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RESUMO 
Em grande parte dos trópicos, a vegetação é composta por um mosaico de áreas de 

savanas e de florestas. De acordo com muitos pesquisadores, a distribuição atual de 
formações florestais e savânicas é resultado de alterações climáticas que ocorreram 
durante o Pleistoceno e o início do Holoceno e que ocasionaram grandes mudanças na 
cobertura vegetacional e na distribuição de espécies vegetais. Na maioria dos casos, 
apesar das formações savânicas e florestais serem contíguas, sem barreiras ecológicas 
definidas entre suas populações, há poucas trocas de elementos florísticos entre as duas 
formações. Há, entretanto, diversos gêneros de plantas que apresentam espécies de mata 
e espécies de cerrado, que são muito afins, chamadas de espécies vicariantes. Acredita-
se que as diferenças ecológicas e fisiológicas existentes entre espécies florestais e 
savânicas determinem a distribuição destes dois grupos de plantas, tendo um 
importante papel na dinâmica do limite savana-floresta. Dessa forma, fica evidente que 
estudos comparativos sobre espécies vicariantes constituem excelente oportunidade de 
se detectar diferenças ecológicas entre matas e cerrados. O objetivo do presente trabalho 
foi compreender as diferenças relacionadas à adaptação e estabelecimento de plântulas 
das espécies vicariantes Hymenaea courbaril var. stilbocarpa (Hayne) Lee & Lang. e H. 
stigonocarpa Mart., nos seus respectivos ambientes naturais, utilizando-se parâmetros de 
fotossíntese e de crescimento. Para tanto, foram realizados experimentos sob diferentes 
intensidades luminosas e em diferentes substratos, em condições naturais e conhecidas 
e, parcialmente, controladas. Com os resultados obtidos nos experimentos realizados, 
pôde-se identificar diferenças entre as duas espécies estudadas ligadas à disponibilidade 
de água e, principalmente, à luz, resultantes da adaptação das plântulas aos seus 
respectivos ambientes.  No início do desenvolvimento, a espécie de mata investiu no 
crescimento da parte aérea e foi mais tolerante à sombra e menos tolerante à luz, 
enquanto a espécie de cerrado investiu na parte subterrânea e foi mais tolerante à luz e 
menos tolerante à sombra. As plântulas de H. stigonocarpa parecem apresentar uma 
plasticidade menor em relação a H. courbaril var stilbocarpa e, como consequencia, uma 
baixa capacidade de ocupação de novos ambientes. Postula-se no presente trabalho que 
a espécie Hymenaea courbaril tenha originado a espécie H. stigonocarpa, que é exclusiva 
dos cerrados brasileiros. 
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RESUMO EM INGLÊS (ABSTRACT) 
 
Some parts of the tropical regions are composed of a mosaic of savannah and 

forest areas. The actual distribution of forest and savannah formations is thought to be a 
result of climatic alterations that occurred during the Pleistocene. They began in the 
Holocene and led to great changes in vegetation covering and plant species distribution. 
Although savannah and forest formations are contiguous and there are no ecological 
barriers between their populations, there is limited exchange of floristic elements 
between these two biomes. Nevertheless, there are many plant genera present in the 
forest and savannah, which present very similar species. They are called congeneric 
species. It is thought that ecological and physiological differences between forest and 
savannah species determine the distribution of congeneric pairs, having some 
importance for the dynamics of the borders between forest and savannah. Thus, 
comparative studies on the ecophysiology of congeneric species represent an important 
contribution for the detection of ecological differences between forests and savannas. 
The purpose of this work was to investigate the differences related to ecophysiological 
aspects of the establishment of seedlings of the congeneric species Hymenaea courbaril 
var. stilbocarpa (Hayne) Lee & Lang. and H. stigonocarpa Mart. Our approach was based 
on measurements of growing patterns and photosynthesis. Experiments were made 
under different light intensities and different types of soil, under natural and partially 
controlled conditions. On the basis of these experiments, it was possible to identify 
different behaviours of the two studied species regarding water availability and light 
responses. In the beginning of development, the forest species invested on shoot growth 
and it was also more tolerant to shadow, whereas the savannah species invested more 
on root growth, being more tolerant to light and less tolerant to shadow. Whereas H. 
Stigonocarpa did not survive under the dark understorey of the forest, H. courbaril  
survived in the savannah at least for the experimental period, suggesting that seedlings 
of the former species seem to show a lower plasticity for physiological responses in 
comparison with  H. courbaril.  As a consequence, H. stigonocarpa is probably less capable 
to occupy new environments. This work postulates that, on the basis of the 
ecophysiological behaviour, the species Hymenaea courbaril has probably originated H. 
stigonocarpa, which is exclusively found in the Brazilian savannas. 
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ESTRUTURA DA TESE E OBJETIVO GERAL 
A presente tese está dividida em quatro partes principais, sendo elas: uma 

introdução geral, dois capítulos e uma discussão geral.  

Teve-se como objetivo geral compreender as diferenças entre os parâmetros 

ecofisiológicos relacionados à adaptação e estabelecimento de plântulas das espécies 

vicariantes Hymenaea courbaril var. stilbocarpa (Hayne) Lee & Lang. e H. stigonocarpa 

Mart., nos seus respectivos ambientes naturais. 

A primeira das partes, intitulada “Introdução geral e revisão bibliográfica”, traz 

informações e referências sobre os temas abordados direta e indiretamente na tese, 

situando qual a linha em que o trabalho foi escrito. 

 O primeiro capítulo trata da alocação de recursos e do padrão de crescimento nas 

plântulas das espécies estudadas. Já o segundo capítulo trata da atividade fotossintética. 

 A última parte, nomeada “Discussão geral”, esclarece sobre e estabelece as 

relações entre os capítulos I e II, mostrando como os  dados coletados contribuem para 

compreender os mecanismos de adaptação de árvores ao ambiente tropical, e como isso 

parece ter ocorrido evolutivamente.   

 

        Boa leitura! 
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INTRODUÇÃO GERAL E REVISÃO BIBLIOGRÁFICA 
Matas x Cerrados 

O bioma brasileiro denominado Cerrado ocupa mais de 2 milhões de Km2, o que 

representa cerca de 23% do território brasileiro, sendo o segundo maior bioma do país 

em área, apenas superado pela Floresta Amazônica (Ribeiro & Walter, 1998).  Ocorre em 

altitudes que variam de 300 a 1600m de altura e tem como tipo de solo predominante os 

latossolos, tanto em áreas sedimentares quanto em terrenos cristalinos – os latossolos 

representam aproximadamente 46% do bioma (Ribeiro & Walter, 1998).  

Trata-se, também, de um complexo vegetacional com grande diversidade vegetal; na 

compilação mais recente de dados sobre a flora do cerrado (Mendonça et al, 1998) foram 

listados 6671 taxa nativos, incluindo pteridófitas, gimnospermas e angiospermas. Estes 

taxa estão distribuídos em onze tipos fitofisionômicos gerais, enquadrados em 

formações florestais (Mata Ciliar, Mata de Galeria, Mata Seca e Cerradão), savânicas 

(Cerrado senso restrito, Parque de Cerrado, Palmeiral e Vereda) e campestres (Campo 

Sujo, Campo Rupestre e Campo Limpo) (Ribeiro & Walter, 1998). 

De acordo com Hoffmann (2000a), em grande parte dos trópicos, a vegetação é 

composta por um mosaico de áreas de savanas e de florestas. Em todas as áreas de 

cerrado existem matas, seja sob a forma de ‘capões’ ou de florestas de galerias 

(Labouriau, 1966).  Segundo Ribeiro & Walter (1998), fatores temporais e espaciais são os 

responsáveis pela ocorrência de formações florestais no bioma Cerrado. Os fatores 

espaciais são variações locais de parâmetros como hidrografia, topografia, profundidade 

do lençol freático e fertilidade e profundidade dos solos (Ribeiro & Walter, 1998). 

Já os fatores temporais são eventos paleontológicos (Ribeiro & Walter, 1998). De 

acordo com muitos pesquisadores, a distribuição atual de formações florestais e 

savânicas é resultado de alterações climáticas que ocorreram durante o Pleistoceno (1,8 

milhão a 11.000 anos atrás) e o início do Holoceno (11.000 anos atrás) e que ocasionaram 

grandes mudanças na cobertura vegetacional e na distribuição de espécies vegetais 

(Prance, 1987).  
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Acredita-se que, durante o Quaternário, nos períodos glaciais, nos quais 

predominaram temperaturas baixas e clima seco, houve a retração das florestas úmidas 

para áreas onde as condições eram relativamente mais favoráveis. Sendo assim, as 

grandes áreas contínuas de florestas úmidas foram  interrompidas por áreas nas quais se 

expandiram florestas secas e formações vegetais mais abertas (campo, cerrado e 

caatinga) (Ribeiro & Walter, 1998). Nos períodos interglaciais, caracterizados por 

temperaturas mais altas e clima mais úmido, as florestas úmidas voltaram a se expandir 

e a ocupar áreas contínuas (Ribeiro e Walter, 1998). Ao final da última glaciação, as 

florestas decíduas e semidecíduas da América do Sul teriam alcançado a sua máxima 

extensão, coincidindo com a contração das florestas úmidas (Prado & Gibbs, 1993). A 

partir de então, essas florestas secas retraíram-se e as florestas úmidas passaram a se 

expandir devido a um lento retorno para um clima mais úmido e quente nos últimos 

12.000 anos (Ribeiro & Walter, 1998).  

Evidências destes processos são fornecidas pela atual distribuição geográfica de 

muitas espécies típicas das florestas úmidas em diferentes biomas ou em áreas disjuntas 

na América do Sul, englobando o Cerrado (Ribeiro & Walter, 1998). Na região 

amazônica, outras evidências podem ser encontradas, como a ocorrência de adaptações 

xeromórficas nas espécies da floresta úmida e a concentração de espécies endêmicas em 

algumas áreas mais baixas da região (Prance, 1987). Acredita-se que estas áreas 

mantiveram um clima mais ameno e serviram de refúgio para espécies características de 

formações úmidas, tornando-se centros de endemismo (Prance, 1987).  

As evidências citadas parecem sinalizar um modelo de especiação e diversificação de 

angiospermas baseado na alternância de períodos quentes e frios e nas conseqüentes 

expansão e retração de florestas úmidas e de formações vegetais de clima seco 

(Langenheim et al, 1973). No caso da Amazônia, a cada nova expansão das áreas 

chamadas de refúgio, foi possibilitada uma mistura de populações que se diferenciaram 

durante o isolamento, aumentando a diversidade na região (Langenheim et al, 1973).  

Entretanto, na maioria dos casos, apesar das formações savânicas e florestais serem 

contíguas, sem barreiras ecológicas definidas entre suas populações, há poucas trocas de 
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elementos florísticos entre as duas formações (Labouriau, 1966). O ecótono estabelecido 

entre áreas contínuas de matas e cerrados reflete não exclusivamente a descontinuidade 

de densidade arbórea entre as duas formações, mas também uma descontinuidade na 

composição de espécies, com poucas espécies arbóreas ocorrendo em ambos os 

ambientes (Smith & Guyer, 1983; Felfili & Junior, 1992). Sendo assim, estes dois tipos de 

vegetação são floristicamente diferentes, com a maioria das espécies ocorrendo quase 

que exclusivamente em um ambiente ou em outro.  

Segundo Hoffmann (2000a), os principais fatores que são característicos de 

formações savânicas e que funcionam como barreiras para a ocorrência de espécies 

florestais em savanas são as altas temperaturas, a estação seca bem definida e deficiência 

de nutrientes no solo. O fogo é outro fator que tem sido considerado como responsável 

pela escassez de espécies de mata nas savanas (Hoffmann, 2000a). Hoffmann & Franco 

(2003) citam, ainda, a alta intensidade luminosa incidente em savanas como um fator 

limitante, devido à baixa plasticidade fenotípica de espécies florestais em variáveis 

diretamente relacionadas ao crescimento. 

 

Vicariância 

Warming (1909) foi o primeiro a observar que há diversos gêneros de plantas que 

apresentam espécies de mata e espécies de cerrado, que são muito afins, porém 

distintas. De acordo com Rizzini (1997), esse fenômeno pode ser chamado de 

vicariância, no qual, no curso de sua diferenciação ou especiação, certas espécies ou 

variedades morfologicamente muito afins, ocupam áreas que se excluem mutuamente. 

Estas áreas são geograficamente vizinhas e as espécies substituem uma à outra em cada 

área (Rizzini, 1997). Além da relação estrutural e da distribuição em áreas próximas, 

ressalta-se que tais formas são descendentes de um mesmo ancestral comum (Rizzini, 

1997).  

Rizzini (1997) afirma ainda existir um conceito ecológico de vicariância que consiste 

na diferenciação de novas formas em ambientes discrepantes nas condições ambientais; 
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exemplifica que esses ambientes podem ser florestas e savanas, montanhas e planícies, 

ambientes úmidos e ambientes secos, etc.   

É importante ressaltar que o termo vicariância não deve ser generalizado para 

quaisquer pares de espécies congenéricas de ambientes discrepantes, que se excluem 

mutuamente nestes ambientes. É preciso que o processo de diferenciação das duas 

espécies tenha se dado pela separação geográfica de duas populações de um mesmo 

ancestral.  

De acordo com Labouriau (1971), o fenômeno da vicariância indica uma coexistência 

antiga entre matas e cerrados, sem o que seria pouco provável que tivesse ocorrido uma 

diferenciação com especificidade ecológica em tantos grupos taxonômicos variados. 

Thompson (1999), em um trabalho realizado com a flora mediterrânea, que é repleta de 

exemplos de distribuição disjunta de espécies próximas, afirma que quando a 

vicariância ocorre, as relações filogenéticas entre taxa relacionados vão refletir as 

relações históricas entre as áreas ocupadas pelos taxa em questão.   

Prance (1992), estudando a fitogeografia de espécies savânicas neotropicais de 

Chrysobalanaceae, encontrou 8 pares de espécies desta família que ocorrem em áreas de 

mata e de savana/cerrado e em matas de galeria e afirma que esse tipo de 

diversificação, no qual uma espécie de mata está intimamente relacionada à uma de 

savana, ocorre em muitos outros grupos. Acredita que esses exemplos de pares de 

espécies entre os dois ambientes, mostram claramente que a radiação adaptativa 

envolvendo espécies de savanas e de matas de galeria é um evento comum; outros 

exemplos para esta hipótese podem ser encontrados em Lecythidaceae, Caryocaraceae e 

outras famílias de plantas arbóreas. No mesmo trabalho o autor afirma, ainda, que as 

espécies de savana seriam mais derivadas, ou seja, teriam surgido das espécies 

florestais, e que esta transição das florestas para as savanas teria acontecido via matas de 

galeria.  

São conhecidos mais de 45 pares de espécies vicariantes de mata e de cerrado  

(Warming, 1909; Rizzini, 1997). Apesar de escassos, estudos comparativos sobre espécies 

vicariantes constituem excelente oportunidade de se detectar diferenças ecológicas entre 
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matas e cerrados, pois espera-se que estas diferenças estejam refletidas no 

comportamento fisiológico e nas diferenças estruturais destas espécies (Labouriau, 

1966). Além disso, as diferenças ecológicas e fisiológicas existentes entre espécies 

florestais e savânicas determinam a distribuição destes dois grupos de plantas, tendo 

um importante papel na dinâmica do limite savana-floresta (Hoffmann & Franco, 2003).  

Alguns exemplos de trabalhos com espécies vicariantes são o de Marinis (1966), que 

estudou os artículos endocárpicos e as sementes de duas espécies vicariantes do gênero 

Plathymenia, e o de Válio et al (1966a e 1966b), comparando a transpiração de duas 

espécies vicariantes de Hymenaea nas estações seca e chuvosa.  

Espécies de cerrado, quando comparadas com espécies de mata, apresentam menor 

porte, ramificação mais baixa e aberta, casca do tronco mais grosso, sulcada e 

comumente suberosa, folhas mais espessas, duras, pilosas e obtusas, podendo ser 

maiores, nervuras mais proeminentes e estrutura foliar dominada pelo espessamento 

das paredes celulares e desenvolvimento de espessa cutícula (Rizzini, 1997). Estas 

características morfológicas parecem ser adaptações às condições de estação seca bem 

definida, deficiência nutricional no solo e incêndios periódicos, que são consideradas 

como determinantes da vegetação do cerrado  senso restrito (Coutinho, 1978). 

 

Definição e estabelecimento de plântulas 

O estádio de plântula é crucial na história de vida de uma planta (Denslow, 1980) e a 

sobrevivência neste estádio é crítica para o sucesso reprodutivo das espécies (Garwood, 

1995). Entretanto, a determinação da duração deste estádio também é confusa e existem 

inúmeras definições a respeito.  

Na ontogenia, considera-se a fase de plântula até o fim da primeira estação de 

crescimento, quando as plantas dicotiledôneas devem ter um hipocótilo, um epicótilo, 

dois cotilédones, um par de folhas simples e uma raiz não-ramificada (Gatsuk et al, 

1980). Entretanto, como a morfologia de plântulas é bastante variável entre as 

dicotiledôneas, esta definição pode ser aplicada para um pequeno grupo de espécies. 
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Já para Garwood (1995), plântula significa qualquer estádio jovem de 

desenvolvimento, que contenha, pelo menos, alguma estrutura funcional produzida a 

partir da reserva inicial das sementes. Afirma, ainda, que o desenvolvimento de 

plântulas pode ser dividido em 5 etapas funcionais, sendo elas: semente, fase de 

expansão, fase de “reserva da semente”, fase autônoma e fase juvenil (Garwood, 1995).   

Garwood (1995) define que o estabelecimento das plântulas acontece na fase 

autônoma, depois que a plântula já está independente das reservas da semente e cresceu 

suficientemente para ter uma sobrevivência relativamente alta. Isto contraria Labouriau 

(1966), que afirma que mesmo após o seu estabelecimento no solo, a plântula permanece 

relativamente independente do seu meio até o término do suprimento dos cotilédones e 

das estruturas anexas.  

No trabalho de Hoffmann (1996), estabelecimento é definido como germinação bem 

sucedida e sobrevivência ao fim da primeira estação úmida. Esta definição pode ter 

limitações do ponto de vista fisiológico, uma vez que diferentes espécies podem 

apresentar diferentes mecanismos de tolerância à dessecação. Além disso, a definição só 

é válida para o cerrado ou  outros tipos de vegetação nos quais há uma estação seca bem 

definida e restritiva. Para formações úmidas, como a Mata Atlântica de encosta, ou até 

sujeitas a alagamento, como as regiões mais baixas da Floresta Amazônica (matas de 

várzea), as barreiras que devem ser ultrapassadas para o estabelecimento de plântulas 

são outras.  

De acordo com Lambers et al (1998), a capacidade de um indivíduo ocupar um certo 

nicho ecológico depende do potencial que cada um apresenta em ultrapassar os filtros 

históricos, fisiológicos e bióticos. Os filtros históricos referem-se às barreiras de 

dispersão das espécies para um determinado local. Uma vez no local, os filtros 

fisiológicos e ecológicos irão determinar quais espécies irão compor a flora. Estes filtros 

estão frequentemente mudando e interagindo entre si, o que resulta em diversas 

condições de estresse para o estabelecimento de uma espécie em um determinado local.  

Dentro deste contexto, neste trabalho sugere-se que o estabelecimento de uma planta 

pode ser considerado completo quando a mesma se apresenta capaz de atravessar com 
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sucesso um período de estresse, provocado por diferentes fatores ambientais e tendo 

diferentes intensidades e tempos de duração em cada formação vegetal. No caso do 

cerrado, por exemplo, o estresse é provocado pelo déficit hídrico na estação seca; já em 

formações florestais, provavelmente a luz seja o recurso mais limitante na distribuição 

demográfica de espécies (Santos, 2002).  

Ressalta-se, ainda, que para se entender aspectos ecofisiológicos de plântulas, é 

necessário que se verifique a associação e interação entre diversas características das 

mesmas e a duração de dependência das reservas das sementes (Kitajima, 1994). Santos 

(2002) afirmou que há uma relação direta entre a mobilização de reservas e o 

estabelecimento da fotossíntese pelas novas folhas formadas na plântula (período de 

transição entre as fases autotrófica e heterotrófica), mostrando que plântulas de H. 

courbaril var stilbocarpa que crescem sem reservas (sem cotilédones) antecipam o início 

da atividade fotossintética. 

 

Regeneração natural no cerrado 

Com relação ao processo de regeneração natural no cerrado, muitos autores 

afirmaram que a germinação de sementes seria escassa e que o estabelecimento de 

plântulas, um evento raro, indicando a via vegetativa como a forma de regeneração 

mais comum no cerrado (Rizzini, 1965; Goodland, 1971; Rizzini, 1997). Foi sugerido que 

as condições determinantes do cerrado agem como barreiras para o estabelecimento de 

plântulas e a reprodução sexuada de espécies  arbóreas (Goodland, 1971; Rizzini, 1997). 

Acreditava-se que, mesmo as plântulas tendo características funcionais manifestas, tais 

como a capacidade de rebrotação, a rápida lignificação dos ramos e das raízes e o 

crescimento significativo da raiz primária no início do desenvolvimento, estas não eram 

suficientes para o seu estabelecimento (Rizzini, 1965; Rizzini, 1997).  

Entretanto, muitos estudos têm mostrado que o estabelecimento de plântulas no 

cerrado é um evento possível e comum (Labouriau et al, 1964; Oliveira & Silva, 1993; 

Hoffmann, 1996; Sassaki et al, 1999; Hoffmann, 2000b). Válio & Moraes (1966) coletaram 

plântulas de diversas espécies, incluindo Hymenaea stigonocarpa, em cerrados de Minas 
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Gerais e do Brasil Central, tanto na estação seca quanto na chuvosa. Sassaki et al (1999) 

não encontraram diferenças significativas no número de plântulas em áreas de cerrado, 

de cerradão e de mata de galeria, tanto na estação seca quanto na chuvosa. Acredita-se 

que os primeiros meses após a germinação são os mais críticos, apresentando maiores 

taxas de mortalidade do que na estação seca subsequente, que pode durar vários meses 

(Franco et al, 1996). 

Além da sobrevivência à estação seca, alguns outros fatores são considerados 

importantes para o crescimento inicial e o estabelecimento de plântulas de espécies de 

cerrado. A cobertura arbórea e o fogo são alguns dos fatores mais citados e estudados 

(Kellman & Miyanishi, 1982; Kellman, 1985; Callaway, 1992; Hoffmann, 1996; 

Hoffmann, 1998; Hoffmann, 2000a). Rizzini (1965) salienta que o grau de perturbação 

antrópica também é um fator importante e afirma que quanto mais perturbado for o 

cerrado, mais intensa a participação da reprodução vegetativa.  

