43.350 0.000  26.264 0.000  3.710 0.004  14.80 0.000 

Tratamento 22.407 0.000  30.913 0.000  38.993 0.000  55.185 0.000 

Tempo x Tratamento 1.559 0.176  4.102 0.002  1.334 0.258  3.451 0.006 

 

 Massa seca do 
caule 

 Massa seca 
das folhas 

 Massa seca das 
raízes 

 Massa seca 
total 

Fontes de variação F P  F P  F P  F P 

Tempo 23.101 0.000  16.855 0.000  7.926 0.000  20.797 0.000 

Tratamento 17.110 0.000  40.139 0.000  57.519 0.000  54.035 0.000 

Tempo x Tratamento 2.187 0.058  3.869 0.003  6.379 0.000  6.654 0.000 

 

 Raiz/Parte 
aérea 

 Taxa de 
assimilação de 

carbono 

 Condutância 
estomática 

 Eficiência do 
uso da água 

Fontes de variação F P  F P  F P  F P 

Tempo 0,787 0.587  50,620 0,000  10,360 0,000  19,511 0,000 

Tratamento 60,208 0.000  204,54 0,000  17,893 0,000  68,147 0,000 

Tempo x Tratamento 5,170 0.000  21,753 0,000  7,604 0,000  20,508 0,000 

Continua 
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 Concentração 
de clorofila 

 Concentração 
de Xantofila + 
Carotenóides 

Fontes de variação F P  F P 

Tempo 3,180 0,010  10,586 0,000 

Tratamento 8,858 0,004  6,210 0,055 

Tempo x Tratamento 0,345 0,910  0,188 0,979 
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Anexo 3. Resultados da ANOVA para as características analisadas de plantas de E. 
umbelliflora submetidas aos tratamentos não alagado e alagado ao longo do tempo. 

 Conteúdo de 
umidade 

específico 

 Massa foliar 
específica 

 Densidade foliar  Índice de 
esclerofilia 

foliar 

Fontes de variação F P  F P  F P  F P 

Tempo 30.507 0.000  1.898 0.097  26.099 0.000  2.002 0.000 

Tratamento 19.174 0.000  1.048 0.310  2.478 0.121  5.609 0.338 

Tempo x Tratamento 3.301 0.007  1.440 0.216  0.396 0.897  2.340 0.699 

 

 Altura  Diâmetro do 
caule 

 Número de 
folhas 

 Área foliar 

Fontes de variação F P  F P  F P  F P 

Tempo 35.307 0.000  19.166 0.000  5.138 0.000  18.772 0.000 

Tratamento 74.018 0.000  72.564 0.000  43.973 0.000  88.113 0.000 

Tempo x Tratamento 8.221 0.000  4.707 0.001  2.908 0.015  5.264 0.000 

 

 Massa seca do 
caule 

 Massa seca 
das folhas 

 Massa seca das 
raízes 

 Massa seca 
total 

Fontes de variação F P  F P  F P  F P 

Tempo 25.185 0.000  21.842 0.000  29.178 0.000  31.665 0.000 

Tratamento 50.828 0.000  49.727 0.000  219.156 0.000  95.857 0.000 

Tempo x Tratamento 7.718 0.000  3.961 0.002  17.155 0.000  8.761 0.000 

 

 Raiz/Parte 
aérea 

 Taxa de 
assimilação de 

carbono 

 Condutância 
estomática 

 Eficiência do 
uso da água 

Fontes de variação F P  F P  F P  F P 

Tempo 2,155 0.061  18,012 0,000  9,275 0,000  17,251 0,000 

Tratamento 51,928 0.000  106,44 0,000  31,091 0,000  2,984 0,092 

Tempo x Tratamento 4,166 0.020  14,313 0,000  8,695 0,000  2,812 0,002 

Continua 
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 Concentração 
de clorofila 

 Concentração 
de Xantofila + 
Carotenóides 

Fontes de variação F P  F P 

Tempo 27,143 0,000  3,802 0,003 

Tratamento 5,249 0,026  2.950 0,050 

Tempo x Tratamento 5,061 0,000  2.902 0,016 
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Anexo 4. Resultados da ANOVA para as características analisadas de plantas de G. 
schaueriana submetidas aos tratamentos não alagado e alagado ao longo do tempo. 

 Conteúdo de 
umidade 

específico 

 Massa foliar 
específica 

 Densidade foliar  Índice de 
esclerofilia 

foliar 

Fontes de variação F P  F P  F P  F P 

Tempo 10.325 0.000  3.663 0.015  11.836 0.000  28.464 0.000 

Tratamento 2.777 0.106  15.981 0.000  5.272 0.000  7.304 0.011 

Tempo x Tratamento 1.584 0.204  1.314 0.287  2.882 0.039  3.314 0.023 

 

 Altura  Diâmetro do 
caule 

 Número de 
folhas 

 Área foliar 

Fontes de variação F P  F P  F P  F P 

Tempo 32.597 0.000  49.340 0.000  2.470 0.066  35.262 0.000 

Tratamento 35.083 0.000  60.881 0.000  38.055 0.000  89.777 0.000 

Tempo x Tratamento 11.287 0.000  18.422 0.000  9.675 0.000  35.326 0.000 

 

 Massa seca do 
caule 

 Massa seca 
das folhas 

 Massa seca das 
raízes 

 Massa seca 
total 

Fontes de variação F P  F P  F P  F P 

Tempo 21.924 0.000  27.719 0.000  4.906 0.004  17.944 0.000 

Tratamento 25.632 0.000  50.391 0.000  5.374 0.027  25.924 0.000 

Tempo x Tratamento 15.479 0.000  24.360 0.000  4.711 0.005  14.787 0.000 

 