A ocorrência de queimadas frequentes tende a aumentar a importância da 

reprodução vegetativa em relação à reprodução sexuada, uma vez que o fogo reduz a 

sobrevivência de plântulas e aumenta a produção de órgãos de reprodução assexuada 

(Hoffmann, 1998). Entretanto, apesar da ocorrência do fogo restringir a regeneração 

natural por plântulas no cerrado, Hoffmann (1998) ressalta que há grande variabilidade 

interespecífica na sensibilidade ao fogo. Esta variabilidade é resultado da habilidade de 

algumas espécies savânicas de produzir sementes logo após o fogo e da capacidade das 

plântulas destas espécies de sobreviverem ao fogo (Hoffmann, 1998).  

No cerrado e em outras savanas, o estabelecimento de plântulas é facilitado pela 

cobertura arbórea (Kellman & Miyanishi, 1982; Kellman, 1985; Callaway, 1992; 

Hoffmann, 1996).  Kellman (1985), estudando duas espécies de savanas neotropicais, 

verificou que tanto as plântulas de Xylopia frutescens quanto as de Calophyllum brasiliense 

têm um melhor desempenho sob as copas de árvores do que em áreas abertas, 

dominadas por gramíneas. Já em outro trabalho, o mesmo autor observou que a 

concentração de nutrientes minerais sob as copas das árvores das espécies estudadas foi, 

por vezes, igual ou até maior do que a concentração em solos de florestas (Kellman, 
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1979). Isichei & Muoghalu (1992) encontraram resultados semelhantes em savanas 

africanas, enfatizando ainda que a cobertura arbórea altera o microclima, provocando, 

por exemplo, a diminuição da temperatura na superfície do solo. A grande quantidade 

de matéria orgânica acumulada sob as copas das árvores parece contribuir ainda para 

uma estrutura mais estável entre as partículas superficiais de solo, uma vez que as 

mesmas tornam-se mais resistentes à erosão pelo vento e pelas gotas de chuva (Isichei & 

Muoghalu, 1992). Portanto, tem-se que o aumento da cobertura arbórea em formações 

savânicas provoca alterações microclimáticas (Isichei & Muoghalu, 1992) e o aumento da 

fertilidade (Kellman, 1979; Isichei & Muoghalu, 1992) e da estabilidade física na 

superfície do solo (Isichei & Muoghalu, 1992), que são fatores favoráveis ao 

estabelecimento de plântulas.  

Oliveira & Silva (1993), estudando a biologia reprodutiva de duas espécies de 

Kielmeyera nos cerrados do Brasil central, afirmam que essas espécies, assim como outras 

anemocóricas do cerrado, apresentam algumas adaptações relacionadas à dispersão e à 

germinação das sementes, que garantem o estabelecimento das plântulas antes da 

estação seca e a atividade fotossintética desde os primeiros estádios do 

desenvolvimento. Comentam, ainda, que o rápido desenvolvimento do sistema 

subterrâneo assegura a sobrevivência das plântulas de Kielmeyera recém-germinadas 

pelo acúmulo de água e de reservas de polissacarídeos. Hoffmann (1996) considera que 

há uma correlação positiva entre o extenso sistema radicular no início do 

desenvolvimento, o tamanho das sementes e o estabelecimento de plântulas. De acordo 

com o autor, sementes grandes fornecem muitas reservas para o rápido 

desenvolvimento das raízes (Hoffmann, 2000a), proporcionando o acesso às camadas 

mais profundas do solo durante a estação seca e possibilitando a rebrota após a 

incidência do fogo, através da utilização das reservas das raízes. 

 

Regeneração natural em florestas 

Já com relação às formações florestais, existem inúmeros trabalhos sobre a dinâmica 

de processos e fatores que influem no crescimento inicial e no estabelecimento de 
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plântulas (Denslow, 1980; Clark & Clark, 1985; Sork, 1987;  Hladik & Miquel, 1990; 

Gerhardt, 1993; Lee, 1996; Veenendaal et al, 1996; Silvestrini, 2000). As florestas tropicais 

apresentam um processo de sucessão/regeneração baseado na ocorrência periódica de 

distúrbios naturais (Bazzaz, 1984 apud Silvestrini, 2000), que levam à abertura do dossel 

e à consequente formação de clareiras naturais.  

Acredita-se que a disponibilidade diferencial de luz entre clareiras e sub-bosque seja 

um dos fatores determinantes dos diferentes padrões de respostas biológicas das 

espécies (Silvestrini, 2000), o que levou à classificação de espécies florestais em grupos 

ecológicos. Assim, as espécies florestais podem ser classificadas em pioneiras, que só 

germinam e se estabelecem em clareiras, e espécies não-pioneiras ou climácicas, que 

podem germinar e se estabelecer sob o dossel, tolerando o sombreamento imposto 

nestas condições (Swaine & Whitmore, 1988).  

Segundo Whitmore (1989), a classificação de uma espécie em um grupo ou em outro 

deve ser baseada principalmente no conhecimento da ecologia de suas sementes e 

plântulas. Tal observação está ligada ao fato de que a germinação e o estabelecimento 

das plântulas são as fases cruciais para o sucesso da espécie, porque nela se verificam as 

maiores taxas de mortalidade (Denslow, 1980) e, portanto, são as fases que sofrem os 

maiores efeitos das pressões seletivas do ambiente (Silvestrini, 2000). 

Segundo Hladik & Miquel (1990), a estrutura heterogênea de florestas tropicais leva 

a uma grande diversidade morfológica de plântulas. Cada tipo morfológico de plântula 

representa uma adaptação funcional à regeneração da floresta, especialmente com 

relação ao tamanho e à dispersão da semente e ao estabelecimento da planta (Hladik & 

Miquel, 1990). A classificação das plântulas em tipos funcionais é baseada no tamanho 

das mesmas e na posição (hipógea ou epígea) e no tipo (foliáceo ou reserva) dos 

cotilédones.  

As espécies pioneiras geralmente apresentam plântulas pequenas, com cotilédones 

epígeos e foliáceos (pequena espessura) e com função fotossintética e apresentariam 

altas taxas de crescimento. Estes cotilédones permaneceriam presos à plântula por um 

longo período (Garwood, 1995; Kitajima, 1995). 
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Já as climácicas apresentam plântulas maiores e com cotilédones de reserva epígeos 

ou hipógeos durante a germinação (Garwood, 1995; Kitajima, 1995). Os cotilédones 

destas plantas conteriam grandes quantidades de reserva, de forma que após a 

mobilização para o desenvolvimento de folhas, a quantidade de carbono utilizada seja 

suficiente para garantir que os novos indivíduos apresentem atividade fotossintética 

(Santos, 2002).  De acordo com Kitajima (1994), as plântulas de espécies climácicas 

apresentam também uma baixa taxa de crescimento relativo, baixos pontos de 

compensação à luz e elevada capacidade de estabelecimento em ambientes de floresta. 

Além da luz, alguns trabalhos citam outros fatores abióticos, tais como a 

disponibilidade de nutrientes no solo e a condição de seca, como determinantes no 

estabelecimento de plântulas de espécies florestais (Gerhardt, 1993; Veenendaal et al, 

1996). Deve-se considerar, ainda, aspectos da estrutura física da serrapilheira 

(profundidade, compactação, etc), que podem interferir na fixação da planta no solo, e a 

queda de galhos e troncos, que pode ser uma importante causa de mortalidade de 

plântulas e jovens de muitas espécies em áreas florestais (Garwood, 1995). Fatores 

bióticos, tais como a ação de herbívoros e patógenos, a competição de raízes e a 

associação das mesmas com micorrizas, também podem afetar o crescimento e a 

sobrevivência de plântulas de espécies arbóreas (Clark & Clark, 1985). 

 

Comparação entre espécies florestais e de cerrados 

Poucos são os trabalhos comparativos entre mata e cerrado sobre o crescimento 

inicial e o estabelecimento de plântulas. Kellman & Miyanishi (1982) e Hoffmann (1996) 

encontraram diferentes resultados ao verificar a relação entre a densidade de cobertura 

arbórea e o estabelecimento de plântulas de espécies de mata e de savana em áreas de 

savanas neotropicais. Enquanto Kellman & Miyanishi (1982) verificaram que ambos os 

tipos de espécies preferem se estabelecer em locais onde a densidade de cobertura 

arbórea é maior, encontrando uma alta taxa de mortalidade nas áreas mais abertas, 

Hoffmann (1996) concluiu que a cobertura arbórea parece ser mais importante para o 

estabelecimento de espécies de mata.  
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Com relação ao fogo, parece que as espécies de mata e de cerrado diferem 

significativamente na capacidade de sobrevivência, sendo esta maior entre as espécies 

de cerrado em áreas sujeitas a incêndios (Hoffmann, 2000a).   

Foram feitos alguns estudos fisiológicos e bioquímicos comparando parâmetros 

fotossintéticos e de crescimento em espécies florestais e de cerrado. Buckeridge et al 

(1992) compararam a estrutura do xiloglucano, um polissacarídeo de reserva de parede 

celular presente nos cotilédones, e o metabolismo pós-germinativo entre populações de 

Copaifera langsdorfii de mata e de cerrado. Estes autores observaram que há diferenças 

estruturais entre os polissacarídeos, as quais estão relacionadas provavelmente à 

capacidade e velocidade de absorção de água pelas sementes, mas não observaram 

diferenças significativas no padrão de degradação das reservas após a germinação. Os 

autores concluíram que alterações estruturais no polissacarídeo de reserva dos 

cotilédones poderia estar sujeito a diferenças entre os dois ambientes.  

Santos (2002) apresentou resultados que confirmam esta hipótese. Foi demonstrado 

que o polissacarídeo de reserva presente em sementes de Hymenaea courbaril, presente 

também na parede celular das células cotiledonares de Copaifera langsdorffii, é crucial ao 

controle da velocidade de embebição de água pelas sementes, bem como em sua 

retenção em grande quantidade nos tecidos da sementes durante a germinação. 

Por outro lado, em experimentos em condições controladas, Buckeridge et al (1992) 

não verificaram diferenças nos padrões de mobilização de reservas ao longo do 

desenvolvimento inicial das plântulas de populações de mata e cerrado. 

Lambers (1987) e Grime & Hunt (1975) afirmam que espécies de ambientes 

contrastantes apresentam diferentes taxas máximas de crescimento sob condições 

ótimas. De acordo com Lambers & Poorter (1992), maiores taxas de crescimento não 

devem ser entendidas como vantagem ecológica, antes que se tenha informações 

ecofisiológicas sobre as espécies, pois ambientes contrastantes exigem certo grau de 

especialização, e uma das características na qual as espécies diferem é no crescimento. 

Outra característica variável em ambientes contrastantes é o acúmulo de biomassa, 

que dá uma idéia do total de carbono assimilado pelas plantas e se estas têm a 
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capacidade de manter um balanço positivo de carbono em condições adversas 

(Silvestrini, 2000). A alocação diferencial de fotoassimilados para folhas, caule e raízes 

contribui na determinação desse balanço de carbono e, por isso, está diretamente 

relacionada ao ajuste da planta às condições ambientais (Silvestrini, 2000).  

Em ambientes nos quais as espécies estão sujeitas a variações nas condições de 

luminosidade,  temperatura e umidade, acredita-se que existam graus variáveis de 

plasticidade fotossintética (Silvestrini, 2000). Acredita-se que plantas que ocorrem em 

ambientes sombreados, não são capazes de apresentar altas taxas fotossintéticas, 

estando eficientemente adaptadas a baixas intensidades luminosas (Boardman, 1977). Já 

plantas que crescem sob altas intensidades luminosas, teriam alta capacidade 

fotossintética e, sob baixa luminosidade, apresentariam taxas fotossintéticas mais baixas 

do que plantas acostumadas ao sombreamento (Boardman, 1977). 

 Um dos fatores morfológicos responsáveis pela diferenciação no desempenho 

fotossintético das espécies é o conteúdo de clorofila e pigmentos acessórios das suas 

folhas (Givnish, 1988). O conteúdo de cada um desses pigmentos nas folhas pode 

fornecer informações importantes sobre o tipo de luz (cor) absorvido e a atividade 

desses pigmentos em relação à intensidade luminosa no ambiente.  

 

OS JATOBÁS 

As espécies estudadas neste trabalho são reconhecidas como um dos pares de 

espécies vicariantes de matas e de cerrados brasileiros (Rizzini, 1997). As duas espécies 

pertencem à família Leguminosae (sub-família Caesalpinioideae), à tribo Detariae e ao 

gênero Hymenaea, estabelecido por Linnaeus, que descreveu a espécie H. courbaril em 

1753 (Lewinsohn, 1980).  

Na última revisão do gênero, foram reconhecidas 14 espécies e 12 variedades, tendo 

a maior parte das espécies distribuição Neotropical (Lee & Langenheim, 1975). A 

distribuição de 13 das 14 espécies do gênero está centrada na Bacia Amazônica 

(Langenheim et al, 1973), mas estas estendem-se desde o centro do México, Antilhas, até 

o norte da Argentina (Lee & Langenheim, 1975), ocorrendo em todos os países da 
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América do Sul, exceto no Chile e no Uruguai (Langenheim et al, 1973). H. verrucosa 

Gaertn. é a única espécie do gênero que não está representada nos Neotrópicos, sendo 

encontrada exclusivamente no continente africano (Lee & Langenheim, 1975).  

Acredita-se que o centro de origem do grupo tenha sido a África e o de diversidade, 

a região Amazônica (Lee & Langenheim, 1975). A migração dos ancestrais africanos 

para as florestas úmidas do Novo Mundo teria acontecido no começo do Terciário (66,4 

a 1,8 milhões de anos atrás), através de pequenos mares e de ilhas vulcânicas 

distribuídas entre os continentes (Langenheim et al, 1973). Subsequentemente, as 

espécies destas florestas do Novo Mundo teriam sido o estoque para espécies que 

radiaram para ambientes mais secos, durante o meio e o fim do Terciário e as oscilações 

secas e úmidas do Pleistoceno (1,8 milhão a 11.000 anos atrás) (Langenheim et al, 1973).   

A espécie Hymenaea courbaril é a espécie com distribuição mais ampla, ocorrendo em 

quase toda a extensão de distribuição do gênero (Langenheim et al, 1973). Lee (1996) 

apud Langenheim et al (1973) sugeriram que populações da variedade courbaril desta 

espécie, que se apresenta melhor adaptada a formações florestais secas do que a 

formações úmidas, seriam o estoque parental para a radiação de espécies como H. 

stilbocarpa, H. martiana e H. stigonocarpa. Na última revisão do gênero, feita por Lee & 

Langenheim, em 1975, a espécie H. stilbocarpa, passou à categoria de variedade de H. 

courbaril. 

As 13 espécies neotropicais de Hymenaea têm hábito arbóreo, havendo variação 

considerável de altura entre as espécies, indo desde árvores de menos de 3m até 

indivíduos emergentes com mais de 40m (Lewinsohn, 1980). A maioria das espécies está 

distribuída em formações florestais, mas algumas ocorrem em áreas de caatinga do 

nordeste do Brasil e em áreas de cerrado do Brasil central ( Lee & Langenheim, 1975).  

Lee & Langenheim (1975) propuseram, baseados no tipo de inflorescência, na largura 

da flor e na presença de um nectário no hipanto, que 11 espécies do gênero, incluindo as 

espécies do presente estudo, seriam polinizadas por morcegos. De fato, Gibbs et al 

(1999), verificaram a visita de morcegos e mariposas às flores de H. stigonocarpa, sendo 
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que somente os morcegos parecem efetivamente entrar em contato com as anteras e os 

estigmas durante a visita.  

Assim sendo, H. stigonocarpa é uma do grupo das cinco espécies quiropterófilas de 

cerrados brasileiros e é a única que produz flores no meio da estação chuvosa (janeiro-

março) (Gibbs et al, 1999). Outras espécies polinizadas por morcegos, incluindo H. 

courbaril var stilbocarpa (Crestana & Mariano, 1985), costumam florescer no fim da 

estação seca ou no começo das chuvas (setembro-outubro). A liberação dos frutos em H. 

stigonocarpa acontece entre outubro e novembro, e, em H. courbaril var stilbocarpa, entre 

julho e agosto, podendo haver variação destes intervalos dependendo do regime de 

chuvas (Lewinsohn, 1980).  

Além dos estudos taxonômicos, o gênero também foi centro de investigação acerca 

da composição química de suas resinas, bem como do possível significado ecológico e 

evolutivo das mesmas (Martin et al, 1974; Martin et al, 1976; Langenheim et al, 1977; 

Stubblebine & Langenheim, 1977; Langenheim et al, 1980; Stubblebine & Langenheim, 

1980; Arrhenius & Langenheim, 1983; Langenheim & Stubblebine, 1983; Langenheim et 

al, 1986).  

Rocha (1988) analisou as proteínas de reserva das sementes de algumas espécies de 

Hymenaea com a finalidade de obter padrões protéicos que pudessem auxiliar na 

taxonomia do grupo, uma vez que a revisão do gênero feita por Lee & Langenheim 

(1975) havia sido baseada sobretudo em caracteres morfológicos e da anatomia das 

folhas. Entretanto, concluiu que não é possível a separação de taxa através de padrões 

proteicos (Rocha, 1988).  

Já Lewinsohn (1980) investigou a predação de sementes de diversas espécies de 

Hymenaea, tentando situar os resultados obtidos em um âmbito comunitário. Obteve 

como resultado que as espécies de H. courbaril var stilbocarpa apresentam uma baixa 

diversidade de predadores, quando comparada à outras espécies de Leguminosas, 

sendo estes altamente específicos e estratégicos para conseguirem romper as barreiras 

de proteção impostas pela espécie, tais como a dureza das cascas dos frutos e das 

sementes após a maturação. 
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Oliveira et al (1995) descobriram que formigas Mycocepurus goeldii apresentam uma 

alta interação com H. courbaril, pois elas retiram os resíduos de amido da polpa dos 

frutos da superfície das sementes, evitando o ataque de fungos e elevando o percentual 

de germinação. 

Há controvérsias com relação à ocorrência de H. courbaril var stilbocarpa; enquanto 

Gibbs et al (1999) e Mendonça et al (1998) afirmam que esta espécie é restrita a matas 

ciliares de regiões de cerrado, Lee & Langenheim (1975) afirmam que ela também pode 

ser encontrada em florestas estacionais semidecíduas, desde o Paraná até a Bahia e 

Goiás.  

Os indivíduos desta variedade podem atingir de 12 a 20m de altura (Lee & 

Langenheim, 1975). Possuem folhas compostas com um par de folíolos glabros e 

brilhantes, com tamanho variável entre 5–7,5 x 2,5-3,5cm (Lee & Langenheim, 1975). As 

flores têm tamanho médio e os frutos são oblongos a cilíndricos (Lee & Langenheim, 

1975).  

H. courbaril var stilbocarpa, popularmente conhecida como jatobá no estado de São 

Paulo, é uma espécie muito conhecida, principalmente devido à sua produção de resina 

no tronco (Lewinsohn, 1980) e porque é indicada para o uso em reflorestamentos, 

devido à facilidade de obtenção de mudas em viveiro (Lorenzi, 1998). A polpa farinácea 

do fruto do jatobá é muito procurada por várias espécies da fauna, que dispersam suas 

sementes, tornando o jatobá muito útil nos plantios em áreas degradadas destinadas à 

recomposição da vegetação arbórea (Lorenzi, 1998). 

Já foram realizados muitos estudos sobre diferentes aspectos estruturais, ecológicos e 

fisiológicos de populações de H. courbaril. Flores & Benavides (1990) estudaram a 

morfologia das plântulas desta espécie e as descreveram como de grande porte, com 

cotilédones epígeos de reserva e bem adaptadas a ambientes sombreados. Gerhardt 

(1993) comparou o desenvolvimento das plântulas em áreas de pasto abandonadas e de 

floresta secundária da Costa Rica. Silvestrini (2000) estudou a fotossíntese e o acúmulo 

de biomassa sob diferentes intensidades luminosas em plantas jovens de H. stilbocarpa, 

comparando-as com plantas jovens de Trema micrantha. 
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Uma série de estudos sobre os compostos de reserva das sementes de H. courbaril var 

stilbocarpa vêm sendo realizados por Marcos S. Buckeridge e colaboradores, abrangendo 

desde a estrutura destes polissacarídeos até o armazenamento e a mobilização dos 

mesmos após a germinação e durante o desenvolvimento das plântulas (Buckeridge & 

Dietrich, 1990; Buckeridge et al, 1997; Tiné et al, 2000; Buckeridge et al, 2000; Santos, 

2002). Buckeridge et al (1997) isolaram e identificaram um novo oligossacarídeo em H. 

courbaril, o que torna esse polissacarídeo único entre outros descritos em literatura. A 

estrutura do xilogucano de Hymenaea parece ser característica do gênero, não tendo sido 

encontrada em qualquer outro gênero de Leguminosae. 

O xiloglucano presente nos cotilédones de H. courbaril var stilbocarpa corresponde a 

aproximadamente 40% da massa seca da semente (Buckeridge & Dietrich, 1990). A 

degradação e utilização deste polissacarídeo de reserva são controladas pela produção e 

transporte de auxina e disponibilidade de luz no ambiente (Santos, 2002). 

De acordo com Santos (2002), em H. courbaril var stilbocarpa, o xiloglucano pode ter 

outras funções além da reserva, atuando também no processo de embebição da água nas 

sementes, devido às suas propriedades hidrodinâmicas, que controlam o avanço da 

água e promovem proteção contra o dessecamento, e no controle da predação de 

sementes. O mesmo autor sugere que o xiloglucano de reserva pode ser considerado um 

elemento chave dentro dos processos evolutivos, para que as plântulas desta espécie 

tenham superado os filtros fisiológicos e bióticos impostos pelas florestas tropicais. 

Já a espécie Hymenaea stigonocarpa Mart. (Lee & Langenheim, 1975), popularmente 

chamada de jatobá-do-cerrado, tem sua distribuição restrita a ambientes sazonais, tais 

como os cerrados do centro e do sudeste do Brasil (Gibbs et al, 1999). É uma das 26 

espécies que ocorre em, pelo menos, 50% das 98 áreas de cerrado sentido restrito 

comparadas por Ratter et al (1996), nas quais foram encontradas 534 espécies. Apesar de 

ter ampla distribuição nos cerrados, apresenta baixa densidade de indivíduos (Castro, 

1987; Cavassan, 1990), tendo sido estudada em  poucos trabalhos. 

As árvores desta espécie têm de pequeno a médio porte, atingindo de 5 a 12m de 

altura (Lee & Langenheim, 1975). Possuem folhas compostas, com um par de folíolos 
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coriáceos, glabros ou densamente pilosos nas duas faces, com lâminas bastante grandes 

(cerca de 24 x 16cm ou mais) (Lee & Langenheim, 1975). A espécie apresenta as maiores 

flores encontradas no gênero e os frutos também são oblongos a cilíndricos, assim como 

em H. courbaril  var stilbocarpa (Lee & Langenheim, 1975).  

As duas espécies são morfologicamente semelhantes, mas se diferenciam, 

principalmente, pelo tamanho e forma de folhas e frutos, tamanho e coloração das flores 

(Rizzini, 1997) e tamanho das sementes.  

Válio et al (1966a e 1966b) realizaram um estudo comparativo entre as duas espécies, 

nas duas estações climáticas (seca e úmida), em condições de cerrado. Eles observaram 

que, na estação chuvosa, as duas espécies se comportam de maneira muito semelhante, 

enquanto, na estação seca, a espécie de mata restringe muito mais a sua transpiração do 

que a espécie de cerrado. Afirmam que a diferença crítica esteja no comportamento das 

respectivas plântulas. Já Coutinho & Pita (1971) compararam os teores de alguns 

nutrientes minerais em sementes das duas espécies e encontraram grande semelhança 

quanto à composição mineral das sementes. Ressaltaram, ainda, que a espécie H. 

stigonocarpa apresenta teores percentuais de proteína e de fósforo superiores ao de 

outras leguminosas de cerrado, considerando esta reserva nutricional nas sementes um 

importante caráter adaptativo para o crescimento e estabelecimento das plântulas dessa 

espécie.  

Apesar dos inúmeros trabalhos citados, não há nenhum comparando aspectos 

ecofisiológicos do desenvolvimento inicial e do estabelecimento das plântulas dessas 

espécies. No presente trabalho comparar-se-á duas espécies vicariantes exclusivas de 

formações vegetais brasileiras, através de respostas relacionadas ao crescimento e à 

atividade fotossintética de plântulas, com um enfoque de adaptação das espécies aos 

seus respectivos ambientes. Buscar-se-á a compreensão de como estas respostas de 

espécies com um mesmo ancestral podem ser entendidas evolutivamente. 
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CAPÍTULO I 
 

Aspectos do crescimento inicial, da alocação de 
recursos e do estabelecimento de plântulas das 

espécies Hymenaea courbaril var stilbocarpa 
(Hayne) Lee & Lang. (jatobá) e Hymenaea 

stigonocarpa Mart. (jatobá-do-cerrado) 
(Leguminosae - Caesalpinioideae) 
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1. INTRODUÇÃO 
 

De acordo com Lambers et al (1998), crescimento é o incremento em massa seca, 

volume, comprimento ou em área de um organismo ou de partes que o compõem. Já 

para Bloom et al (1985), crescimento pode ser definido como a medida do ganho de 

recursos do ambiente. 

O crescimento de plantas em ambientes particulares e sua habilidade de adaptação à 

mudanças nestes ambientes, dependem de uma complexa interação de atributos 

morfológicos e fisiológicos de cada espécie (Garwood, 1995). Kitajima (1994) afirma que 

plantas cujas morfologia e fisiologia maximizam a taxa de captura de energia no 

ambiente são favorecidas nos processos de seleção natural. 

Grime (1979) propôs uma teoria sobre as estratégias utilizadas por espécies vegetais 

para  adaptação a diferentes tipos de ambientes.  O autor chamou-a de teoria C-S-R, que 

são as iniciais das denominações dadas aos grupos de plantas – C corresponde a 

competidores, S a tolerantes ao estresse e R a ruderais. Estes grupos difeririam em 

características fisiológicas relacionadas ao padrão de crescimento, como, por exemplo, a 

eficiência na captura de recursos.  

A quantificação do crescimento em plantas pode ser caracterizada por diversos 

parâmetros, tais como o aumento na massa seca total e de sua alocação entre órgãos 

(Lambers et al, 1998). Segundo Logan (1969) apud Felfili et al (1999), a produção de 

matéria seca é o melhor índice de crescimento e pode ser usada para avaliar as 

condições requeridas pelas espécies. Outras variáveis consideradas importantes no 

crescimento são a área foliar e a taxa de assimilação líquida (Lambers et al, 1998). 

Uma resposta fisiológica frequentemente utilizada para se estimar o crescimento de 

espécies vegetais é a taxa de crescimento relativo (TCR), definida por Hunt (1982) como 

a incorporação de biomassa total por unidade de tempo. A TCR pode ser definida ainda 

como a taxa de aumento da massa da planta por unidade de massa já presente (Evans, 

1972 apud  Lambers et al, 1998). Com base nas definições citadas acima, postula-se que na 

fórmula para cálculo da TCR devem ser considerados somente os valores de massa seca 
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total das plantas nos intervalos de tempo de acompanhamento do crescimento (Hunt, 

1982) (ver Material e Métodos). 

Entretanto, tem-se sugerido em trabalhos mais recentes uma nova fórmula para o 

cálculo da TCR, sendo esta o produto da área foliar específica (AFE), da razão de massa 

foliar (RMF) e da taxa de assimilação líquida (TAL) (Wright & Westoby, 1999). 

Utilizando-se esta nova fórmula, as diferenças na TCR entre espécies vêm sendo 

atribuídas principalmente à AFE (Lambers & Poorter, 1992; Huante et al, 1995). Acredita-

se que baixos valores de AFE diminuem a quantidade de área foliar disponível para a 

interceptação da luz e o ganho de carbono fotossintético, diminuindo a TCR (Lambers et 

al, 1998). Outras características associadas às diferenças na TCR entre espécies incluem a 

massa das sementes, o comprimento específico de raízes (comprimento das 

raízes/massa seca das raízes) e a densidade dos tecidos da planta (Wright & Westoby, 

1999). 

A taxa de crescimento relativo em plantas é controlada por fatores genéticos, 

ontogenéticos e ambientais (Grime & Hunt, 1975) e é logo após a germinação que esta 

taxa é mais alta (Grime & Hunt, 1975). Alguns resultados encontrados no trabalho de 

Kitajima (1994) corroboram a idéia de controle da TCR por fatores genéticos - por 

exemplo, espécies tolerantes à sombra têm menor TCR do que espécies intolerantes, 

quando cultivadas tanto sob alta quanto sob baixa radiação (Kitajima, 1994). A mesma 

autora concluiu também que espécies que têm maior TCR ao sol também o têm à 

sombra, independente se são tolerantes ou não à sombra (Kitajima, 1994). 

A alta taxa de crescimento no início do desenvolvimento de plântulas parece estar 

diretamente relacionada com o peso das sementes, uma vez que o crescimento inicial é 

dependente das reservas fornecidas (Kitajima, 1994). Há uma forte associação entre a 

massa da semente e as características morfológicas e fisiológicas das plântulas - quanto 

maior a semente, maior a plântula e menor a TCR (Kitajima, 1994). 

Mudanças na taxa de crescimento e na alocação da biomassa são consideradas como 

respostas à limitação de recursos, como tentativa de maximizar o aproveitamento dos 

mesmos (Chapin et al, 1987). Alocação pode ser definida como um ajuste entre a parte 
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aérea e a parte subterrânea em resposta a algum estresse ambiental, para maximizar a 

eficiência na captura dos recursos mais limitantes (Bloom et al, 1985). 

Chapin et al (1987) afirmam que a mudança na alocação de biomassa se dá para 

órgãos que requerem mais fortemente os recursos limitantes. As respostas das plantas à 

variação no suprimento de nutrientes, por exemplo, devem envolver mudanças 

compensatórias na alocação raiz/parte aérea, para aumentar a aquisição de recursos do 

solo que estão limitando o crescimento (Bloom et al, 1985). 

Em locais com pouca umidade e pobres em condições nutritivas, os recursos são 

alocados para a biomassa das raízes (Bazzaz, 1996; Huante et al, 1985; Campbell & 

Grime, 1989). Já a altura da parte aérea é especialmente importante quando as condições 

próximo à superfície do solo não são favoráveis para a fotossíntese ou quando as 

sementes são enterradas no solo (Garwood, 1995). 

Já Garnier (1991) acredita que as diferenças nas taxas de crescimento estão muito 

mais relacionadas a diferenças nas atividades específicas de folhas e raízes do que a 

diferenças na alocação da biomassa. Logo, espécies de crescimento rápido seriam 

aquelas com alta atividade em folhas e raízes, enquanto as de crescimento lento, as que 

apresentam baixa atividade. 

Espécies de ambientes produtivos tendem a ter maior taxa de crescimento, maior 

investimento em defesa química e menor alocação de biomassa para as raízes do que 

aquelas de ambientes pobres em nutrientes, secos ou de outros meios desfavoráveis 

(Grime & Hunt, 1975; Grime, 1979; Chapin, 1980; Lambers et al, 1998; Wright & 

Westoby, 1999; Huante et al, 1995). 

Espécies adaptadas a uma alta disponibilidade de recursos tendem a exibir maior 

plasticidade fenotípica em variáveis diretamente relacionadas ao crescimento (Lortie & 

Aarssen, 1996), tais como taxa de crescimento relativo e taxa de assimilação líquida 

(Hoffmann & Franco, 2003). Para outras características, nas quais plasticidade 

representa uma estratégia para melhorar o aproveitamento de recursos, tais como área 

foliar específica, espécies adaptadas a ambientes mais heterogêneos devem apresentar 

maior plasticidade fenotípica  (Bazzaz, 1996). 
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Segundo Shipley & Keddy (1988), espécies com alta taxa de crescimento relativo não 

ocupam habitats inférteis porque possuem características fisiológicas que as tornaram 

mais sensíveis a concentrações sub-ótimas de nutrientes no solo, e por isto sua TCR 

diminui mais rapidamente a medida que a fertilidade do solo diminui. 

 Já as espécies ocorrentes em ambientes com baixa disponibilidade de recursos (água, 

nutrientes, etc) apresentam baixa taxa de fotossíntese e de absorção de nutrientes, alta 

razão raiz/parte aérea, baixa taxa de substituição de tecidos e alta concentração de 

metabólitos secundários (Grime, 1977; Chapin, 1980). 

Segundo Campbell & Grime (1989), em ambientes pouco produtivos, o suprimento 

de nutrientes ocorre via fluxos imprevisíveis e de curta duração. Espécies características 

desses ambientes acumulam os nutrientes durante os fluxos, para usá-los em períodos 

subsequentes, nos quais há baixa disponibilidade nutricional (Campbell & Grime, 1989; 

Bloom et al, 1985; Lambers et al, 1998). Estes nutrientes podem ser acumulados, por 

exemplo, aumentando-se a longevidade das folhas, que leva à queda na AFE e no 

crescimento potencial da planta (Lambers et al, 1998). A conservação de nutrientes é 

muito interessante em ambientes pouco produtivos, nos quais uma maior eficiência no 

uso dos nutrientes absorvidos diminui os altos custos necessários para a sua absorção 

(Bloom et al, 1985; Chapin et al, 1987). 

Florestas caracteristicamente contêm grandes quantidades de nutrientes na biomassa 

viva e ocupam solos nos quais os horizontes superficiais são moderadamente férteis 

(Kellman, 1979; Alvim & Araújo, 1952). Em contraste, pouquíssimos nutrientes são 

mantidos na pequena biomassa das savanas, e estas comunidades frequentemente 

ocupam solos com baixa fertilidade (Kellman, 1979; Alvim & Araújo, 1952). 

Savanas são consideradas ambientes estressantes e pouco produtivos quando 

comparados com florestas; logo, espécies savânicas devem exibir um conjunto de 

características típicas de espécies tolerantes ao estresse (Grime, 1977; Chapin et al, 1993), 

tais como baixa taxa de crescimento relativo e baixa taxa de assimilação líquida 

(Nardoto et al, 1998; Rizzini, 1965; Hoffmann & Franco, 2003).  
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A luz é um recurso primário limitante em florestas, enquanto nutrientes e água são 

limitantes em savanas (Frost et al, 1986). Logo, espera-se que espécies florestais aloquem 

mais recursos para a captura de luz, enquanto espécies savânicas aloquem mais recursos 

para a captura de recursos no subsolo (Hoffmann & Franco, 2003).  

Uma característica marcante das plantas permanentes das comunidades savânicas é 

o crescimento muito intenso da raiz em relação à parte aérea (Arasaki & Felipe, 1990). 

As raízes de muitas espécies de plantas dos cerrados se aprofundam muito no solo, 

chegando mesmo ao lençol freático (Arasaki & Felipe, 1990; Franco, 1998), fazendo com 

que as plantas tenham acesso à água durante todo o ano (Franco, 1998). Kellman & 

Miyanishi (1982) ressaltam que as espécies de savana apresentam maior 

desenvolvimento do sistema subterrâneo e lento desenvolvimento da parte aérea, que 

consideram ser uma importante adaptação a solos inférteis.  

Franco (1998) verificou que plântulas de Roupala montana, uma espécie savânica 

perene, parecem concentrar o crescimento da parte aérea na estação chuvosa, 

principalmente no começo da mesma, não havendo aumento/ganho durante a estação 

seca em nenhum dos parâmetros medidos na parte aérea. Enfatiza que a sazonalidade 

do clima influencia fortemente o padrão de crescimento da parte aérea desta espécie, 

como uma resposta à limitação de recursos ou como resultado de padrões específicos de 

alocação. 

Hoffmann & Franco (2003), comparando as respostas morfológicas e de crescimento 

de 9 pares de espécies arbóreas e arbustivas congenéricas de matas e de savanas, 

observaram que a diferença mais marcante entre estes pares estava na partição da 

biomassa. Como esperado, as espécies savânicas alocaram mais biomassa para raízes 

grossas e menos para folhas e caules do que espécies florestais, acredita-se que devido às 

diferenças físicas entre os ambientes de mata e de cerrado.  

O sistema radicular de espécies de cerrado tem um importante papel no 

armazenamento de carboidratos e nutrientes, necessários para a sobrevivência das 

plantas após os incêndios frequentes, e permite o acesso à água das camadas mais 

profundas do solo durante os cinco meses de estação seca (Hoffmann & Franco, 2003). 
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Isto permite que plântulas de espécies do cerrado apresentem alta sobrevivência nesta 

estação, mesmo no primeiro ano de vida e mesmo quando são queimadas (Oliveira & 

Silva, 1993; Hoffmann, 2000; Kanegae et al, 2000). 

Segundo Hoffmann & Franco (2003), espécies florestais são mais sensíveis ao fogo do 

que espécies savânicas, e o fogo mata indivíduos de espécies florestais estabelecidos em 

ambientes savânicos, além de degradar os limites com as áreas florestais. Acredita-se, 

ainda, que espécies florestais sejam mais susceptíveis ao estresse por nutrientes, água e 

temperatura  do que as espécies de cerrado (Hoffmann, 1996). 

Como muitas espécies arbóreas e arbustivas do cerrado apresentam altos níveis de 

nutrientes nas folhas (Kellman, 1979), postula-se que muitas árvores enriquecem o solo 

abaixo delas, fazendo com que estes locais se tornem propícios à invasão das savanas 

por plântulas de espécies florestais. Entretanto, espécies florestais exibem baixas taxas 

de crescimento e baixa sobrevivência em áreas de cerrado, mesmo na ausência de fogo 

(Hoffmann, 2000). Alguns autores acreditam que isso aconteça devido às condições 

microclimáticas e edáficas (Kellman & Miyanishi, 1982), enquanto outros relacionam à 

baixa densidade de cobertura arbórea dos cerrados (Hoffmann, 2000). 

Contrariamente, a alta densidade de cobertura arbórea, característica de  formações 

florestais, parece ser um dos fatores responsáveis pela rara ocorrência de espécies de 

cerrados nessas formações. A maioria das espécies do cerrado não apresenta uma 

resposta positiva com o aumento da densidade de cobertura arbórea, contrastando com 

as espécies de mata (Hoffmann, 1996; Hoffmann, 2000). Parece que, para as espécies 

adaptadas à alta intensidade luminosa dos cerrados, os efeitos negativos da baixa 

intensidade luminosa parecem exceder os efeitos positivos da cobertura arbórea 

(Hoffmann, 2000). 

Os objetivos deste capítulo foram comparar as espécies vicariantes Hymenaea 

courbaril var. stilbocarpa (Hayne) Lee & Lang. e H. stigonocarpa Mart. quanto aos padrões 

de crescimento inicial e de alocação de recursos sob condições conhecidas. Através 

desses estudos, esperamos contribuir para a compreensão dos mecanismos de 
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sobrevivência e o estabelecimento das plântulas de ambas as espécies em condições 

naturais, em diferentes microambientes. 

 

2. MATERIAL E MÉTODOS 
 

2.1. COLETA DE FRUTOS E SEMENTES 

Os frutos das duas espécies foram coletados em fragmentos de mata ciliar, de 

cerrado sensu stricto e de cerradão em municípios do Estado de São Paulo e no 

município de Uberlândia (MG), nos meses de outubro de 2000 e de agosto e setembro de 

2001 (Tabela 1). Estas coletas acompanharam a fenologia de frutificação descrita para as 

espécies, com a dispersão dos frutos em H. stigonocarpa entre setembro e novembro, e de 

H. courbaril var stilbocarpa, entre julho e agosto, podendo haver variação destes 

intervalos, dependendo do regime de chuvas (Lewinsohn, 1980).  

Foram coletados frutos de indivíduos das duas espécies encontrados nas áreas 

visitadas (Tabela 1). Os frutos foram coletados do chão (embaixo das copas) ou 

diretamente das árvores, com o auxílio de tesoura de poda alta. Por vezes, quando a 

queda dos frutos das árvores ocasionava a abertura dos mesmos, encontrou-se as 

sementes já fora dos frutos, muitas vezes limpas pela ação de formigas que retiram toda 

a polpa que envolve as sementes. Estas sementes também foram coletadas e utilizadas. 

De cada indivíduo do qual se efetuou a coleta de frutos e sementes, coletou-se 

material vegetativo, e reprodutivo quando possível, para confirmação da identificação 

taxonômica pelo Prof. Jorge Yoshio Tamashiro, do Departamento de Botânica da 

Universidade Estadual de Campinas.  

O material coletado com elementos reprodutivos (flores e frutos) foi depositado no 

Herbário da Universidade Estadual de Campinas (Herbário UEC). Dos indivíduos dos 

quais se coletou somente material vegetativo, as amostras foram descartadas após a 

identificação. 
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Tabela 1 - Lista das localidades, do período de coleta e do número de indivíduos dos quais 
foram coletados frutos e sementes das espécies H. courbaril var stilbocarpa (jatobá) e H. 
stigonocarpa (jatobá-de-cerrado). 

Localidade Período Espécies No de indivíduos 

H. courbaril var 
stilbocarpa 2 Reserva Biológica de 

Moji Guaçu 
(22016-18’S e 4709-12’W)  

Moji Guaçu, S.P. 
 

outubro/2000 

H. stigonocarpa 3 

H. courbaril var 
stilbocarpa 2 Estação Experimental 

de Luís Antônio  
(21035’S e 47048’W) 
Luís Antônio, S.P. 

outubro/2000 

H. stigonocarpa 2 

                       
Município de Itirapina 

(S.P.)  
(22013’S e 47047’W) 

 

outubro/2000 
e 

setembro/2001 
H. stigonocarpa 7 

                       
Uberlândia (M.G.) 

Fazenda Experimental 
do Panga (19010’S e 
48024’W) e rodovias 

 

setembro/2001 H. stigonocarpa 10 

Horto Florestal de 
 Moji-Mirim  

(22026’S e 46057’W) 
Moji-Mirim (S.P.) 

agosto/2001 H. courbaril var 
stilbocarpa 1 
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As sementes retiradas dos frutos foram mantidas em sacos plásticos, sob refrigeração 

(5oC), até o início dos experimentos, de forma que sua viabilidade não fosse 

comprometida. 

  
2.2. GERMINAÇÃO DAS SEMENTES E EXPERIMENTOS PARA  O ACOMPANHAMENTO DO 

CRESCIMENTO INICIAL E DA ALOCAÇÃO DE RECURSOS NAS PLÂNTULAS 
 

2.2.1. Experimento I -  Crescimento e alocação de recursos comparados ao longo de 6 
meses em plântulas mantidas em solos de seus respectivos ambientes e em condições 
naturais de luz e temperatura 
 
 As sementes foram colocadas em ácido sulfúrico 95-97% por 1 hora (escarificação 

química) e, em seguida, lavadas por cerca de 10 minutos em água corrente. Logo após, 

as sementes foram colocadas para embebição e germinação em caixas de plástico com 

areia, nas casas de vegetação do Departamento de Fisiologia Vegetal do Instituto de 

Biologia/UNICAMP (Figura 1). O espaçamento entre as sementes foi de cerca de 3cm e 

estas foram cobertas por uma fina camada de areia (aproximadamente 2mm). Foram 

regadas três vezes por dia, através de um sistema de irrigação automático.  

Foi utilizado um número excedente de sementes (de 25 a 50% a mais), de forma 

que o delineamento experimental não fosse prejudicado por uma baixa germinação das 

sementes. Quando o número de plântulas obtido após a germinação foi superior ao 

número de plântulas necessário para o experimento, foi feita uma seleção das plântulas 

mais desenvolvidas. 

 Foram colocadas 100 sementes de cada espécie para germinar em março de 2001. 

A germinação foi caracterizada pela protrusão da radícula. Foi calculada a proporção de 

sementes germinadas para as duas espécies. Para verificar se as proporções de sementes 

germinadas foram iguais para as duas espécies, foi utilizada uma aproximação para a 

distribuição normal, através do cálculo do intervalo de confiança (IC) para a diferença 

de proporções.    

Assim que ocorreu a germinação, as plântulas foram transferidas para sacos 

plásticos pretos para mudas (20X10cm) (uma plântula por saco), contendo solos de seus  
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Figura 1 – Caixas de plástico com areia utilizadas no experimento I para a  germinação das 
sementes das espécies estudadas. 
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respectivos habitats (cerrado e mata) coletados previamente. O solo de mata foi coletado 

na Mata de Santa Genebra (22o49`45”S e 47o06`33”W) e o de cerrado, na Reserva 

Biológica de Moji Guaçu (22016-18’S e 4709-12’W). As amostras de solo foram 

encaminhadas ao Instituto Campineiro de Análises do Solo, para análise química de 

macronutrientes e medição do pH (ver resultados). 

As plântulas foram colocadas sobre mesas localizadas em uma área sem 

cobertura e cercada do Departamento de Fisiologia Vegetal do Instituto de 

Biologia/UNICAMP, e mantidas sob condições naturais de luz e temperatura. As 

plântulas foram mantidas nestas condições de abril a setembro de 2001 (6 meses), sendo 

regadas diariamente. Foi instalado um termômetro no local do experimento, para se 

efetuar medições semanais de temperaturas máxima e mínima. As médias das 

temperaturas semanais durante o perídodo do experimento foram 32,50C (máxima) e 

140C (mínima). A radiação fotossinteticamente ativa (PAR) foi medida por um sensor de 

radiação LI 190A acoplado a um data logger LI-1000. As medições de PAR foram 

realizadas periodicamente, sempre entre 11 horas da manhã e meio-dia, medindo-se 

sempre, pelo menos, três valores de PAR em cada dia. Com estes valores foram 

calculadas as médias das PAR máximas dos dias nos quais foram feitas as medidas 

(Tabela 2). 