 Raiz/Parte 
aérea 

 Taxa de 
assimilação de 

carbono 

 Condutância 
estomática 

 Eficiência do 
uso da água 

Fontes de variação F P  F P  F P  F P 

Tempo 1,069 0.389  19,878 0,000  4,264 0,000  17,759 0,000 

Tratamento 0,019 0,890  333,23 0,000  24,284 0,000  68,541 0,000 

Tempo x Tratamento 0,478 0,752  9,780 0,000  4,250 0,000  8,825 0,000 

Continua 
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 Concentração 
de clorofila 

 Concentração 
de Xantofila + 
Carotenóides 

Fontes de variação F P  F P 

Tempo 9,287 0,000  3,253 0,025 

Tratamento 10,130 0,063  3,067 0,090 

Tempo x Tratamento 1,243 0,487  1,249 0,311 
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Anexo 5. Resultados da ANOVA para as características analisadas de plantas de G. 
opposita submetidas aos tratamentos não alagado e alagado ao longo do tempo. 

 Conteúdo de 
umidade 

específico 

 Massa foliar 
específica 

 Densidade foliar  Índice de 
esclerofilia 

foliar 

Fontes de variação F P  F P  F P  F P 

Tempo 6.333 0.003  4.960 0.008  109.985 0.000  1.497 0.235 

Tratamento 5.402 0.029  2.393 0.135  0.916 0.348  3.486 0.072 

Tempo x Tratamento 1.842 0.166  0.539 0.660  0.182 0.908  0.407 0.749 

 

 Altura  Diâmetro do 
caule 

 Número de 
folhas 

 Área foliar 

Fontes de variação F P  F P  F P  F P 

Tempo 25.492 0.000  7.993 0.000  2.877 0.052  3.717 0.022 

Tratamento 56.268 0.000  22.044 0.000  7.911 0.009  43.108 0.000 

Tempo x Tratamento 11.938 0.000  6.270 0.002  0.996 0.408  7.893 0.001 

 

 Massa seca do 
caule 

 Massa seca 
das folhas 

 Massa seca das 
raízes 

 Massa seca 
total 

Fontes de variação F P  F P  F P  F P 

Tempo 12.730 0.000  6.148 0.002  8.309 0.000  12.760 0.000 

Tratamento 23.078 0.000  49.361 0.000  35.122 0.000  43.312 0.000 

Tempo x Tratamento 7.754 0.001  8.962 0.000  7.162 0.001  10.381 0.000 

 

 Raiz/Parte 
aérea 

 Taxa de 
assimilação de 

carbono 

 Condutância 
estomática 

 Eficiência do 
uso da água 

Fontes de variação F P  F P  F P  F P 

Tempo 0,405 0,751  38,904 0,000  4,655 0,000  8,774 0,000 

Tratamento 2,015 0,166  271,50 0,000  12,487 0,001  26,600 0,000 

Tempo x Tratamento 0,472 0,704  25,010 0,000  9,549 0,000  7,257 0,000 

     Continua 
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 Concentração 
de clorofila 

 Concentração 
de Xantofila + 
Carotenóides 

Fontes de variação F P  F P 

Tempo 5,501 0,000  2,069 0,070 

Tratamento 1,584 0,218  0,741 0,396 

Tempo x Tratamento 2,148 0,115  0,628 0,603 
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Anexo 6. Resultados da ANOVA para as características analisadas de plantas de G. 
gomeziana submetidas aos tratamentos não alagado e alagado ao longo do tempo. 

 Conteúdo de 
umidade 

específico 

 Massa foliar 
específica 

 Densidade foliar  Índice de 
esclerofilia 

foliar 

Fontes de variação F P  F P  F P  F P 

Tempo 7.542 0.001  1.347 0.283  1.044 0.393  2.631 0.071 

Tratamento 0.000 0.983  0.579 0.454  0.841 0.369  1.986 0.171 

Tempo x Tratamento 0.006 0.999  0.162 0.162  0.230 0.847  0.445 0.723 

 

 Altura  Diâmetro do 
caule 

 Número de 
folhas 

 Área foliar 

Fontes de variação F P  F P  F P  F P 

Tempo 87.461 0.000  72.837 0.000  1.536 0.229  43.508 0.000 

Tratamento 171.06 0.000  89.173 0.000  47.676 0.000  159.80 0.000 

Tempo x Tratamento 49.628 0.000  29.973 0.000  13.375 0.000  49.104 0.000 

 

 Massa seca do 
caule 

 Massa seca 
das folhas 

 Massa seca das 
raízes 

 Massa seca 
total 

Fontes de variação F P  F P  F P  F P 

Tempo 35.967 0.000  38.782 0.000  45.100 0.000  42.835 0.000 

Tratamento 73.241 0.000  129.66 0.000  111.47 0.000  118.16 0.000 

Tempo x Tratamento 25.459 0.000  39.745 0.000  41.871 0.000  39.122 0.000 

 

 Raiz/Parte 
aérea 

 Taxa de 
assimilação de 

carbono 

 Condutância 
estomática 

 Eficiência do 
uso da água 

Fontes de variação F P  F P  F P  F P 

Tempo 6,788 0,002  80,520 0,000  11,093 0,000  9,047 0,000 

Tratamento 6,714 0,015  338,47 0,000  0,008 0,928  56,880 0,000 

Tempo x Tratamento 2,397 0,091  36,550 0,000  18,863 0,000  8,651 0,000 

         Continua 
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 Concentração 
de clorofila 

 Concentração 
de Xantofila + 
Carotenóides 

Fontes de variação F P  F P 

Tempo 4,829 0,009  1,269 0,308 

Tratamento 13,782 0,001  14,241 0,001 

Tempo x Tratamento 2,513 0,083  2,327 0,100 

 