Foram realizadas 6 medições de parâmetros de crescimento durante o experimento 

(T1 = abril, T2 = maio, T3 = junho,  T4 = julho, T5 = agosto e T6 = setembro), havendo um 

intervalo de 30 dias entre cada medição. Inicialmente, deveriam ser medidas 15 

plântulas de cada espécie em cada medição. Entretanto, devido à mortalidade de 

plântulas no decorrer do experimento, este número foi variável de 9 a 15 plântulas de 

cada espécie por medição. O número total de plântulas medidas foi de 69 para H. 

courbaril var stilbocarpa e de 70 para H. stigonocarpa. 

Foram medidos os seguintes parâmetros de crescimento: área foliar (cm2), número e 

massa seca (g) de folíolos e comprimento (cm) e massa seca (g) da parte aérea e das 

raízes das plântulas.  
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Tabela 2 – Médias das máximas radiações fotossinteticamente ativas (PAR) medidas durante o 
acompanhamento do experimento I de crescimento. As medidas sempre foram feitas entre 11 e 
12 horas. 

 04/04/01 21/06/01 18/07/01 12/09/01 28/09/01 

PAR média (µmol. m-2.s-1) 1790 863,84 1227,14 1693 1343,07 
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Para as medidas de comprimento, realizadas com o auxílio de uma régua, foi 

considerada como parte aérea das plântulas o material vegetal compreendido entre o 

ponto de inserção do último par de folíolos até o ponto imediatamente acima da 

primeira ramificação de raiz secundária; já como comprimento da parte subterrânea foi 

considerado o comprimento da raiz primária, devido ao número altíssimo de raízes 

secundárias.  

A massa seca foi obtida após secagem do material em estufa a 800C, por 48 horas. 

Para este parâmetro de crescimento, foi caracterizado como parte aérea todo o material 

vegetal situado acima da primeira ramificação de raiz secundária, e como parte 

subterrânea, todo o material localizado abaixo da primeira ramificação de raiz 

secundária. A massa seca foi obtida através de uma balança analítica com 10-3g de 

precisão.   

A área foliar total de cada plântula foi obtida utilizando-se um medidor eletrônico de 

área foliar da marca LI-COR (modelo LI 3000-A). 

Foram calculadas médias mensais e os respectivos desvios dos valores obtidos nos 

parâmetros medidos em todas as plântulas de cada espécie. Para se verificar se as 

médias eram significativamente diferentes foi aplicado o teste t, com 5% de 

probabilidade de erro, com o uso dos programas SYSTAT 5.0 e BioEstat 2.0.   

Com os dados de área foliar e de massa da matéria seca total e das folhas calculou-se 

a área foliar específica (AFE) e a razão de área foliar (RAF) de cada espécie em todas as 

medições, baseado na seguinte fórmula (HUNT, 1982): 

 

AFE = Afolhas/MSfolhas (cm2 g-1) 

       RAF = Afolhas/MStotal (cm2 g-1) 
 

onde:  

 Afolhas = área foliar total(cm2) 
 MSfolhas = massa da matéria seca das folhas (g)  
     MStotal = massa da matéria seca total (g) 
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 Foram calculadas, ainda, as taxas  de assimilação líquida (TAL) e as taxas de 

crescimento relativo (TCR) para cada intervalo de 30 dias entre as medições, pelas 

seguintes fórmulas (Hunt, 1982): 

 

TAL = (M2 – M1/ t2 – t1) . (ln A2 – ln A1/ A2 – A1)  (g dm-2 dia-1) 

TCR = ln M2 – ln M1/ t2 – t1   (g g-1 dia-1) 

 

onde: 

 M1 = massa da matéria seca total no tempo t1 (g) 
 M2 = massa da matéria seca total no tempo t2 (g) 
 A1 = área foliar total no tempo t1 (cm2) 
 A2 = área foliar total no tempo t2 (cm2) 

 t1 = tempo da primeira coleta de dados (dias) 

 t2 = tempo da segunda coleta de dados (dias) 

 

 Como o número de indivíduos medidos em cada mês foi variável entre as 

espécies, para os cálculos de AFE, RAF, TCR e TAL foram considerados todos os 

indivíduos da espécie que tinha menor número e sorteados o mesmo número de 

indivíduos da outra espécie; por exemplo, se no mês 5 (agosto) tivessem sido medidos 

14 indivíduos da espécie de mata e 11 da de cerrado, seriam considerados todos os 

indivíduos da espécie de cerrado e sorteados 11 indivíduos da espécie de mata, para se 

efetuar os cálculos. 

Para a caracterização do início da mobilização de reservas nas duas espécies, 10 

sementes de cada espécie foram colocadas em estufa a 80oC, por 48 horas e pesadas uma 

balança analítica com 10-3g de precisão. Além disso, 20 sementes de cada espécie foram 

escarificadas e germinadas e, cerca de 21 dias após a germinação, foi realizada uma 

medição (To) de massa seca dos cotilédones e dos eixos embrionários. Foram pesadas 9 

plântulas da espécie de cerrado e 17 da espécie de mata. Foi calculada a proporção de 

sementes germinadas para as duas espécies. Para verificar se as proporções de sementes 

germinadas foram as mesmas para as duas espécies, foi utilizada uma aproximação para 
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a distribuição normal, através do cálculo do intervalo de confiança (IC) para a diferença 

de proporções.    

Foram calculadas as médias das massas secas das sementes e dos cotilédones e 

embriões (To) e os respectivos desvios para cada espécie. Para verificar se as médias 

eram significativamente diferentes foi aplicado o teste t, com 5% de probabilidade de 

erro, com o uso dos programas SYSTAT 5.0 e BioEstat 2.0.   

 

2.2.2. Experimento II – Sobrevivência, crescimento e alocação de recursos em 
plântulas das  espécies estudadas em diferentes condições de campo 

 

O experimento foi realizado na Reserva Biológica de Moji Guaçu (Moji Guaçu, S.P.) 

(Figura 2), de dezembro de 2001 a agosto de 2002. Foi escolhido este período para o 

desenvolvimento do experimento, uma vez que a estação chuvosa, compreendida entre 

os meses de dezembro a março, é o período de dispersão de sementes e crescimento 

inicial de plântulas dessas espécies (Mantovani, 1983; Lorenzi, 1998). Verificou-se a 

sobrevivência e o estabelecimento de plântulas das espécies estudadas e o 

desenvolvimento destas plântulas durante e após a primeira estação seca. 

Área de estudo - A Reserva Biológica de Moji Guaçu (22016-18’S e 4709-12’W) pertence 

ao Instituto de Botânica de São Paulo (Figura 2). A Reserva apresenta uma área de 980 

hectares, com altitudes variando entre 560 e 700 metros. De acordo com o sistema de 

Köppen, o clima da região pode ser classificado como Cwa, que é caracterizado como 

quente e úmido, com inverno seco e chuvas de menos de 30mm no mês mais seco 

(Mantovani, 1983).   

A reserva é composta predominantemente por áreas de cerrado sensu stricto, de 

acordo com a classificação de Ribeiro & Walter (1998), e de mata ciliar. As áreas de mata 

ciliar estendem-se ao longo do Rio Moji-Guaçu, no qual são formadas lagoas 

temporárias durante a época de cheia. Já as áreas de cerrado são interrompidas por 

áreas de cerradão e de mata, nas quais podem ser encontrados indivíduos de H. courbaril 

var stilbocarpa. 
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Dados de parâmetros metereológicos, tais como, pluviosidade, umidade relativa 

e temperaturas máxima e mínima foram obtidos em uma  base metereológica localizada 

dentro da reserva, na qual são realizadas medições diárias destes parâmetros (Figura 3). 

Durante a estação chuvosa (de dezembro a março), as temperaturas máxima e mínima 

médias foram, respectivamente, 33,180C e 13,480C, a umidade relativa média foi 79,85% 

e a pluviosidade média, 215,88mm; já na estação seca (de abril a  agosto), as 

temperaturas máxima e mínima médias foram, respectivamente, 31,380C e 7,740C, a 

umidade relativa média, 74,36% e a pluviosidade média foi 41,5mm (Figura 3). 

Germinação das sementes - Foram colocadas 300 sementes de cada espécie para 

germinar em novembro de 2001. O procedimento para germinação das sementes e 

obtenção das plântulas foi idêntico ao do experimento 1 (Ítem 2.2.1). 

Assim que ocorreu a protrusão da radícula em todas as sementes que se 

mostraram viáveis, retirou-se as plântulas da areia e colocou-se em bandejas de plástico, 

forradas com papel de filtro umedecido. As plântulas foram levadas para os locais nos 

quais o experimento foi desenvolvido, na Reserva Biológica de Moji Guaçu (Moji-

Guaçu,S.P.).  

Método - As plântulas das duas espécies foram colocadas em fragmentos de mata ciliar 

e de cerrado sensu stricto, em contato direto com o solo, sob a serrapilheira (Figura 4). 

Em cada ambiente (cerrado e mata), houve dois tipos de tratamento: um, no qual as 

plântulas estavam expostas à luz plena (na mata, uma região de clareira, chamada mata 

clareira, e no cerrado, numa região dominada pelo estrato herbáceo, chamada cerrado 

aberto) e outro, no qual as plântulas foram colocadas sob as copas de indivíduos 

arbóreos com altura superior a 5 metros (cerrado fechado e mata fechada) (Figuras 4 e 

5). 

  Coletou-se 3 amostras de solo de cada tratamento (cerrado aberto, mata clareira e 

mata fechada) e encaminhou-se ao Instituto Campineiro de Análises do Solo, para 

análise química de macronutrientes e medição do pH (ver resultados). Não se coletou 

solo no tratamento cerrado fechado, devido a problemas de predação de plântulas, que 

serão comentados posteriormente. 
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Figura 2 – Localização da Fazenda Campininha, na qual se encontra a Reserva Biológica de 
Moji-Guaçu (Moji-Guaçu, S.P.) (R.B.), onde foram realizados os experimentos de campo. 
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Figura 3 – Médias mensais de pluviosidade (mm), umidade relativa (%) e temperaturas 
máximas e mínimas (0C) na Reserva Biológica de Moji Guaçu (Moji-Guaçu, S.P.). Este 
acompanhamento foi feito de dezembro de 2001 a agosto de 2002.  
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Colocou-se 35 plântulas de cada espécie em cada tratamento, totalizando 280 

plântulas. Em cada tratamento, as 70 plântulas das duas espécies foram distribuidas em 

5 grupos de 7 plântulas, dispostos em áreas restritas dos fragmentos de mata e de 

cerrado, para que se tivesse pouca variação nas condições do tratamento. Cada grupo de 

plântulas foi sinalizado com  um cano de PVC de cerca de 1,0m de comprimento, que foi 

colocado na posição vertical (ângulo de 900 em relação ao solo), a cerca de  0,2m de 

profundidade.  

Em cada grupo, as 14 plântulas foram divididas igualmente em 2 linhas; Uma 

destas linhas (7 sementes)  foi composta por plântulas de H. stigonocarpa, e a outra linha 

(7 sementes), por plântulas de H. courbaril var stilbocarpa. Todas as plântulas foram 

marcadas com uma etiqueta plástica para mudas com o nome da espécie, colocada ao 

lado da plântula. 

Sobrevivência de plântulas e parâmetros fisiológicos – Para se verificar a 

sobrevivência de plântulas, foram feitas visitas mensais ao campo para a contagem do 

número de plântulas vivas de cada espécie em todos os tratamentos, de janeiro a agosto 

de 2002. Além disso, foram feitas 3 visitas ao campo para medições dos parâmetros de 

crescimento durante o desenvolvimento das plântulas, com intervalos de 90 dias entre 

as medições. A primeira medição foi feita 30 dias após a transferência das plântulas para 

o campo, em janeiro de 2002. As medições seguintes foram realizadas no meses de abril 

e julho de 2002. Foi contado o número de folíolos e medido o comprimento da parte 

aérea de todas as plântulas vivas das duas espécies nos três tratamentos. 

 Com a contagem do número de plântulas vivas, calculou-se a porcentagem de 

sobrevivência de plântulas ao fim do experimento, no mês de agosto, que é o último mês 

da estação seca. Foram calculadas as médias e os respectivos desvios dos parâmetros de 

crescimento medidos nas plântulas das 2 espécies em cada uma das 3 medições (janeiro, 

abril e julho). Estas médias foram comparadas graficamente. 
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            A 

  B 

   C 
Figura 4 – Trechos do cerrado aberto (A), da clareira de mata ciliar (B) e da mata fechada (C)  da 
Reserva Biológica de Moji-Guaçu (Moji-Guaçu, SP), nos quais foram colocadas as plântulas das 
espécies estudadas. Cada cano de PVC com uma fita laranja representa um dos grupos de 7 
plântulas de cada espécie. 
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   A 

  B 
 
Figura 5 – Dosséis dos trechos de clareira de mata (A) e de mata fechada (B) da Reserva 
Biológica de Moji-Guaçu (Moji-Guaçu, SP), nos quais foram colocadas as plântulas das espécies 
estudadas. 
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2.2.3. Experimento III - Efeito do substrato sobre o crescimento inicial de plântulas 
das espécies estudadas 

 
Em ambos os experimentos citados acima, o método utilizado para escarificação e 

germinação ocasionou a perda de um grande número de sementes (principalmente da 

espécie de cerrado), devido à alta umidade mantida nas caixas com areia, o que facilitou 

a proliferação de fungos no tegumento das sementes ou mesmo nos cotilédones de 

sementes já germinadas. Sendo assim, um novo método para escarificação e germinação 

das sementes, desenvolvido na Seção de Fisiologia e Bioquímica de Plantas, do Instituto 

de Botânica de São Paulo, foi empregado no último experimento de crescimento 

realizado. Com este  novo método para escarificação e germinação de sementes, 

conseguiu-se 100% de germinação para as duas espécies. 

 Neste novo método, antes da escarificação, as sementes foram selecionadas pelo 

peso; cerca de 100 sementes de cada espécie foram pesadas e foi calculada a moda, que 

foi a mesma para as duas espécies (moda= 4-5g). Dessa forma, 60 sementes selecionadas 

de cada espécie foram colocadas por 40 minutos em água sanitária 100%. Em seguida, 

foram lavadas por 10 minutos em água corrente e colocadas para secar ao ar livre. 

Depois de secas, as sementes foram escarificadas mecanicamente em lixa, colocadas por 

mais 20 minutos em água sanitária 10% e lavadas em água corrente por mais 10 

minutos. Por fim, foram colocadas para secar ao ar livre.  

Depois de secas, foram colocadas em bandejas de plástico, forradas com duas 

folhas de papel de filtro e cobertas por uma folha do mesmo papel de filtro. As bandejas 

foram colocadas dentro de sacos plásticos transparentes, para evitar a dessecação das 

sementes, e postas em câmaras de germinação, à temperatura constante (25oC) e sob o 

fotoperíodo de 12 horas de luz e 12 horas de escuro. As sementes foram molhadas 

diariamente com água destilada, uma ou duas vezes por dia, dependendo da 

necessidade.   

Foram colocadas 60 sementes de cada espécie para germinar em abril de 2002. A 

germinação foi caracterizada pela protrusão da radícula. A medida que as sementes 

germinavam, as plântulas foram sendo transferidas para vasos de plástico, colocando-se 
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2 plântulas por vaso. Doze plântulas de cada espécie foram colocadas em uma mesa de 

ferro, sob diferentes níveis de sombreamento. Para possibilitar o corte de parte da 

intensidade luminosa incidente, foram colocadas telas “sombrite” tipo 50% sobre as 

armações de ferro da mesa. As plântulas de H. stigonocarpa foram cobertas por uma 

camada de tela, sendo mantidas sob 50% da  radiação incidente; já as de H. courbaril var 

stilbocarpa foram cobertas por 2 camadas de tela, ficando sob 25% da radiação incidente 

(corte de 75% da radiação).  

As plântulas foram colocadas em 2 diferentes tipos de substrato, sendo eles: areia 

e vermiculita (1:1) e o solo do ambiente característico de cada espécie (mata e cerrado). 

Seis plântulas de cada espécie foram mantidas em areia, e seis em solo. Dessa forma, 

houve quatro tratamentos no experimento: (1) espécie de cerrado em areia e em 50% de 

radiação, (2) espécie de cerrado em solo de cerrado e em 50% de radiação, (3) espécie de 

mata em areia e em 25% de radiação e (4) espécie de mata em solo de mata e em 25% de 

radiação.  

O solo de cerrado foi coletado na Reserva Biológica de Moji-Guaçu (Moji Guaçu, 

S.P.) e o de mata, no Parque Estadual das Fontes do Ipiranga (São Paulo, S.P.). Amostras 

dos solos utilizados foram encaminhadas ao Instituto Campineiro de Análises do Solo, 

para análise química de macronutrientes e medição do pH (ver resultados). Adicionou-

se quinzenalmente 50ml de solução nutritiva de Hoagland e Arnon (1938) em cada vaso 

que tinha como substrato a mistura de  areia e vermiculita (1:1).  

As plântulas foram mantidas nestas condições por 3 meses (de maio a julho de 

2002). Ao fim dos 3 meses (fim do experimento), foram medidos os seguintes 

parâmetros de crescimento em todas as plântulas: área foliar (cm2), número e massa seca 

(g) de folíolos e comprimento (cm) e massa seca (g) da parte aérea e das raízes das 

plântulas.  

As medidas de comprimento, massa seca e área foliar das plântulas das duas 

espécies foram feitas da mesma forma que a descrita no ítem 2.2.1. (Experimento I) deste 

capítulo.  
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Foram calculadas as médias e os respectivos desvios dos parâmetros medidos em 

todas as plântulas das duas espécies. Aplicou-se os programas SYSTAT 5.0 e BioEstat 2.0 

para a execução do teste  t, com 5% de probabilidade de erro, para a comparação das 

médias entre os diferentes tratamentos em cada espécie. Não foi feita a comparação 

estatística de médias entre espécies.   

As plântulas desse experimento foram também utilizadas para medidas de 

parâmetros fotossintéticos (ver capítulo II). 
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3. RESULTADOS 
 

3.1. Crescimento e alocação de recursos comparados ao longo de 6 meses em 
plântulas das duas espécies mantidas em solo de cerrado e em condições naturais de luz 
e temperatura. 

 
 A proporção de germinação de sementes no acompanhamento do crescimento 

das plântulas por seis meses (T1 a T6) foi significativamente diferente entre as duas 

espécies [espécie de mata = 0,93 e espécie de cerrado = 0,76; IC(90%) = (0,09;0,25)]. Com 

relação às sementes colocadas para germinar para as medições de To, as proporções 

também foram significativamente diferentes [IC(90%) = (0,14; 0,66)], tendo a espécie de 

cerrado apresentado baixa proporção de sementes germinadas, quando comparada com 

a espécie de mata (mata = 0,85 e cerrado = 0,45). 

Comparando-se os resultados da análise química das amostras de solo utilizadas 

no experimento I (Tabela 3), percebe-se que ambos apresentam pH muito baixo, sendo o 

solo de cerrado mais ácido do que o de mata. Já a quantidade de matéria orgânica 

disponível no solo de mata é muito inferior à quantidade disponível no solo de cerrado 

(Tabela 3).  

Tem-se, também, que os dois tipos de solos apresentam valores similarmente 

baixos de saturação por bases (V). A saturação por bases representa a capacidade da 

superfície das partículas do solo em trocar bases (principalmente Ca+2, Mg+2 e K+) com a 

solução do solo (Reatto et al, 1998). Pelos resultados obtidos, as partículas do solo de 

mata teriam maior capacidade de troca do que as do solo de cerrado. 

Entretanto, a disponibilidade de nutrientes (K, Ca, Mg e Al) ou é igual entre os 

dois tipos de solo, como é o caso do Mg, ou é superior no solo de cerrado. A capacidade 

de troca catiônica é quase três vezes mais baixa no solo de mata. Assim, apesar do solo 

de mata ter maior capacidade de troca, o mesmo apresenta uma baixa disponibilidade 

de nutrientes. 

Na Figura 6A são mostrados os valores médios mensais (±dp) de massa seca das 

raízes das plântulas das duas espécies ao longo dos 6 meses de experimento. As duas 

espécies apresentaram valores estatisticamente iguais de investimento na parte 
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subterrânea nos meses de abril, junho e setembro, e diferentes em maio, julho e agosto 

(Figura 6A). Ressalta-se que as duas espécies não diferiram significativamente em peso 

seco médio de raízes no fim do experimento. 

Pode-se inferir que as espécies têm estratégias diferentes de investimento na parte 

subterrânea. A espécie de cerrado apresenta um padrão crescente de investimento em 

matéria seca de raízes ao longo do crescimento, excetuando-se o mês de julho, no qual 

ocorreu uma redução, mas logo seguida por um grande aumento no mês de agosto 

(Figura 6A). Já a espécie de mata apresentou oscilações, mostrando pequenas reduções e 

aumentos sucessivos ao longo dos meses de experimento (Figura 6A).  

Já quando se trata de massa seca média da parte aérea (Figura 6B), a espécie de 

mata apresentou médias superiores às da espécie de cerrado em todas as medições,  e 

somente os valores de julho e agosto são estatisticamente iguais nas duas espécies. 

Entretanto, tanto H. courbaril var stilbocarpa quanto H. stigonocarpa mostram uma 

tendência de aumento em peso seco da parte aérea ao longo do desenvolvimento, 

excetuando-se o mês de agosto, no qual as duas espécies têm uma queda e apresentam 

valores semelhantes aos observados no mês de junho.  

Comparando-se o mês de julho nas Figuras 6A e 6B, percebe-se que o menor 

valor da parte subterrânea na espécie de cerrado é contrabalanceado por valores 

maiores na parte aérea. Já no mês de agosto acontece o contrário para a mesma espécie 

(Figuras 6A e 6B).  

Analisando-se a massa seca total das plântulas (Figura 6C), percebe-se que as 

duas espécies apresentam, em média, valores muito próximos, sendo os de junho, julho 

e agosto estatisticamente iguais entre as espécies. Tratando-se de H. stigonocarpa, parece 

que a queda de investimento na parte subterrânea que ocorreu em julho (Figura 6A) não 

prejudicou o crescimento total em massa das plântulas, já que esta queda foi 

compensada por um aumento de investimento na parte aérea (Figura 6B).  

Os resultados encontrados para massa seca evidenciam que as duas espécies têm 

uma alocação diferencial de recursos, mas são muito semelhantes no que se refere ao 

aumento total em massa. Esse comportamento diferencial pode ser verificado na Figura 
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7, onde se observa uma maior razão média parte subterrânea/parte aérea em massa seca 

para a espécie de cerrado, evidenciando uma maior alocação de recursos nas raízes. 

Somente  no mês de julho, a espécie de mata mostrou uma razão significativamente 

maior do que a da espécie de cerrado. A partir do terceiro mês, os valores de razão parte 

subterrânea/parte aérea em massa seca passaram a ser estatisticamente diferentes entre 

as espécies, sendo que nos meses de agosto e setembro, a espécie de cerrado apresenta 

valores quase três vezes maiores do que os observados na espécie de mata nos mesmos 

meses.   

No parâmetro comprimento médio da raiz principal (Figuras 8A e 9), as duas 

espécies apresentam um padrão oscilante, se substituindo em valores mais altos e mais 

baixos até o quinto mês (julho), no qual as duas espécies apresentaram valores 

estatisticamente iguais. Assim como ocorreu no parâmetro massa seca média da parte 

subterrânea, a partir do quinto mês, a espécie de cerrado teve um investimento mais 

pronunciado e estatisticamente superior no comprimento da raiz principal do que a 

espécie de mata (Figuras 8A e 9). 

Com relação ao comprimento médio da parte aérea (Figuras 8B e 9), as plântulas 

da espécie de mata apresentaram médias estatisticamente superiores em todas as 

medições, com valores quase duas vezes maiores do que os da espécie de cerrado em 

todos os meses. Com base nestes resultados, pode-se inferir que a espécie de mata tende 

a investir mais no crescimento em altura do que a espécie de cerrado (Figura 9). 

Pode-se observar, também, que a diferença no comprimento das raízes das duas 

espécies parece estar relacionado a diferenças na estrutura das raízes, isto é, a espécie de 

mata apresentou um número muito maior de raízes laterais (Figura 9). 

A Figura 8C mostra o comprimento médio total das plântulas das duas espécies 

estudadas, ao longo do experimento. Nota-se que enquanto as plântulas de H. courbaril 

var stilbocarpa têm um padrão oscilante no decorrer das medições, as de H. stigonocarpa 

apresentam um padrão de aumento contínuo do comprimento total. Entretanto, é 

importante ressaltar que o comprimento médio total no último mês de experimento foi 

estatisticamente igual para as duas espécies (Figura 8C). 



 

 
 

58

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Tabela 3 – Resultado da análise química das amostras de solo utilizadas no experimento I de 
crescimento. O solo de mata corresponde à amostra de solo coletada na Mata de Santa Genebra e 
o solo de cerrado, à amostra coletada na Reserva Biológica de Moji-Guaçu.  

Elemento Solo de mata Solo de cerrado 
PH (CaCl2) 4,2 3,6 
Matéria orgânica (g/dm3) 8 53 
P (res.) (mg/dm3) 9 5 
K (meq/dm3) 0,5 5 
Ca (meq/dm3) 4 5 
Mg (meq/dm3) 2 2 
Al (meq/dm3) 8 11 
CTC (capacidade de troca catiônica) 37,5% 92% 
V (saturação por bases) 17,3% 13% 
Ca/Mg 2 2,5 
Mg/K 4 0,4 



 

 
 

59

 

0
0,5

1
1,5

2
2,5

3
3,5

4

abr mai jun jul ago set

Meses

M
as

sa
 s

ec
a 

m
éd

ia
 fi

 
da

s 
ra

íz
es

 (g
)

HC
HS

a  a
a  b

a  a  a b

  a  b

a  a  A

 

0
0,5

1
1,5

2
2,5

3
3,5

4
4,5

5
5,5

abr mai jun jul ago set

Meses

M
as

sa
 s

ec
a 

m
éd

ia
 

da
 p

ar
te

 a
ér

ea
 (g

) f HC
HS

 a  b  
a b

 a  b
a  a

a  a

a   b B

 

0

1

2

3

4

5

6

7

abr mai jun jul ago set

Meses

M
as

sa
 s

ec
a 

m
éd

ia
 to

ta
l (

g)
 f HC

HS

  a  b 

   a  b  a  a 
a  a   a  a

a  C

 
 
 
Figura 6 – Massas secas médias (g) das raízes (A), das partes aéreas (B) e totais (C)  de plântulas 
das espécies H. courbaril var stilbocarpa (HC) e H. stigonocarpa (HS), cultivadas em radiação plena 
e em solos de seus respectivos ambientes de abril a setembro de 2001. As barras verticais nos 
gráficos A e B representam os desvios das médias. Valores representados pela mesma letra em 
cada medição não são estatisticamente diferentes. n= 140 indivíduos 
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Figura 7 – Razão média parte subterrânea/parte aérea em massa seca (g) de plântulas das 
espécies H.  courbaril var stilbocarpa (HC) e H. stigonocarpa (HS), cultivadas em radiação plena e 
em solos de seus respectivos ambientes de abril a setembro de 2001. As barras verticais  
representam os desvios das médias.Valores representados pela mesma letra em cada medição 
não são estatisticamente diferentes. n = 140 indivíduos 
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Figura 8 - Comprimento médio (cm) da raiz principal (A), das partes aéreas (B) e totais (C) de 
plântulas das espécies H.  courbaril var stilbocarpa (HC) e H. stigonocarpa (HS), cultivadas em 
radiação plena e em solos de seus respectivos ambientes de abril a setembro de 2001. As barras 
verticais representam os desvios das médias. Valores representados pela mesma letra em cada 
medição não são estatisticamente diferentes. n = 140 indivíduos. 
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  A                             B 
Figura 9 – Plântulas das espécies H. courbaril var stilbocarpa (A) e H. stigonocarpa (B) cerca de 5 
meses após a emergência, mantidas em solo de cerrado e sob radiação plena (Experimento I). 
Notar proporção parte aérea/raízes nas duas espécies. 
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Entretanto, como pode ser evidenciado na Figura 10, as plântulas de H. 

stigonocarpa apresentaram maior investimento de carbono no crescimento das raízes que 

H. courbaril var stilbocarpa, e portanto valores mais elevados da razão comprimento raiz 

principal/parte aérea, principalmente nos últimos meses de avaliação. 

Nos parâmetros área foliar específica (AFE) e razão de área foliar (RAF) médias 

(Figuras 11 e 12), as duas espécies mostraram os mesmos padrões, com a espécie de 

mata assumindo maiores valores nos meses de abril, agosto e setembro, e a espécie de 

cerrado, em junho e julho. No mês de maio os valores foram muito próximos entre as 

duas espécies.  

Uma maior AFE significa maior área foliar proporcionalmente por unidade de 

carbono alocado. Já a RAF é uma estimativa da capacidade de assimilação de carbono 

das folhas. Os resultados obtidos podem ser respostas adaptativas das duas espécies aos 

seus habitats naturais, relacionados à estratégia fotossintética utilizada pelas plântulas. 

Quanto mais carbono deslocado para o investimento em área foliar, maior a superfície 

para absorção da radiação incidente para fotossíntese.  

Os resultados obtidos nos parâmetros taxa de crescimento relativo (TCR) e taxa 

de assimilação líquida (TAL) ao longo do experimento evidenciaram estratégias bem 

diferentes de assimilação de recursos e de utilização destes recursos para crescimento 

pelas espécies (dados em anexo). Apesar das duas espécies apresentarem um padrão 

oscilante, as mesmas se intercalam em valores maiores e menores em cada intervalo de 

tempo nos dois parâmetros (Figura 13). Ressalta-se, ainda, que a espécie de mata 

apresentou as maiores taxas no início e no fim do experimento (entre abril e maio e 

agosto e setembro) e apresentou uma grande redução entre julho e agosto. Estes 

resultados evidenciam uma maior sensibilidade desta espécie a baixas temperaturas 

(julho e agosto), e um favorecimento do crescimento em temperaturas mais altas, 

ocorrentes no início e no fim do experimento. Esses resultados podem ser entendidos 

como características ecofisiológicas das espécies, pois são, em parte, adaptações às 

condições ambientais das formações vegetais onde as mesmas ocorrem.
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Figura 10 – Razão média raiz principal/parte aérea em comprimento (cm) de plântulas das 
espécies H.  courbaril var stilbocarpa (HC) e H. stigonocarpa (HS), cultivadas em radiação plena e 
em solos de seus respectivos ambientes de abril a setembro de 2001. As barras verticais  
representam os desvios das médias. Valores representados pela mesma letra em cada medição 
não são estatisticamente diferentes. n = 140 indivíduos. 
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Figura 11 – Áreas foliares específicas médias (cm2/g) de plântulas das espécies H. courbaril var 
stilbocarpa (HC) e H. stigonocarpa (HS), cultivadas em radiação plena e em solos de seus 
respectivos ambientes de abril a setembro de 2001. As barras verticais representam os desvios 
das médias.  n = 108 indivíduos. 
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Figura 12 – Razões de áreas foliares médias (cm2/g) de plântulas das espécies H. courbaril var 
stilbocarpa (HC) e H. stigonocarpa (HS), cultivadas em radiação plena e em solos de seus 
respectivos ambientes de abril a setembro de 2001. As barras verticais representam os desvios 
das médias.  n = 108 indivíduos. 
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Figura 13 - Taxa de crescimento relativo (TCR) (mg.g-1. dia-1) (A) e taxa de assimilação líquida 
(TAL) (mg.cm-2.dia-1) (B) de plântulas das espécies H. courbaril var stilbocarpa (HC) e H. 
stigonocarpa (HS), cultivadas em radiação plena e em solos de seus respectivos ambientes de 
abril a setembro de 2001. A TCR e a TAL foram calculadas para os intervalos de tempo entre os 
meses de medição, desde o começo (abril) até o fim do experimento (setembro). As barras 
verticais representam os desvios das médias.  n = 108 indivíduos. 
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Entretanto, se compararmos as taxas de crescimento relativo (TCR) e de 

assimilação líquida (TAL) calculadas para o intervalo de 30 a 180 dias (da primeira à 

última medição) (Tabela 4), percebe-se que as duas espécies apresentam valores muito 

próximos, e que, de maneira geral, no fim do experimento, as plântulas das duas 

espécies assimilaram energia e investiram em crescimento total de forma 

quantitativamente semelhante.  

Ao longo do  experimento, principalmente a partir do terceiro mês, pôde-se notar 

algumas modificações morfológicas nas plântulas das duas espécies. As folhas das 

plântulas da espécie de mata, com o passar do tempo, foram ficando amarelas. Não se 

sabe ao certo se este fenômeno foi efeito da alta radiação luminosa incidente nas folhas, 

da deficiência de algum nutriente no solo, das baixas temperaturas ou da combinação de 

destes fatores. Já as folhas das plântulas da espécie de cerrado foram tornando-se mais 

coriáceas com o desenvolvimento e se mantiveram verdes.  

Com relação à massa seca de sementes quiescentes e sementes recém-germinadas 

das duas espécies (To), observou-se que H. courbaril var stilbocarpa apresenta sementes 

significativamente maiores e com maior disponibilidade de reservas do que H. 

stigonocarpa (Tabela 5). Entretanto, é interessante notar que a espécie de mata apresenta  

massa seca média dos eixos embrionários significativamente menor do que o da espécie 

de cerrado (Tabela 5); ou seja, a espécie de cerrado apresenta proporcionalmente uma 

maior quantidade de carbono alocado no eixo embrionário. 

É interessante ressaltar que, nas duas espécies, a massa seca de sementes recém-

germinadas é atribuída principalmente aos cotilédones, sendo que na espécie de mata 

eles representam cerca de 67% (2,7g) da massa seca total, enquanto na espécie de 

cerrado, representam 58,8% (1,9g) da massa seca total (Tabela 5).  

Observou-se, ainda, que as plântulas das duas espécies perderam seus 

cotilédones cerca de 30 dias após a germinação. 
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Tabela 4 – Taxa de crescimento relativo (TCR) (mg.g-1. dia-1) e taxa de assimilação líquida (TAL) 
(mg.cm-2.dia-1) de plântulas das espécies H. courbaril var stilbocarpa e H. stigonocarpa, cultivadas 
em radiação plena e em solos de seus respectivos ambientes de abril a setembro de 2001. Os 
valores da tabela são correspondentes às diferenças dos valores dos parâmetros entre o começo e 
o fim do experimento (T1 a T6). n = 140 indivíduos. 

 H. courbaril var stilbocarpa H. stigonocarpa 

TCR (T1 a T6) 9 8 

TAL (T1 a T6) 0,2 0,3 

 
 
 
 
 
Tabela 5 –  Massa seca média (g) (±dp) e porcentagem da massa seca total das sementes, dos 
tegumentos das sementes e dos eixos embrionários e dos cotilédones de plântulas das espécies 
H. courbaril var stilbocarpa e H. stigonocarpa. As medidas foram feitas 21 dias após a germinação e 
correspondem à caracterização das sementes e das plântulas no início do experimento (To). 
Valores do mesmo parâmetro seguidos pela mesma letra não são estatisticamente diferentes. n = 
26 indivíduos 

 H. courbaril var stilbocarpa H. stigonocarpa 

 Massa seca 
média 

% da massa 
seca total 

Massa seca 
média 

% da massa 
seca total 

Tegumentos* 1,249 30,5 1,199 36,4 
Cotilédones 2,733±0,08a 66,6 1,934±0,14a 58,8 

Eixos embrionários 0,118±0,02a 2,9 0,157±0,03b 4,8 

Sementes (total) 4,1±0,11a 100 3,29±0,02b 100 
*Cálculo: (pesos secos das sementes) – (pesos secos cotilédones + pesos secos eixos embrionários). 
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3.2. Sobrevivência, crescimento e alocação de recursos em plântulas das  espécies 
estudadas em diferentes condições de campo 

 
 Como dito anteriormente, houve um problema de predação de plântulas no 

tratamento cerrado fechado. Todas as plântulas das duas espécies tiveram suas partes 

aéreas removidas, bem próximo ao nível do solo, por formigas (Figura 14). Estas 

formigas foram coletadas e identificadas por especialistas como pertencentes ao gênero 

Atta (Atta sp.), popularmente conhecidas como formigas cortadeiras ou saúvas. Desta 

forma, as plântulas deste tratamento não foram medidas, nem foi verificada a taxa de 

sobrevivência no cerrado fechado. 

 As porcentagens finais de sobrevivência nos tratamentos mata aberta, mata 

fechada e cerrado aberto são mostradas na Tabela 6. Analisando-se estes resultados, 

percebe-se que a espécie de cerrado não conseguiu se estabelecer no ambiente de mata. 

Desde o mês de janeiro, quando as plântulas completaram 30 dias no campo, já havia 

pouquíssimas plântulas desta espécie na mata e, as que ainda estavam vivas, tinham 

sido infestadas por fungos, sofrendo um processo de degeneração.  

As plântulas de H. stigonocarpa que estavam no cerrado sobreviveram em um 

número razoalvelmente alto até o começo da estação seca, quando se acredita que a falta 

de chuvas característica desta estação provocou um grande aumento na mortalidade. Já 

as plântulas de H. courbaril var stilbocarpa  tiveram alta sobrevivência nos 2 ambientes de 

mata, atingindo maior sobrevivência no ambiente de clareira (82,8%), mas também 

apresentando alta sobrevivência na mata com dossel mais fechado (60%) (Tabela 6). 

No caso do cerrado aberto, ocorreu uma grande mortalidade de plantas de H. 

courbaril var stilbocarpa no começo da estação seca (o mesmo que ocorreu com H. 

stigonocarpa), resultando em uma porcentagem final de sobrevivência substancialmente 

menor do que a observada para H. stigonocarpa no mesmo ambiente (Tabela 6).  

Os dados da análise química dos solos do cerrado aberto, mata clareira e mata 

fechada (Tabela 7) evidenciam uma superioridade em fertilidade dos solos de mata em 

relação ao solo de cerrado. O solo de cerrado apresentou maior acidez, menor saturação  
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 Figura 14 – Plântulas de H. courbaril var stilbocarpa  e H. stigonocarpa  colocadas no ambiente de 
cerrado com maior cobertura arbórea (cerrado fechado) na Reserva Biológica de Moji-Guaçu, as 
quais tiveram sua parte aérea removida pela herbivoria de formigas do gênero Atta. As 
plântulas estão indicadas pelas setas vermelhas. 
 
 
 
 
 
Tabela 6 – Porcentagem final de sobrevivência de plântulas das espécies H. courbaril var 
stilbocarpa e H. stigonocarpa, colocadas em 3 ambientes na Reserva Biológica de Moji Guaçu 
(Moji-Guaçu – S.P.). As plântulas foram acompanhadas de dezembro de 2001 a julho de 2002. n 
= 280 indivíduos. 

 Ambiente H. courbaril var 
stilbocarpa H. stigonocarpa 

1. Cerrado aberto 8,57 40 

2. Mata ciliar – clareira (aberta) 82,8 0 

3. Mata ciliar – dossel fechado (fechada) 60 0 
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Tabela 7 -  Resultado da análise química das amostras de solo coletadas nos tratamentos 
cerrado aberto, mata aberta e mata fechada do experimento II de crescimento, realizado  na 
Reserva Biológica de Moji-Guaçu.  

Elemento 
cerrado 

aberto 

 mata 

clareira 

mata 

fechada 

pH (CaCl2) 3,9 4,5 4,9 
Matéria orgânica (g/dm3) 27 10 55 
P (res.) (mg/dm3) 6 14 18 
K (meq/dm3) 0,7 1,4 1,6 
Ca (meq/dm3) 3 33 73 
Mg (meq/dm3) 3 13 22 
Al (meq/dm3) 18 8 1 
CTC(capacidade de troca catiônica) 78,7 111,4 143,8 
V (saturação por bases) 8,6 42,5 67,3 
Ca/Mg 1 2,53 3,31 
Mg/K 4,28 9,28 13,75 
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por bases (V), menor capacidade de troca catiônica (CTC) e menor disponibilidade de 

nutrientes (K, Mg e Ca). Foi superior aos solos de mata na disponibilidade de Al, sendo 

duas vezes maior do que o solo da mata aberta e 18 vezes maior do que o da mata 

fechada (Tabela 7).  

As medições de comprimento de parte aérea e número de folíolos, realizadas nos 

meses de janeiro, abril e julho, foram prejudicadas pela alta herbivoria das plântulas por 

insetos e pela alta mortalidade de plântulas. Assim, o número de plântulas medidas, 

principalmente nos meses de abril e julho, foi muito pequeno em alguns dos ambientes;  

por  exemplo, no tratamento cerrado aberto, na medição de julho, havia somente 3 

plântulas da espécie de mata para serem medidas. Devido a isso, a apresentação desses 

resultados foi feita graficamente com valores médios (± dp), sem a aplicação de testes 

estatísticos, de modo a tornar mais claro o padrão de desenvolvimento das espécies nos 

tratamentos do experimento. 

 As Figuras 15A e 15B mostram, respectivamente, o comprimento médio da parte 

aérea  e o número médio de folíolos das plântulas sobreviventes das duas espécies em 

cada medição no cerrado aberto. As plântulas da espécie de cerrado apresentaram baixo 

investimento na parte aérea, tanto em comprimento quanto em número de folíolos, 

quando comparadas com as da espécie de mata, mas parecem apresentar um padrão 

crescente ao longo das medições. Já as plântulas de H. courbaril var stilbocarpa têm alto 

investimento na parte aérea, apresentando médias superiores a 20cm em comprimento 

de parte aérea nas três medições e número médio de folíolos superior a 6 (Figuras 15A 

e15B). Entretanto, no mês de julho, as plântulas desta espécie apresentam uma queda de 

investimento na parte aérea, provavelmente devido às condições mais restritivas da 

estação seca no cerrado. 

No ambiente de clareira na mata ciliar (tratamento mata aberta), as plântulas de 

H. courbaril var stilbocarpa tiveram um melhor desempenho em termos de crescimento 

que o observado no cerrado aberto, apresentando um padrão crescente de investimento 

na parte aérea, chegando a um número médio de folíolos de 16,8 no mês de julho 

(Figuras 16A e 16B). Este pronunciado aumento no número de folhas durante a estação 
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seca pode ser uma conseqüência da menor radiação luminosa incidente nesta estação, 

que levaria a um aumento da superfície foliar para absorção de luz e manutenção das 

taxas fotossintéticas das plântulas. Quando comparada com a espécie de cerrado, mais 

uma vez a espécie de mata apresentou maior investimento na parte aérea. 

Já a espécie de cerrado, assim como no cerrado aberto, apresentou baixo investimento 

em parte aérea (Figura 16A e 16B) , nos meses de janeiro e abril, quando comparada com 

a espécie de mata. Os resultados de julho não foram considerados, uma vez que não 

havia nenhuma plântula viva desta espécie no fim do experimento.   

As figuras 17A e 17B mostram o desenvolvimento das plântulas no ambiente de 

mata com dossel fechado, no qual a incidência de luz é baixa e só se dá por luz difusa e 

por feixes luminosos (sunflecks), que penetram no pequenos espaços entre as copas das 

árvores e arbustos, até chegar ao solo da mata. Não foi possível a comparação das duas 

espécies neste tratamento, uma vez que, como já dito anteriormente, a mortalidade de 

plântulas da espécie de cerrado foi altíssima desde o primeiro mês de experimento, 

sendo que, nos meses de abril e julho não havia mais plântulas vivas desta espécie.  

As plântulas de H. courbaril var stilbocarpa apresentaram um padrão pouco 

variável de investimento na parte aérea em comprimento, chegando ao valor médio de 

24,8 no mês de julho (Figura 16A). Já em número de folíolos, houve um aumento 

significativo entre os meses de janeiro e abril, que foi mantido no mês de julho em um 

valor médio de 11,58 (Figura 16B).  

Como observação geral, tem-se que o comprimento das plântulas de H. courbaril 

var stilbocarpa variou pouco em função dos diferentes ambientes; já o número de folíolos 

foi maior nos ambientes mais sombreados. 
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Figura 15 – Comprimento médio da parte aérea (cm) (A) e número médio de folíolos (B) de 
plântulas das espécies H. courbaril var stilbocarpa (HC) e H. stigonocarpa (HS), colocadas em uma 
área de cerrado com baixa densidade de cobertura arbórea (cerrado aberto), na Reserva 
Biológica de Moji Guaçu (Moji-Guaçu – S.P.). As plântulas foram acompanhadas de dezembro 
de 2001 a julho de 2002 e medidas em janeiro, abril e julho de 2002. As barras verticais 
representam os desvios das médias. n = 17 indivíduos.  
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Figura 16 – Comprimento médio da parte aérea (cm)  (A) e número médio de folíolos (B) de 
plântulas das espécies H. courbaril var stilbocarpa (HC) e H. stigonocarpa (HS), colocadas em uma 
área de clareira na mata ciliar (mata aberta), na Reserva Biológica de Moji Guaçu (Moji-Guaçu – 
S.P.). As plântulas foram acompanhadas de dezembro de 2001 a julho de 2002 e medidas em 
janeiro, abril e julho de 2002. As barras verticais representam os desvios das médias. n = 29 
indivíduos. 
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Figura 17 – Comprimento médio da parte aérea (cm) (A) e número médio de folíolos (B) de 
plântulas das espécies H. courbaril var stilbocarpa (HC) e H. stigonocarpa (HS), colocadas em uma 
área de mata ciliar com dossel fechado (mata fechada), na Reserva Biológica de Moji Guaçu 
(Moji-Guaçu – S.P.). As plântulas foram acompanhadas de dezembro de 2001 a julho de 2002 e 
medidas em janeiro, abril e julho de 2002. As barras verticais representam os desvios das 
médias. n = 21 indivíduos. 
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3.3. Efeito do substrato sobre o crescimento inicial e a alocação de recursos de 
plântulas das espécies estudadas 

 
 Com relação ao número médio de folíolos e à área foliar média, não houve 

diferença significativa entre os tratamentos em cada espécie – ou seja, entre os 

tratamentos 1 (mistura de areia e vermiculita e 50% de radiação) e 2 (solo de cerrado e 

50% de radiação) para a espécie de cerrado, e entre o 3 (mistura de areia e vermiculita e 

25% de radiação) e o 4 (solo de mata e 25% de radiação) para a espécie de mata (Tabela 

8).  

Comparando-se as duas espécies, fica nítido um maior investimento em folhas da 

espécie de mata, que alcança um número médio de cerca de 5 folíolos e de 

aproximadamente 1500cm2 de área foliar nos tratamentos 3 e 4 (Tabela 8 e Figura 18). Já 

a espécie de cerrado apresenta número médio de folíolos de 2,5 e 2 e área foliar de 

922,15 e 849,75cm2 nos tratamentos 1 e 2, respectivamente (Tabela 8 e Figura 18).  

 Com relação à proporção de investimento em massa seca na parte aérea e na 

parte subterrânea, percebe-se que as duas espécies apresentam uma tendência geral de 

maior investimento na parte aérea (Tabela 8). Com relação à parte subterrânea, observa-

se que a espécie de cerrado apresenta nos tratamentos 1 e 2 valores pouco superiores aos 

obtidos na espécie de mata nos tratamentos 3 e 4, respectivamente (Tabela 8).  

Os valores de massas secas e comprimentos médios total, de parte aérea e de 

parte subterrânea de cada espécie obtidos entre os diferentes tratamentos são 

estatisticamente iguais (Tabela 8). Na proporção em comprimento médio total, da parte 

aérea e da parte subterrânea, as duas espécies também não apresentaram diferenças 

estatisticamente significativas entre os dois tratamentos (tratamentos 1 e 2 para H. 

stigonocarpa e tratamentos 3 e 4 para H. courbaril var stilbocarpa (Tabela 8). 

Comparando-se as duas espécies, percebe-se que a espécie de mata apresenta, em 

média, maior comprimento total e maior proporção do comprimento destinado à parte  

aérea (Tabela 8). As plântulas de H. courbaril var stilbocarpa atingiram 26,35 e 28,63cm de 

comprimento de parte aérea nos tratamentos 3 e 4, respectivamente, sendo estes valores 

mais do que duas vezes maiores do que os obtidos em H. stigonocarpa nos tratamentos 1 
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Tabela 8 – Massa seca média total (g) (±dp), massa seca média das raízes (g) (±dp), massa seca média da parte aérea (g) (±dp), 
comprimento médio total (cm) (±dp), comprimento médio das raízes (cm) (±dp), comprimento médio da parte aérea (cm) (±dp), 
número de folíolos (±dp) e área foliar (cm2) (±dp) de plântulas das espécies H. courbaril var stilbocarpa (HC) e H. stigonocarpa (HS), 
mantidas desde a germinação até três meses de idade em dois tipos de tratamento cada espécie. Tratamentos de H. stigonocarpa: 1 – 
mistura de areia lavada e vermiculita (1:1), com a adição quinzenal de solução nutritiva de Hoagland e sob 50% da radiação luminosa 
natural incidente; 2 – solo de cerrado e sob 50% da radiação luminosa natural incidente. Tratamentos de H. courbaril var stilbocarpa: 3 -  
mistura de areia lavada e vermiculita (1:1), com a adição quinzenal de solução nutritiva de Hoagland e sob 25% da radiação luminosa 
natural incidente e; 4 – solo de mata e sob 25% da radiação luminosa natural incidente. A comparação estatística se deu entre 
tratamentos dentro de cada espécie, e não entre espécies.  Valores seguidos pela mesma letra não são estatisticamente diferentes. n = 
48 indivíduos. 
 HS HC 
 Tratamento 1 Tratamento 2 Tratamento 3 Tratamento 4 

Massa seca média total 
 1,87±0,29a 1,78±0,06a 1,67±0,005a 1,87±0,01a 

Massa seca média das raízes 
 0,55±0,13a 0,4±0,003a 0,28±0,001a 0,33±0,001a 

Massa seca média aérea 
 1,31±0,05a 1,39±0,04a 1,4±0,004a 1,54±0,008a 

Comprimento médio total 
 30,88±17,81a 27,6±18,47a 44,98±2,17a 47,02±1,53a 

Comprimento médio raízes 
 19,5±11,58a 14,25±8,54a 18,63±3,36a 18,38±6,03a 

Comprimento médio aéreo 
 11,38±4,24a 13,35±3,64a 26,35±2,67a 28,63±5,38a 

Número médio de folíolos 
 2,5±0,5a 2 4,67±0,43a 5,33±0,43a 

Área foliar média 
 922,15±2103,1a 849,97±49671,1a 1435,45±12523,47a 1673,4±16125,61a 
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e 2 (11,37 e 13,35cm), respectivamente (Tabela 8).   

Já a espécie de cerrado investiu proporcionalmente mais na parte subterrânea do 

que na parte aérea nos dois tratamentos (Tabela 8). Apesar de o valor obtido para a 

parte subterrânea no tratamento 2 (14,25cm) ter sido menor do que os encontrados na 

espécie de mata nos tratamentos 3 e 4 (18,63 e 18,38 cm, respectivamente), este valor 

ainda foi maior do que o comprimento médio da parte aérea do mesmo tratamento 

(13,35), mostrando que esta espécie concentra seu crescimento em comprimento na parte 

subterrânea (Tabela 8).   

Ressalta-se que este investimento diferencial das duas espécies em parte aérea e 

parte subterrânea pode ser resultado das diferentes intensidades luminosas às quais as 

plântulas foram submetidas no experimento.  

Os resultados das análises químicas dos solos utilizados neste experimento 

(Tabela 9) foram bastante semelhantes aos encontrados com os solos utilizados no 

experimento realizado no campo. O solo de cerrado também apresentou maior acidez, 

menor saturação por bases (V), menor capacidade de troca catiônica (CTC), menor 

disponibilidade de matéria orgânica e de nutrientes (P, K, Ca e Mg e Ca/Mg) e cerca de 

dez vezes mais alumínio do que o solo de mata (Tabela 9).  
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Figura 18 – Plântulas das espécies H. courbaril var stilbocarpa (esquerda) e H. stigonocarpa (direita) 
com cerca de 3 meses de idade, mantidas no substrato areia/vermiculita (1:1) e em 50% e 75% da 
radiação incidente, respectivamente (Experimento 3). 

 

 

Tabela 9  - Resultado da análise química das amostras de solo utilizadas no experimento III de 
crescimento. O solo de mata corresponde à amostra de solo coletada no Parque Estadual das 
Fontes do Ipiranga (São Paulo, S.P.) e o solo de cerrado, à amostra coletada na Reserva Biológica 
de Moji Guaçu (Moji Guaçu, S.P.).  

Elemento solo de mata solo de cerrado 

pH (CaCl2) 5,2 3,9 
Matéria orgânica (g/dm3) 120 29 
P (res.) (mg/dm3) 260 14 
K (meq/dm3) 10 0,7 
Ca (meq/dm3) 89 3 
Mg (meq/dm3) 28 2 
Al (meq/dm3) 2 21 
CTC(capacidade de troca catiônica) 185,8 77,7 
V (saturação por bases) 68,7 7,4 
Ca/Mg 3,17 1,5 
Mg/K 2,8 2,85 
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4. DISCUSSÃO 
 
     Germinação de sementes 

Os resultados de germinação de sementes apresentados evidenciam uma alta 

porcentagem de germinação das sementes da espécie de mata (H. courbaril var 

stilbocarpa), tanto após escarificação química e acondicionamento em caixas com areia 

(experimentos I e II), quanto após escarificação mecânica e acondicionamento em caixas 

com papel de filtro, colocadas em câmaras de germinação (experimento III). Parece que 

os dois métodos de escarificação foram eficientes em danificar o tegumento das 

sementes, e colocar a parte interna da semente (cotilédones e eixo embrionário) em 

contato com o meio externo e permitir a germinação.  

Em H. stigonocarpa (espécie de cerrado), a porcentagem de germinação só foi alta 

(100%) no método utilizado no experimento III. As baixas porcentagens de germinação 

observadas nos experimentos I e II poderiam estar relacionadas à perda da viabilidade 

de sementes desta espécie após armazenamento. Entretanto, esta hipótese parece pouco 

provável,  uma vez que a porcentagem de germinação foi maior no último experimento 

realizado, depois que as sementes já estavam acondicionadas sob refrigeração a, no 

mínimo, 6 meses.  

Há outras possibilidades de fatores responsáveis pela baixa porcentagem de 

germinação da espécie de cerrado; são eles: a baixa viabilidade de sementes em 

algum(ns) dos lotes coletados, baixa eficiência da escarificação química e/ou a alta 

umidade mantida nas caixas com areia, nas quais as sementes foram colocadas para 

germinar.  

Como não foi realizado nenhum teste de viabilidade antes de se colocar as 

sementes para germinar, não há esclarecimento sobre a hipótese de baixa viabilidade 

das sementes. Já a alta umidade mantida nas caixas com areia pode ter sido excessiva 

para as sementes desta espécie, levando à proliferação de microorganismos (fungos e 

bactérias), que provocaram o apodrecimento das partes externa e interna das sementes. 

Há, ainda, a hipótese do processo de escarificação química não ter sido eficiente, uma 

vez que as sementes de H.stigonocarpa apresentaram tegumento mais espesso do que a 
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das sementes de H. courbaril var stilbocarpa (Tabela 7). Se isto for verdadeiro, o intervalo 

de tempo no qual as sementes foram deixadas em ácido sulfúrico pode ter sido 

insuficiente para danificar o tegumento e colocar a parte interna das sementes em 

contato com o meio externo, o que possibilitaria a germinação.   

Rizzini (1997) afirma que muitos autores acreditam que o banco de sementes de 

cerrado não é importante no processo de regeneração natural, uma vez que a 

germinação de sementes é escassa neste ambiente. Entretanto, afirma também que em 

áreas mais sombreadas, com maior cobertura arbórea e sem a presença de gramíneas, 

podem ser encontradas plântulas de diversas espécies de cerrado, oriundas de sementes. 

Postula-se que as condições abióticas predominantes nestes locais (temperaturas mais 

baixas, maior umidade, maior disponibilidade de matéria orgânica no solo) podem ser 

favoráveis no processo de germinação e sobrevivência das plântulas. 

     

     Cotilédones X Eixos embrionários  

Apesar dos cotilédones representarem a maior parte da massa seca das sementes 

das duas espécies, a proporção de cotilédones em relação ao eixo embrionário é maior 

na espécie de mata (Tabela 5); ou seja, a espécie de mata apresenta mais reservas nas 

sementes, enquanto a de cerrado apresenta plântulas maiores desde a protrusão da 

radícula. 

Segundo Santos (2002), compostos de reserva são mais importantes para o 

desenvolvimento de plântulas sob baixos níveis de radiação. Logo, espera-se que uma 

espécie característica de ambientes florestais, como H. courbaril var stilbocarpa, na qual o 

estabelecimento de suas plântulas ocorre no interior da mata, sob baixa luminosidade, 

tenha uma grande quantidade de reservas, como foi observado. 

Após a emergência das plântulas, as da espécie de cerrado foram maiores e 

apresentaram folhas mais coriáceas do que as da espécie de mata. Esta pode ser uma 

resposta adaptativa da espécie para um ambiente com alto grau de predação de 

plântulas, temperaturas altas e alta radiação incidente, no qual folhas com cutículas 

mais espessas e com estrutura morfologicamente mais resistente são menos danificadas 

por predação e, ao mesmo tempo, estão mais protegidas contra perda de água excessiva.
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 Logo, conclui-se que as diferenças observadas em peso seco médio de cotilédones 

e eixos embrionários entre as duas espécies podem ser entendidas como respostas ao 

habitat natural de cada uma. 

Os cotilédones de H. courbaril var stilbocarpa contêm altas proporções de proteínas 

e oligossacarídeos da série rafinose, que são importantes como fontes de N e C 

(respectivamente) nos processos de germinação das sementes e emergência das 

plântulas (Tiné, 1997). O xiloglucano (polissacarídeo de reserva) passa a ser uma 

importante fonte de reserva de C a partir do início do desenvolvimento dos eófilos 

(Tiné, 1997). 

Tiné et al (2000) observaram que em H. courbaril var stilbocarpa, a mobilização do 

xiloglucano (composto de reserva) ocorre entre 35 e 55 dias após a emergência das 

plântulas, começando quando os eófilos se tornam visíveis entre os cotilédones (30 dias 

após a germinação) e seguido por uma drástica queda na massa seca dos cotilédones. 

Tiné et al (2000) descreveram também que o desenvolvimento inicial de H. courbaril var 

stilbocarpa é suportado principalmente pela mobilização deste composto de reserva. 

Após a germinação, a fase no início do desenvolvimento na qual as plântulas 

dependem principalmente dos compostos de reserva das sementes para o crescimento, é 

chamada de fase heterotrófica. Com o fim das reservas, as plântulas entram na fase 

chamada de autotrófica, na qual sua fonte de energia passam a ser os açúcares 

produzidos na fotossíntese. Segundo Santos (2002), em H. courbaril var stilbocarpa, há 

uma sobreposição de 30 a 45 dias na transição entre a fase autotrófica e a fase 

heterotrófica. Entretanto, no experimento I, observou-se que as plântulas das duas 

espécies perdem seus cotilédones cerca de 30 dias após a germinação; ou seja, após este 

período, todas as reservas já haviam sido mobilizadas dos cotilédones e as plântulas 

começariam a depender da eficiência do seu aparelho fotossintético na produção de 

energia para o seu crescimento e desenvolvimento. 

Santos (2002) demonstrou que a degradação e a mobilização do xiloglucano dos 

cotilédones da espécie de mata são promovidos pelos níveis de auxina no cotilédones. 

Os níveis de auxina, por sua vez, são mediados pela intensidade e/ou qualidade de luz 

disponível no ambiente (Santos, 2002). Sendo assim, sob baixa radiação, há menos 
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transporte de auxina para os cotilédones, o que diminui a mobilização de xiloglucano e 

aumenta o tempo de permanência dos cotilédones nas plântulas. Já sob alta radiação, a 

mobilização de xiloglucano é mais intensa, e os cotilédones permanecem por menos 

tempo nas plântulas. Como no referido experimento as plântulas das duas espécies 

foram mantidas sob alta radiação (Tabela 2), os efeitos da alta intensidade luminosa na 

produção e na mobilização de auxina parecem ter sido efetivos na espécie de mata, no 

sentido de rápido consumo das reservas das sementes e antecipação do estabelecimento 

fotossintético nesses indivíduos. 

Apesar de não haver nenhum estudo sobre a mobilização de reservas e o tempo 

de permanência dos cotilédones nas plântulas de H. stigonocarpa, esperava-se que elas 

mantivessem os cotilédones por um período maior do que o descrito para H. courbaril 

var stilbocarpa, uma vez que se tem em literatura que plântulas de espécies de cerrado 

mantêm os cotilédones por um longo tempo (Sassaki & Felippe, 1992).  

Segundo Sassaki & Felippe (1992), a grande dependência dos cotilédones no 

início do desenvolvimento seria decorrente das condições de deficiência hídrica nas 

camadas superficiais do solo e da deficiência de nutrientes características do cerrado, 

que podem limitar a emergência da parte aérea das plântulas e a realização da 

fotossíntese, fazendo com que as plântulas fiquem dependentes das reservas dos 

cotilédones por mais tempo. Plântulas de Dalbergia miscolobium, por exemplo, mantêm 

seus cotilédones por pelo menos 2 meses e meio após a germinação (Sassaki & Felippe, 

1992). 

Entretanto, as condições hídricas mantidas nesse experimento não podem ser 

equiparadas àquelas encontradas em áreas naturais de cerrado, uma vez que, durante 

todo o experimento, as plantas foram regadas diariamente, não havendo déficit hídrico. 

Logo, conclui-se que as melhores condições hídricas nas quais as plântulas da espécie de 

cerrado foram mantidas no experimento levaram a uma mobilização mais rápida das 

reservas das sementes e, consequentemente, a antecipação do estabelecimento 

fotossintético. 
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Alocação de recursos  

A espécie de mata (H. courbaril var stilbocarpa) alocou mais recursos para a parte 

aérea, enquanto a espécie de cerrado alocou mais para as raízes em todos os três 

experimentos. Entretanto, existem resultados de crescimento contrastantes entre os 

experimentos, devido a fatores que serão discutidos adiante.  

Como mencionado anteriormente, uma característica marcante das espécies 

arbóreas das comunidades savânicas é o crescimento muito intenso da raiz em relação à 

parte aérea (Arasaki & Felipe, 1990; Paulilo, 1991; Godoy & Felippe, 1992), assim como 

acontece em espécies de outros ambientes considerados estressantes (Grime & Hunt, 

1975; Grime, 1977; 1979;  Chapin, 1980; Crick & Grime, 1987). Acredita-se que, quando 

os nutrientes são escassos, as espécies reduzem sua taxa de crescimento e aumentam a 

alocação de biomassa para as raízes, sendo este um mecanismo de adquirir recursos 

através de ajustes de plasticidade morfológica (Huante et al, 1995).  

Muitos autores atribuem este alto investimento em parte subterrânea à deficiência 

hídrica nas camadas superficiais do solo e/ou à baixa fertilidade características dos 

solos de cerrado. Raízes maiores possibilitariam uma maior superfície para absorção de 

nutrientes e que sejam alcançadas as camadas mais profundas do solo, nas quais, 

acredita-se, não existe déficit hídrico.  

Segundo Reatto et al (1998), a fertilidade dos solos é inferida principalmente da 

saturação de bases (V), da capacidade de troca catiônica (CTC), da saturação por 

alumínio e do grau de acidez (pH).  Os resultados obtidos nas análises dos solos de mata 

e de cerrado utilizados são contraditórios entre os três experimentos em alguns dos 

parâmetros. Nos experimentos II e III, os solos coletados em florestas apresentaram 

maior quantidade de matéria orgânica, maiores valores de saturação por bases e de 

capacidade de troca catiônica e maior concentração da maioria dos nutrientes, tendo os 

solos de cerrado maior grau de acidez e maior concentração de alumínio. Já no 

experimento I, observou-se que estes resultados foram invertidos entre os solos de mata 

e de cerrado (por exemplo, o solo de mata apresentou pH mais baixo).  

Segundo diversos autores, tais como Godbold et al (1988), os solos dos cerrados 

são extremamente ácidos e pobres em nutrientes, e a alta concentração de alumínio 
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encontrada nestes solos é a principal causa da acidez (Goodland, 1971). Conclui-se que o 

que pode ser generalizado para os solos de mata e de cerrado é o que foi encontrado nos 

experimentos II e III, uma vez que este padrão se repetiu nos dois experimentos e parece 

ser mais condizente com as condições naturais nos dois tipos de formação.  

Para Bloom et al (1985), espécies características de ambientes pobres em recursos 

tendem a ser menos plásticas no padrão de alocação. Logo, a alta razão raiz/parte aérea 

característica dessas plantas sofreria poucas alterações em resposta a variações no 

ambiente. Entretanto, ao longo do experimento I, houve um padrão de crescimento 

ascendente em comprimento e em massa seca médios da parte subterrânea em H. 

stigonocarpa, com exceção de uma queda no valor de massa seca, observada no mês 4 

(julho). Esta queda era esperada, uma vez que o mês de julho é o mais restritivo da 

estação seca, devido às baixas temperaturas e à condição de seca nas camadas 

superficiais do solo. Como resposta a estas condições, plantas adultas de espécies 

arbóreas características de cerrados têm perda total ou parcial das folhas, o que 

representa uma queda de investimento na parte aérea.  Em H. stigonocarpa, parece que a 

queda aconteceu em prol de um aumento na parte aérea observada no mesmo mês de 

julho.  

Borchert (1973) desenvolveu um modelo para explicar o crescimento de espécies 

arbóreas, relacionando o padrão de crescimento da parte aérea e da parte subterrânea. 

Segundo o autor, podem ocorrer pausas no crescimento do caule e das folhas em função 

do aumento do investimento nas raízes, e vice-versa, de forma que a planta  atinja um 

equilíbrio funcional entre parte aérea e parte subterrânea. Este equilíbrio funcional 

estaria relacionado a características intrínsecas de cada espécie e a variações nas 

condições ambientais. Sendo assim, acredita-se que a mudança no padrão de alocação 

observada na espécie de cerrado no mês de julho esteja relacionada à lei do equilíbrio 

funcional. 

Ainda com relação ao comprimento e à massa seca da parte subterrânea, percebe-

se que as plântulas da espécie de cerrado têm um grande aumento nos dois parâmetros 

nos dois últimos meses de experimento. Nota-se que a diferença entre parte aérea e 

parte subterrânea torna-se cada vez maior a medida que as plântulas vão se 
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desenvolvendo, em função de um grande crescimento da parte subterrânea. Isto já foi 

observado em outras espécies de cerrado, tanto em condições de campo como em casa 

de vegetação (Arasaki & Felippe, 1990; Godoy & Felippe, 1992). Como as plântulas 

foram acompanhadas por somente 6 meses, não foi possível determinar se este padrão 

se mantém e por quanto tempo.  

Rizzini (1965) encontrou em H. stigonocarpa uma maior alocação de biomassa para 

as raízes até, pelo menos, o primeiro ano de vida; não se pode, contudo, afirmar como 

varia esta alocação no intervalo de 6 aos 12 meses de vida.  

Foi verificado um maior investimento da espécie de mata em parte aérea, tanto 

em comprimento quanto em massa seca, sendo mais evidente a diferença entre as duas 

espécies no comprimento da parte aérea. Acreadita-se que espécies de ambientes 

sombreados aloquem mais biomassa para a parte aérea (Givnish, 1988; Kitajima, 1994). 

Tal característica é considerada vantajosa por aumentar a proporção 

fotossíntese/respiração na planta inteira, contribuindo para a manutenção de um 

balanço positivo de carbono e a otimização de crescimento sob estas condições 

(Silvestrini, 2000).   

Como as matas em geral têm maior cobertura arbórea do que os cerrados, já se 

esperava que H. courbaril var stilbocarpa investisse mais em parte aérea. É interessante 

perceber que esta característica foi pronunciada desde o início do desenvolvimento, na 

fase de plântula, e mesmo quando as plantas foram mantidas sob alta radiação e em solo 

considerado relativamente pobre.  

Parece que a resposta das plantas de H. courbaril var stilbocarpa a condições de alta 

radiação foi o amarelecimento das folhas (Figura 19), provavelmente devido ao excesso 

de luz, provocando fotoinibição. Segundo Garwood (1995), espécies que são menos 

plásticas morfologicamente na fase de plântula, devem ser mais plásticas 

fisiologicamente, ou restritas a ambientes menos favoráveis.  

Santos (2002) demonstrou que em H. courbaril var stilbocarpa, em baixos níveis de 

radiação, as reservas dos cotilédones contribuem principalmente para o crescimento da 

parte aérea (70% do carbono é destinado à parte aérea) e que depois que ocorre o estabe- 



 

 

 

88

 

 

 

 

 

  
 
Figura 19 – Plântulas de H. courbaril var stilbocarpa mantidas no cerrado aberto (esquerda) e na 
mata fechada (direita), na Reserva Biológica de Moji Guaçu. Notar o amarelecimento das folhas 
das plântulas mantidas no cerrado aberto. 
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lecimento fotossintético, a maior parte dos fotoassimilados é direcionada para o 

crescimento das raízes 

Já para a espécie de cerrado, não há nenhum estudo que demonstre mudanças na 

alocação de recursos energéticos e a transição entre o fim da mobilização das reservas 

das sementes e o estabelecimento fotossintético. Sugere-se que o máximo de crescimento 

da parte subterrânea nos dois últimos meses de experimento (agosto e setembro), 

subsequente ao maior investimento na parte aérea em julho, podem estar relacionados a 

esta fase de transição.  

      

    TCR e TAL 

As  duas espécies apresentam TCR muito semelhantes no experimento todo (30 a 

180 dias). Estes resultados também foram encontrados por Hoffmann & Franco (2003), 

no qual durante os 150 primeiros dias de experimento não encontraram diferença entre 

as taxas de crescimento relativo de nove pares de espécies vicariantes de mata e de 

cerrado. Os autores acreditam que este e outros parâmetros se mantiveram bem 

conservados entre pares de espécies congenéricas, pelo menos na fase de plântula.  

A oscilação na taxa de crescimento relativo das duas espécies, intercalando-se e 

substituíndo-se em valores maiores e menores em cada mês, também foi observada  na 

taxa de assimilação líquida (TAL). A TAL está relacionada ao balanço entre o carbono 

ganho na fotossíntese e o carbono usado na respiração (Lambers et al, 1998). Analisando-

se esses resultados, conclui-se que as duas espécies, além de apresentarem alocação 

diferencial de biomassa entre parte aérea e parte subterrânea, diferenciam-se também 

nas estratégias de desenvolvimento na fase de plântula, uma vez que esses dois 

parâmetros calculados (TCR e TAL) estão relacionados às estratégias gerais das espécies 

de resposta às condições do ambiente.  

Santos (2002) observou que após o período de mobilização do xiloglucano, as 

plântulas da espécie de mata tiveram uma queda na taxa de crescimento relativo. Os 

resultados encontrados podem também estar relacionados à transição entre a 

mobilização das reservas dos cotilédones e o estabelecimento fotossintético.  
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Tem-se ainda que as duas espécies, apesar de apresentarem diferentes estratégias 

para crescimento ao longo do experimento, apresentam valores médios de massa seca 

total (Figura 6C) e comprimento total (Figura 8C) estatisticamente iguais no fim do 

experimento (6 meses) e, como já dito, valores muito próximos de TCR entre 30 e 180 

dias. Concluí-se, pois, que as plântulas das duas espécies atingem o mesmo crescimento 

total no fim do experimento, não havendo a superioridade esperada de H. courbaril var 

stilbocarpa sobre H. stigonocarpa. 

 

    Crescimento em condições naturais e em condições experimentais definidas 

Resultados de alocação em parte aérea e parte subterrânea também foram obtidos 

no experimento III, e de investimento em parte aérea foram observados no experimento 

II. Como as plântulas foram mantidas sob condições muito diferentes (solo, luz, 

temperatura, etc), não se pôde realizar comparações estatísticas entre os dados obtidos 

nos três experimentos. Dessa forma, a análise foi feita no sentido de comparações gerais 

de desenvolvimento de plântulas em condições naturais e em condições artificiais e, em 

parte, controladas.  

Outro problema encontrado para a análise dos resultados dos experimentos II e 

III foi o pequeno número de plantas medidas. No experimento realizado em São Paulo 

(experimento III), houve uma alta mortalidade de plântulas. No experimento realizado 

no campo (experimento II), também a alta mortalidade de plântulas ao longo do 

experimento, principalmente da espécie de cerrado, impediu que o crescimento de todas 

as plântulas fosse acompanhado e houvesse comparação entre as duas espécies. Além 

disso, neste experimento não foi possível comparar o padrão de alocação de biomassa 

entre as espécies, nem o crescimento total das plântulas, uma vez que isso levaria à 

morte das mesmas, impedindo o acompanhamento da sobrevivência. 

Analisando-se os dados de temperaturas máxima e mínima, umidade relativa 

média e pluviosidade média obtidos no experimento II, realizado na Reserva Biológica 

de Moji-Guaçu (Figura 3), fica claramente caracterizada uma estação na qual as 

temperaturas, a umidade relativa e a pluviosidade são mais baixas. Esta estação, 

chamada de estação seca, é caracterizada por apresentar condições desfavoráveis ao 
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crescimento de plantas. Como estes são dados de toda a reserva, tanto as plantas das 

áreas de mata quanto as das áreas de cerrado foram mantidas nessas condições. A 

diferença é que estas condições são mais restritivas em um ambiente aberto, como o 

cerrado, do que em ambientes com maior cobertura arbórea, como são as florestas, uma 

vez que maior cobertura ameniza as condições microclimáticas – propicia, por exemplo, 

temperaturas mais baixas. Logo, considera-se que as condições da estação seca são mais 

restritivas no cerrado. 

Os resultados de sobrevivência obtidos no experimento II demonstram 

claramente que o ambiente mais propício para o crescimento e estabelecimento de 

plântulas da espécie de H. stigonocarpa é o cerrado aberto. Este foi o único ambiente no 

qual encontrou-se plântulas vivas da espécie até o fim do experimento. Esta espécie teve 

porcentagem de sobrevivência no cerrado aberto quase cinco vezes maior do que a da 

espécie de mata no cerrado. Além disso, a queda no crescimento observada na espécie 

de mata no início da estação seca não foi observada na espécie de cerrado. Estes 

resultados mostram que H. stigonocarpa tem maior sucesso de estabelecimento e 

crescimento no cerrado aberto. 

A baixa tolerância à sombra em espécies de cerrado poderia explicar a escassez de 

indivíduos destas espécies em florestas maduras, nas quais a densidade do fluxo de 

fótons no sub-bosque é baíxissima (Hoffmann & Franco, 2003). Da mesma forma, 

acredita-se que os fatores mais críticos na determinação da falta de sucesso de espécies 

florestais no cerrado seriam o estresse hídrico, a baixa disponibilidade de nutrientes e a 

alta frequência de incêndios (Hoffmann & Franco, 2003). 

Como houve plântulas vivas de H. courbaril var stilbocarpa nos três ambientes até 

o fim do experimento, considera-se esta espécie mais plástica do que a de cerrado, que 

só manteve plântulas vivas no cerrado, seu ambiente natural. Pelos resultados de 

crescimento obtidos, compreende-se, também, que o ambiente de clareira de mata é o  

mais propício para o estabelecimento de plântulas da espécie de mata.  

Uma vez que esta espécie é classificada como climácica no modelo de sucessão 

florestal (Rodrigues, 1995), esperava-se que as melhores condições para o crescimento 

de suas plântulas fossem oferecidas na mata fechada, onde a incidência de luz se dá de 



 

 

 

92

forma difusa, que penetra pelas camadas de cobertura arbórea e arbustiva. Espécies 

climácicas são aquelas que podem germinar e se estabelecer sob o dossel, tolerando o 

sombreamento imposto nestas condições (Swaine & Whitmore, 1988; Whitmore, 1989).  

Entretanto, esta espécie apresentou maior sobrevivência, maior comprimento da 

parte aérea e maior número de folíolos na clareira de mata, onde, durante parte do dia, 

dependendo da posição do sol e das copas das árvores vizinhas, pode haver exposição à 

luz direta.  

De acordo com Whitmore (1989), a classificação de uma espécie em um grupo ou 

em outro deve ser baseada principalmente no conhecimento da ecologia de suas 

sementes e plântulas. Parece que H. courbaril var stilbocarpa encaixa-se bem na definição 

de espécie climácica em algumas características, tais como crescimento lento, mas não 

em outras, como baixa tolerância à alta radiação luminosa.  

Segundo Whitmore (1996), esta classificação ainda é insuficiente para descrever 

toda a diversidade de respostas biológicas existentes. De fato, parece que a amplitude de 

respostas de espécies arbóreas que compõem os diferentes estratos do gradiente vertical 

de formações florestais é muito maior do que é descrito para os grupos ecológicos. 

Dessa forma, sugere-se que o mais adequado seria uma revisão da classificação de 

grupos ecológicos que há muito vem sendo aceita (pioneiras vs. climácicas), 

considerando-se a capacidade de tolerância e de plasticidade de espécies florestais em 

relação à luz, para que sejam determinados grupos condizentes com a diversidade 

tropical. 

Santos (2002) mostrou que plântulas de H. courbaril var stilbocarpa mantidas em 

um ambiente florestal mobilizaram mais lentamente os compostos de reserva dos 

cotilédones para o eixo embrionário, do que outras mantidas em casa de vegetação,  sob 

maiores intensidades de luz. Outro resultado obtido no mesmo trabalho foi que houve 

um pequeno efeito na sobrevivência quando essas plântulas foram destituídas de seus 

cotilédones no início do desenvolvimento e mantidas na mata. As plântulas sem 

cotilédones tiveram o crescimento mais lento do que as permaneceram com suas 

reservas. Este estudo concluiu que o xiloglucano atua como “capacitor” no 

estabelecimento de plântulas de H. courbaril var stilbocarpa no seu habitat natural; ou 
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seja, o xiloglucano atua como armazenador de energia, que, quando disponibilizada, 

possibilita às plântulas dessa espécie se estabelecerem em ambientes sombreados. Como 

já mostrado, há um sincronismo entre a disponibilidade de luz, o transporte de auxina e 

o controle da degradação de reservas das sementes, o que confere maior eficiência no 

uso das reservas, aumentando a chance de sobrevivência das plântulas dessa espécie sob 

o dossel. 

São necessários mais estudos sobre aspectos da ecologia de estabelecimento das 

duas espécies sob diferentes condições em formações vegetais naturais. São importantes 

também estudos sobre sua chegada e estabelecimento naturais e artificiais (plantios) em 

ambientes degradados, para se contextualizar a amplitude de tolerância das espécies e 

saber qual a sua  potencialidade de ocupação em áreas em processo de revegetação.  

Em uma comparação geral das duas espécies, o resultado de maior investimento 

da espécie de mata em parte aérea já havia sido notado nos experimentos I e II, e é 

condizente com o que é descrito em literatura. Além disso, suas plântulas foram 

superiores às de cerrado em comprimento total, mostrando um grande investimento 

desta espécie em altura, principalmente devido ao direcionamento das reservas para o 

crescimento da parte aérea no início do desenvolvimento, como já comentado (Santos, 

2002).  

Em geral, H. stigonocarpa investiu menos em parte aérea do que a espécie de mata 

e mais no comprimento da raiz principal, quando comparado com o investimento em 

massa. Isso mostra que esta espécie apresentou raízes finas, de pequeno diâmetro e 

grande comprimento. Este maior investimento em crescimento em detrimento da massa 

seca das raízes também encontrado em Arasaki & Felippe (1990). Neste mesmo trabalho, 

os autores propõem que as raízes de muitas espécies de plantas dos cerrados alcançam 

camadas bastante profundas do solo, chegando, em alguns casos, ao lençol freático, 

como estratégia de reduzir os efeitos do déficit hídrico durante a estação seca. 

Conclui-se que plântulas das espécies H. courbaril var stilbocarpa e H. stigonocarpa, 

duas espécies vicariantes de formações florestais e de cerrados brasileiros, 

respectivamente, apresentam alocações diferenciais de recursos entre parte aérea e 

raízes. A espécie florestal aloca mais em massa e em comprimento para a parte aérea e a 
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espécie de cerrado, para as raízes. Acredita-se que estas características apresentadas no 

desenvolvimento inicial são respostas às condições do ambiente de cada uma, estando 

relacionadas ao surgimento e diferenciação das espécies de um mesmo ancestral.  Dessa 

forma, cada espécie parece estar bem adaptada às condições do seu habitat natural, não 

conseguindo se estabelecer no ambiente da outra e vice-versa.  
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1. INTRODUÇÃO 
De acordo com Chapin et al (1993), o conjunto de características relacionadas à 

fotossíntese evoluiu ou foi ecologicamente selecionado em resposta a gradientes de 

estresses ambientais. Dessa forma, a taxa fotossintética pode ser considerada uma 

característica plástica (Grant, 1985 apud Silvestrini, 2000), ou seja, pode haver diferentes 

respostas fenotípicas relacionadas à fotossíntese de um mesmo genótipo, em resposta às 

condições ambientais. 

Silvestrini (2000) evidencia que o grau de plasticidade das espécies pode variar de 

acordo com as intensidades de radiação a que as plantas foram submetidas durante o 

crescimento. Franco & Lüttge (2002) afirmam, ainda, que a adaptação de plantas a 

mudanças nos níveis de radiação ocorre para otimizar e preservar o funcionamento do 

aparelho fotossintético. 

Em ambientes nos quais as espécies estão sujeitas a variações nas condições de 

luminosidade, temperatura e umidade, acredita-se que existam graus variáveis de 

plasticidade fotossintética (Silvestrini, 2000). Postula-se que plantas que ocorrem em 

ambientes sombreados, não são capazes de apresentar altas taxas fotossintéticas, 

estando eficientemente adaptadas à baixas intensidades luminosas (Boardman, 1977). Já 

plantas que crescem sob altas intensidades luminosas, teriam alta capacidade 

fotossintética e, sob baixa luminosidade, apresentariam taxas fotossintéticas mais baixas 

do que plantas adaptadas ao sombreamento (Boardman, 1977). 

O termo aclimatação é utilizado para designar um caso especial de plasticidade e 

pode ser definido como o processo pelo qual mudanças fisiológicas e/ou morfológicas 

relacionadas aumentam a capacidade de ganho de carbono das plantas, quando estas 

são submetidas a alterações de condições ambientais (Garwood, 1995; Silvestrini, 2000). 

Um dos fatores morfológicos responsáveis pela diferenciação no desempenho 

fotossintético das espécies, e que pode sofrer mudanças no processo de aclimatação, é o 

conteúdo de clorofila e pigmentos acessórios das suas folhas (Givnish, 1988). O 

conteúdo de cada um desses pigmentos nas folhas pode fornecer informações 

importantes sobre o tipo de luz (cor) absorvido e a atividade desses pigmentos em 

relação à intensidade luminosa no ambiente (Givnish, 1988).  
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A concentração de clorofila nas folhas das plantas não é constante; quando as folhas 

de uma planta mantida sob baixa radiação luminosa são expostas a alta irradiância, 

ocorre fotoinibição da fotossíntese (Oberbauer & Strain, 1985), bem como alterações 

anatômicas e qualitativas de suas constituintes (Lambers & Poorter, 1992; Waller, 1986). 

De modo geral, Boardman (1977) sugeriu que folhas cultivadas sob baixas 

intensidades de luz apresentam mais clorofila por unidade de peso ou unidade de 

volume da folha, mas que os teores de clorofila por unidade de área são frequentemente 

mais baixos em comparação às folhas das plantas cultivadas sob maiores intensidades 

de luz. 

A eficiência fotossintética de uma planta pode ser avaliada por parâmetros como a 

taxa de assimilação de CO2, o ponto de saturação luminosa e o ponto de compensação 

de luz. Além destes, um parâmetro que pode ser utilizado para a avaliação é emissão da 

florescência da clorofila a, que é uma das vias de dissipação da energia absorvida pela 

molécula de clorofila e que não foi utilizada na cadeia de transporte de elétrons 

(Silvestrini, 2000).  

O fenômeno da fotoinibição pode ser definido como a inibição fotoquímica da 

fotossíntese, induzida pela incapacidade de utilização de altos fluxos de radiação 

fotossinteticamente ativa (Osmond, 1994 apud Silvestrini, 2000; Hall & Rao, 1995 apud 

Silvestrini, 2000). A fotoinibição resulta na diminuição do rendimento quântico da 

fotossíntese, acompanhada de alterações nas atividades do fotossistema II, resultando 

em modificações na emissão da fluorescência (Krause & Weis, 1991). 

O processo de fotoinibição provocado pelo excesso de radiação luminosa pode ser 

atenuado pela ação dos componentes do sistema de fotoproteção presente nas folhas das 

plantas. O sistema de fotoproteção consiste na absorção do excesso de energia pelos 

carotenóides e na liberação dessa energia na forma de calor. Os carotenóides são 

compostos que podem agir tanto como pigmentos-antena, absorvendo luz e 

transferindo energia para os centros de reação, quanto como agentes de fotoproteção, 

uma vez que o excesso de energia dos fótons, se não for dissipado seguramente, pode 

levar à produção de substâncias tóxicas e a danos no sistema fotossintético (Taiz & 

Zeiger, 1998). Além do β-caroteno e do α-caroteno, alguns outros carotenóides, 
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derivados do β-caroteno e chamados de xantofilas (Demmig-Adams & Adams, 1992), 

também estão envolvidos no mecanismo de regulação da utilização de energia (Taiz & 

Zeiger, 1998). 

Com relação à dinâmica do regime luminoso verificado no sub-bosque de um 

sistema florestal, a disponibilidade luminosa na escala de semanas ou meses pode levar 

a diferenças em aclimatação fotossintética, morfogênese e crescimento das plântulas que 

ali estão (Chazdon, 1988). A maior ou menor facilidade em utilizar as variações no fluxo 

de radiação incidente é um dos fatores determinantes no pleno estabelecimento e 

sobrevivência de jovens indivíduos florestais (Malavasi & Malavasi, 2001). 

De acordo com Press et al (1995), respostas fotossintéticas ao ambiente podem dar 

importantes informações não somente sobre a habilidade de plântulas de espécies de 

florestas tropicais em sobreviver e crescer sob um conjunto de condições ambientais, 

mas também sobre sobre seu potencial de aclimatação à mudanças por longos intervalos 

de tempo (como a abertura de uma clareira, por exemplo) ou sua capacidade de utilizar 

temporariamente ambientes heterogêneos por um curto intervalo de tempo (como a 

ocorrência de um feixe luminoso). 

Em ambientes florestais, plântulas que se desenvolvem sob o sub-bosque estão 

sujeitas à uma baixíssima intensidade luminosa durante grande parte do dia, sendo a 

radiação fotossinteticamente ativa comumente próxima de 50µmol.m-2.s-1, o que 

correspondente a menos do que 5% do fluxo incidente no topo do dossel (Press et al, 

1995). Entretanto, estas plântulas estão sujeitas a pulsos de alta radiação sob a forma de 

feixe luminoso. A frequência, a duração e a magnitude do feixe luminoso diminui a 

medida que se aumenta a altura do dossel (Press et al, 1995). 

Acredita-se que exista uma relação entre as características fotossintéticas das espécies 

arbóreas de formações florestais com o grupo ecológico a que pertencem. Alguns 

autores afirmam que espécies do início do processo de sucessão (pioneiras) demonstram 

maior plasticidade fotossintética durante o crescimento em resposta à variações na luz 

do ambiente em que vivem (Grime, 1979; Bazzaz, 1979; Fetcher et al, 1983, Silvestrini, 

2000). Já espécies do fim do processo de sucessão (secundárias tardias e climácicas) 
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apresentam plasticidade fotossintética limitada (Press et al, 1995) e parecem ser mais 

susceptíveis à fotoinibição da fotossíntese que espécies pioneiras, quando crescidas sob 

altas intensidades luminosas (Silvestrini, 2000). 

As respostas fotossintéticas parecem estar relacionadas às estratégias mutuamente 

exclusivas desenvolvidas por pioneiras e climácicas (Pickett, 1983). De acordo com 

Bazzaz (1979), espécies pioneiras devem ter o aparelho fotossintético adaptado às altas 

intensidades luminosas, uma vez que seu estabelecimento ocorre em áreas de clareira. Já 

as climácicas, podem permanecer em condições de baixa intensidade luminosa, sob o 

sub-bosque, devido principalmente a características fisiológicas que permitem uma 

maior fixação de carbono em uma menor quantidade de luz (Henry & Aarssen, 1997). 

Afirma-se que espécies pioneiras apresentam maiores taxas fotossintéticas com 

pontos de saturação de luz mais altos, resultando em maiores mesófilos e maior 

condutância estomática (Press et al, 1995). Espécies pioneiras também têm maiores 

pontos de compensação de luz, atribuídos principalmente às altas taxas de respiração 

dessas espécies (Press et al, 1995).  

Entretanto, alguns autores discordam da relação estabelecida entre o grupo ecológico 

das espécies florestais e as características fotossintéticas das mesmas. Turnbull (1991) 

demonstrou que o grau de aclimatação fotossintética à luz em seis espécies de florestas 

tropicais representa diferentes estágios sucessionais, que não estão claramente 

relacionados ao status sucessional das espécies. De acordo com Kitajima (1994), as 

respostas de aclimatação fotossintética não são necessariamente diferentes entre espécies 

arbóreas tropicais tolerantes e não-tolerantes à sombra. 

Apesar das severas restrições ambientais à produtividade e crescimento de plantas, 

as comunidades de cerrado apresentam uma marcada complexidade estrutural, rica em 

espécies arbóreas endêmicas (Ratter et al, 1996; Felfili et al, 1998), com padrões 

fenológicos contrastantes e diferenças na capacidade fotossintética e na estrutura foliar  

entre suas espécies (Prado & Moraes, 1997). 

Franco & Lüttge (2002) estudaram mudanças diurnas nas trocas gasosas e na 

fluorescência da clorofila em 5 espécies arbóreas de cerrados, relacionando estas 

mudanças à depressão fotossintética comumente observada no meio do dia em espécies 
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de cerrado, horário no qual se observa uma maior radiação fotossinteticamente ativa. 

Das cinco espécies estudadas, quatro mostraram forte controle estomático e o máximo 

de condutância estomática foi observada durante a manhã. Observaram, ainda, que 4 

das cinco espécies apresentaram uma forte depressão na assimilação de CO2 durante as 

horas de máxima radiação luminosa. Franco (1998) também observou esta depressão em 

Roupala montana e afirmou, ainda, que ocorre uma recuperação fotossintética no fim da 

tarde, mas que nunca se atinge os valores obtidos no começo da manhã.  

A alta demanda evaporativa associada com a obtenção de água em camadas 

profundas do solo resultam em uma forte limitação na transpiração estomática e em 

uma prolongada depressão no meio do dia na atividade fotossintética, tanto durante a 

estação seca quanto durante a chuvosa (Franco, 1998; Franco & Lüttge, 2002).  

Esse e outros mecanismos estão relacionados à proteção dos centros de reação dos 

fotossistemas contra o excesso de energia luminosa (Franco, 1998). De acordo com 

Franco & Lüttge (2002), a capacidade de ajuste nas etapas fotoquímica e não-fotoquímica 

da fotossíntese para superar os danos fotoinibitórios do período de depressão do meio 

do dia deve ter um papel central no entendimento da aclimatação à luz da fotossíntese 

em ambientes de cerrado. 

Apesar de geralmente não ser considerada importante em um ambiente de 

savana, a cobertura do dossel pode restringir o crescimento das plântulas na fase inicial 

de desenvolvimento no cerrado (Franco, 2002). Segundo Franco (2002), espécies 

características de ambientes abertos podem não ser capazes de crescer em locais com o 

dossel fechado. Ao mesmo tempo afirma que  o efeito do sombreamento do dossel  na 

assimilação de CO2 pode ser crítico para o crescimento e a sobrevivência de plântulas 

em ambientes de fisionomia fechada como o cerradão.  

 O objetivo deste capítulo foi acompanhar o desempenho fotossintético de 

plântulas das espécies Hymenaea courbaril var. stilbocarpa (Hayne) Lee & Lang. e H. 

stigonocarpa Mart. no início do desenvolvimento, sob diferentes intensidades luminosas, 

em condições naturais e em condições conhecidas e parcialmente controladas. 
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2. MATERIAL  E MÉTODOS 

2.1. COLETA DE FRUTOS E SEMENTES 

Os locais e os procedimentos de coleta foram os mesmos para os experimentos de 

crescimento (capítulo I). 

2.2. GERMINAÇÃO DAS SEMENTES E EXPERIMENTOS PARA MEDIÇÕES DE PARÂMETROS 
FOTOSSINTÉTICOS NAS PLÂNTULAS 

 
 2.2.1. EXPERIMENTO 1 – Desempenho fotossintético comparado ao longo de três 
meses em plântulas de H. courbaril var stilbocarpa (jatobá) e H. stigonocarpa (jatobá de 
cerrado) em alta e baixa intensidades luminosas 
 

Os materiais e métodos utilizados para a escarificação e germinação de sementes foi 

o mesmo que o utilizado no experimento 1 do capítulo I.  

 Assim que ocorreu a germinação, as plântulas foram transferidas para sacos 

plásticos pretos para mudas (20X10cm) (uma plântula por saco), contendo solo de 

cerrado coletado na Reserva Biológica de Moji Guaçu (22016-18’S e 4709-12’W). Uma 

amostra do solo foi encaminhada ao Instituto Campineiro de Análises do Solo, para 

análise química de macronutrientes e medição do pH (ver resultados).  

As plântulas das duas espécies foram colocadas sobre mesas localizadas em uma 

área cercada do Departamento de Fisiologia Vegetal do Instituto de 

Biologia/UNICAMP. As plântulas foram mantidas sob condições naturais de 

temperatura e umidade, e em diferentes condições de luminosidade, sendo elas: 

radiação plena e 3% de radiação (conseguida através de sobreposição de telas 

“sombrite”).  

Foram colocadas 20 plantas de H. courbaril var stilbocarpa em cada uma das 

condições (radiação plena e 3% de radiação), e 12 plantas de H. stigonocarpa sob radiação 

plena e 11 sob 3% de radiação, devido à baixa porcentagem de germinação de sementes 

desta espécie e à consequente baixa obtenção de plântulas. As plântulas foram mantidas 

nestas condições de janeiro a julho de 2002, sendo regadas diariamente. 

As medições de parâmetros fotossintéticos foram realizadas em janeiro, março e 

julho de 2002. Três plantas de cada espécie por tratamento foram utilizadas em cada 

medição, com exceção da espécie de cerrado no mês de julho, em 3% de radiação, da 
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qual foram medidas 2 plantas, devido à baixa sobrevivência dessa espécie sob baixa 

radiação.  As medições foram realizadas em um dos eófilos da cada plântula escolhida. 

A fotossíntese foi determinada acompanhando-se curvas de trocas gasosas na folha em 

diferentes intensidades de luz, utilizando-se um IRGA (portable infrared gas analyser) 

LI-6400 (LI-COR, Inc., Lincoln, USA) equipado com uma câmara isolada do meio 

externo (led-source chamber) (LI-6400-02B). As curvas foram obtidas fixando-se a 

temperatura foliar (250C) e a concentração de CO2 (360 µmol. mol-1).  

Em janeiro, as intensidades de luz utilizadas para a construção das curvas foram 

2000, 1500, 900, 700, 500, 200, 100, 50 e 0 µmol.m-2.s-1. Já nas medições seguintes (março e 

julho), reduziu-se o número de pulsos de intensidade luminosa para 7, sendo eles, 2500, 

2000, 1500, 800, 500, 100 e 0µmol.m-2.s-1, pois se percebeu que não eram necessários 

tantos pontos quanto os utilizados em janeiro e que seria interessante aumentar o ponto 

de maior intensidade luminosa de 2000 para 2500µmol.m-2.s-1. 

No mês de julho, a perfomance fotoquímica dos eófilos foi obtida por medidas da 

taxa de fluorescência variável/fluorescência máxima (Fv/Fm) da clorofila do 

fotossistema II (PSII), utilizando-se um fluorômetro portátil (OS5-FL, OptiSciences Inc., 

Tyngsboro, USA). Quando a razão resulta em valores iguais ou maiores do que 0,8 são 

considerados normais, mas quando estão abaixo deste valor indicam fotoinibição e a 

possibilidade de danificação da antenas (Stancato, 1999). As medidas foram feitas em 

folhas adaptadas ao escuro (durante pelo menos 20 minutos), aplicando-se um flash 

saturante (0.8s) de luz vermelha (7000 µmol.m-2.s-1).  

Foram construídas curvas com as médias de fotossíntese das 3 plântulas de cada 

espécie (e os respectivos desvios padrão), observadas nas condições de radiação plena e 

de 3% de radiação em cada medição (janeiro, março e julho). Estas médias foram 

comparadas graficamente. 

Calculou-se as médias e os respectivos desvios padrão das razões Fv/Fm obtidas 

para as espécies em cada tratamento (radiação plena e 3% de radiação). Estas médias 

foram comparadas entre si e com os valores habitualmente obtidos em plantas 

fotoinibidas (Fv/Fm<0,8).  
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2.2.2. EXPERIMENTO 2 – Desempenho fotossintético de H. coubaril var stilbocarpa 
(jatobá) e H. stigonocarpa (jatobá de cerrado) em diferentes condições de campo 

 
Os materiais e métodos utilizados para a escarificação e germinação de sementes foi 

o mesmo que o utilizado no experimento 1 do capítulo I.  

 Assim que ocorreu a germinação em todas as sementes que se mostraram viáveis, 

retirou-se as plântulas da areia e colocou-se em bandejas de plástico, forradas com papel 

de filtro umedecido. As plântulas foram levadas para a Reserva Biológica de Moji 

Guaçu, onde foi montado o experimento. Este foi realizado de dezembro de 2001 a 

agosto de 2002. Foi escolhido este período para o desenvolvimento do experimento, uma 

vez que a estação chuvosa, compreendida entre os meses de dezembro a março, é o 

período de dispersão de sementes e crescimento inicial de plântulas dessas espécies 

(Mantovani, 1983; Lorenzi, 1998).  

Área de estudo – ver Experimento 2 do capítulo I. 

Condições do experimento - ver Experimento 2 do capítulo I. 

Foram realizadas medições preliminares da densidade do fluxo de fótons nos três 

ambientes, para que se melhor caracterizasse os mesmos e se determinasse as condições 

do experimento. Nestas medições, pôde-se notar que no cerrado aberto a radiação 

incidente é plena, na mata clareira, há corte de cerca de 50% da radiação incidente e na 

mata fechada, a radiação incidente é de 1 a 3%. É importante ressaltar que no tratamento 

mata clareira, a movimentação das folhas de árvores e arbustos, que agem como filtros à 

incidência da luz no solo da mata, pode provocar, em poucos segundos, variações de 

grande amplitude na densidade de fluxo de fótons incidente – por exemplo, de 113 a 

1693µmol.m-2.s-1.  

Medições de fotossíntese – As medições foram realizadas em janeiro e julho de 2002, 

para que se comparasse as plântulas das duas espécies no meio da primeira estação 

chuvosa e da primeira estação seca subseqüente. Todas as medições foram realizadas 

em um dos eófilos da cada plântula escolhida. Procurou-se fazer as medições de 

fotossíntese pela manhã, pois sabia-se, por testes prévios (Santos, 2002), que é neste 

período que é atingido o máximo na atividade fotossintética nas espécies estudadas. 
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Nas duas medições (janeiro e julho), foram realizadas curvas de trocas gasosas, 

como já descrito no experimento 1.  

As intensidades de luz utilizadas para a construção das curvas para as duas 

espécies foram 2000, 1500, 800, 500, 100, 50 e 0 µmol.m-2.s-1nos três ambientes, com 

exceção do cerrado aberto no mês de janeiro, no qual a intensidade máxima simulada 

para as duas espécies foi  2500 µmol.m-2.s-1. A determinação das intensidades de luz 

utilizadas para a construção das curvas foi baseada nas medições preliminares da 

densidade de fluxo de fótons observados nos três ambientes (ver condições do 

experimento).  

As curvas de trocas gasosas foram feitas em três plântulas de cada espécie em 

cada um dos ambientes (cerrado aberto, mata clareira e mata fechada), com algumas 

exceções. Devido à alta mortalidade de H. stigonocarpa nos ambientes de mata, foi 

medido somente 1 indivíduo desta espécie na mata fechada em janeiro, e nenhum em 

julho, tanto na mata clareira quanto na mata fechada. Não foram feitas medições no 

tratamento cerrado fechado, devido a problemas de predação de plântulas, que serão 

melhor comentados posteriormente. 

No mês de julho, foram realizadas medições para a elaboração de curvas de 

andamento diário da fotossíntese das duas espécies. No cerrado aberto, as medições 

foram feitas em 4 indivíduos da espécie de mata e 5 da espécie de cerrado; já na mata, 

foram acompanhados somente indivíduos de H. courbaril var stilbocarpa (6 na clareira e 6 

na mata fechada), uma vez que já não havia plântulas vivas de H. stigonocarpa nos 

ambientes de mata ciliar (ver capítulo I).  

As medições para a elaboração das curvas de andamento diário da fotossíntese  

foram realizadas em 09/07/02, a intervalos médios de 1: 15h, com começo às 7:15h no 

cerrado e por volta das 9h na mata  (horários no quais foi verificada o início da atividade 

fotossintética nos eófilos). Mediu-se a atividade fotossintética até, aproximadamente, às 

15:30 no cerrado e às 16h na mata (horários nos quais já não havia atividade 

fotossintética nos eófilos). 
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  Também em julho, a perfomance fotoquímica dos eófilos foi obtida por medidas 

da taxa de fluorescência variável/fluorescência máxima (Fv/Fm) da clorofila do 

fotossistema II (PSII), utilizando-se um fluorômetro portátil (OS5-FL, OptiSciences Inc., 

Tyngsboro, USA). As medidas foram feitas nas mesmas plântulas (mesmos eófilos) nas 

quais foram feitas as medições para as curvas de andamento diário, em folhas adaptadas 

ao escuro (durante pelo menos 20 minutos), aplicando-se um flash saturante (0.8s) de 

luz vermelha (7000 µmol.m-2.s-1).  

 Calculou-se as médias e os respectivos desvios padrão das razões Fv/Fm obtidas 

nas duas espécies. Estas médias foram comparadas entre si e com os valores 

habitualmente obtidos em plantas fotoinibidas (Fv/Fm<0,8).  

 
2.2.3. EXPERIMENTO  3 – Efeito do substrato sobre o desempenho fotossintético de 

plântulas de H. courbaril var stilbocarpa (jatobá) e H. stigonocarpa  
 
 Os materiais e métodos utilizados para a escarificação e germinação de sementes 

e as condições de desenvolvimento do experimento foram os mesmos que os utilizados 

no experimento 3 do capítulo I.  

Medidas de fotossíntese - As plântulas foram identificadas, numeradas de 1 a 6 em 

cada tratamento e mantidas nas condições do experimento por 3 meses (de maio a julho 

de 2002). Ao longo dos três meses, foram realizadas medidas semanais das taxas 

pontuais de fotossíntese e das taxas de fluorescência variável/fluorescência máxima 

(Fv/Fm) da clorofila do fotossistema II (PSII), e realizadas curvas de trocas gasosas na 

folha em diferentes intensidades de luz. As medições foram realizadas em um dos 

eófilos, durante a manhã, período no qual foram observadas as taxas mais altas de 

fotossíntese nas duas espécies em medições preliminares. 

Em cada semana, foi medida uma planta por tratamento (por exemplo, na 

segunda semana de experimento, foram medidas as plantas número 2 de todos os 

tratamentos). Como as medições foram feitas por 12 semanas, cada planta de cada 

tratamento foi medida duas vezes ao longo do experimento, com um intervalo de seis 

semanas entre cada medição.  
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As medidas pontuais de fotossíntese e as curvas de trocas gasosas na folha foram 

feitas utilizando-se um IRGA (portable infrared gas analyser) LI-6400 (LI-COR, Inc., 

Lincoln, USA). As medidas pontuais foram feitas com uma câmara aberta e as das 

curvas, com uma câmara isolada do meio externo (led-source chamber) (LI-6400-02B).  

As curvas foram obtidas fixando-se a temperatura foliar (250C) e a concentração 

de CO2 (340 µmol. mol-1). As intensidades de luz utilizadas para a construção das curvas 

para as duas espécies foram 2000, 1500, 800, 500, 200, 100, 50 e 0 µmol.m-2.s-1 em todos os 

tratamentos.  

  As medidas da taxa de fluorescência variável/fluorescência máxima (Fv/Fm) da 

clorofila do fotossistema II (PSII) foram feitas utilizando-se um fluorômetro portátil 

(OS5-FL, OptiSciences Inc., Tyngsboro, USA). As medidas foram feitas nos mesmos 

eófilos nos quais foram feitas as medidas pontuais e para as curvas, em folhas adaptadas 

ao escuro (durante pelo menos 20 minutos), aplicando-se um flash saturante (0.8s) de 

luz vermelha (7000 µmol.m-2.s-1).  

 Foram construídos gráficos com as curvas de trocas gasosas na folha obtidas 

semanalmente nos quatro tratamentos. Já com os dados de medidas pontuais e 

fluorescência foram construídos gráficos de barra, para que se tenha uma visão geral das 

duas espécies nos quatro tratamentos. Os dados  de fluorescência foram comparados 

entre si e com os valores habitualmente obtidos em plantas fotoinibidas (Fv/Fm<0,8).  
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3. RESULTADOS 

 3.1. Desempenho fotossintético comparado ao longo de três meses em plântulas 
de H. courbaril var stilbocarpa (jatobá) e H. stigonocarpa (jatobá de cerrado) em alta e baixa 
intensidades luminosas 

 

O solo de cerrado utilizado no experimento apresenta baixo pH a alta saturação 

por Al, baixa disponibilidade de nutrientes (P, K, Ca, Mg) e de matéria orgânica, e 

baixos valores de capacidade de troca catiônica (CTC) e de saturação por bases (V) 

(Tabela 1); ou seja, é um solo extremamente ácido e pobre em recursos. 

Na medição realizada em janeiro (Figura 1), fica evidente um desempenho 

fotossintético muito semelhante entre as duas espécies, com tendência à estabilização 

nos últimos pontos das curvas ( a partir de 800µmol.m-2.s-1). Vale ressaltar que as curvas 

obtidas em radiação plena e em 3% de radiação foram construídas com valores bastante 

próximos entre as duas espécies em cada tratamento (Figura 1). 

Nas plântulas das duas espécies, os valores máximos de fotossíntese foram 

alcançados na condição de radiação plena (100% de radiação) (Figura 1). A saturação 

ocorreu em 900µmol.m-2.s-1, sendo que o máximo atingido em H. courbaril var stilbocarpa 

foi 9,66µmolCO2.m-2.s-1 e em H. stigonocarpa, 9,15µmolCO2.m-2.s-1 (Figura 1 e Tabela 2). Já 

na condição de 3% de radiação, a saturação ocorreu em 200µmol.m-2.s-1 nas duas 

espécies, e a espécie de mata atingiu o máximo de 1,21µmolCO2.m-2 e a de cerrado, 

1,6µmolCO2.m-2.s-1 (Figura 1 e Tabela 2).   

Em março, o padrão das curvas foi mantido, havendo tendência a aumento nos 

primeiros e à estabilização nos últimos pontos da curva (Figura 2). A partir de 

500µmol.m-2.s-1, ficou evidente que as médias obtidas na espécie de cerrado são 

superiores às da espécie de mata, sendo que a curva com maiores valores é a HS 100% 

(radiação plena), seguida pela HS 3% (3% de radiação) (Figura 2). 

Foi na condição de 3% de radiação que a espécie de mata apresentou melhor 

desempenho fotossintético em março, chegando a 1,74µmolCO2.m-2.s-1 em 100µmol.     

m-2.s-1 (Figura 2 e Tabela 2). Já sob radiação plena, a espécie de mata atingiu um máximo  
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Tabela 1 – Resultado da análise química das amostras de solo utilizadas no experimento I de 
fotossíntese. O solo de cerrado corresponde à amostra coletada na Reserva Biológica de Moji-
Guaçu (Moji-Guaçu- SP).  

Elemento Solo de cerrado 
PH (CaCl2) 3,6 
Matéria orgânica (g/dm3) 53 
P (res.) (mg/dm3) 5 
K (meq/dm3) 5 
Ca (meq/dm3) 5 
Mg (meq/dm3) 2 
Al (meq/dm3) 11 
CTC(capacidade de troca catiônica) 92 
V (saturação por bases) 13 
Ca/Mg 2,5 
Mg/K 0,4 
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Figura 1 – Curvas de resposta fotossintética a diferentes intensidades de luz (PARi), realizadas 
em janeiro de 2002, com plântulas das espécies H. courbaril var stilbocarpa (mata) e H. stigonocarpa 
(cerrado). As curvas foram realizadas com plântulas das duas espécies mantidas há cerca de 30 
dias em radiação plena (cerrado 100% e mata 100%) e em 3% de radiação (cerrado 3% e mata 
3%). n = 12 indivíduos  
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de 0,47µmolCO2.m-2.s-1 de atividade fotossintética em 100µmol.m-2.s-1 (Figura 2 e Tabela 

2). As plântulas de H. stigonocarpa mantidas em 3% de radiação atingiram valores muito 

próximos dos das mantidas em radiação plena até 500µmol.m-2.s-1 (Figura 2); a partir 

daí, a diferença entre os dois tratamentos aumentou, sendo que o valor máximo 

atingido em 3% de radiação foi 5,59µmolCO2.m-2.s-1 em 500µmol.m-2.s-1 e em radiação 

plena foi 5,97µmolCO2.m-2.s-1 também em 500µmol.m-2.s-1 (Figura 2 e Tabela 2). 

Comparando-se com os resultados obtidos na primeira medição (janeiro), 

percebe-se que houve uma queda nas duas espécies nas taxas de fotossíntese medidas 

na condição de radiação plena (Figuras 1 e 2 e Tabela 2).  Além disso, enquanto em 

janeiro os eófilos das plântulas das duas espécies saturaram em 900µmol.m-2.s-1, em 

março, a saturação ocorreu em intensidades luminosas bem mais baixas (100µmol.m-2.s-1  

na espécie de mata e 500µmol.m-2.s-1 na espécie de cerrado) (Tabela 2). 

Apesar da queda em relação à janeiro, as plântulas de H. stigonocarpa parecem 

estar  melhor adaptadas à condição de radiação plena do que as de H. courbaril var 

stilbocarpa, uma vez que na espécie de mata os valores médios obtidos são negativos ou 

muito próximos de zero, enquanto na de cerrado, os valores foram variáveis entre 6 e 8 

(Figura 2). 

Já em 3% de radiação, o desempenho fotossintético da espécie de mata foi 

aproximadamente o mesmo que o observado em janeiro (Figuras 1 e 2), com valores de 

saturação muito próximos (Tabela 2). A espécie de cerrado apresentou um aumento na 

atividade fotossintética, apresentando valores quase 3 vezes maiores do que os 

observados em janeiro e ocorrendo a saturação dos eófilos em 500µmol.m-2.s-1, com a 

atividade fotossintética de 5,59µmolCO2.m-2.s-1. 

Como já dito, a partir de março, notou-se um amarelecimento progressivo nas folhas 

das plântulas de H. courbaril var stilbocarpa mantidas em pleno sol (tratamento de 

radiação plena).  

A deterioração de plântulas da espécie de cerrado mantidas em 3% de radiação 

começou também em março, e foi se agravando a medida que os meses foram passando. 
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Tabela 2 - Comparação dos desempenhos fotossintéticos de plântulas de H. courbaril var stilbocarpa  e H. stigonocarpa mantidas em 
diferentes condições de luz (100% e 3%), de janeiro a julho de 2002. As medidas de parâmetros fotossintéticos foram feitas em janeiro, 
março e julho de 2002. 
 H. courbaril var stilbocarpa H. stigonocarpa 
 100% 3% 100% 3% 
 janeiro março julho janeiro março julho janeiro março julho janeiro março julho 

 
Saturação 

(µmol.m-2.s-1) 
900 100 100 200 100 100 900 500 500 200 500 500 

 
Amax na saturação 
(µmol CO2.m-2.s-1) 

9,66 0,47 0,38 1,21 1,74 1,97 9,15 5,97 2,47 1,6 5,59 3,65 
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No mês de julho, na última medição, só havia 2 plântulas vivas, das 11 existentes no 

início do experimento.  

Apesar da alta mortalidade, na medição de julho, a curva construída com os 

maiores valores médios de desempenho fotossintético foi a das plântulas da espécie de 

cerrado mantidas em 3% de radiação (Figura 3). Esta curva apresenta o mesmo padrão 

que o observado nessa condição em março, mas é composta por valores fotossintéticos 

inferiores, com o máximo de atividade fotossintética (3,65µmolCO2.m-2.s-1) alcançado em 

500µmol.m-2.s-1, seguido de valores próximos nos pontos seguintes (Figura 3 e Tabela 2). 

As plântulas de H. stigonocarpa mantidas em pleno sol também mantiveram o 

padrão observado em janeiro e março, que foi a tendência de aumento na atividade 

fotossintética a medida que se aumentou a intensidade de luz simulada (Figura 3).  

Entretanto, os valores observados em julho foram inferiores aos medidos em 

janeiro e março na mesma condição, evidenciando uma queda no desempenho 

fotossintético ao longo do experimento – os valores médios máximos, obtidos em 

900µmol.m-2.s-1 em janeiro e em 500µmol.m-2.s-1 em março e em julho, foram, 

respectivamente, 9,15, 5,97 e 2,47µmolCO2.m-2.s-1 (Figuras 1, 2 e 3 e Tabela 2).  

Em julho, os valores médios de fotossíntese observados nas plântulas de H. 

stigonocarpa mantidas em pleno sol também foram inferiores aos atingidos por esta 

espécie em 3% de radiação (Figura 3). 

Analisando-se esses dados, sugere-se que a radiação incidente no tratamento 

“100% de radiação” tenha sido excessiva para as plântulas de H. stigonocarpa, 

provocando, assim, danos aos fotossistemas e reduzindo a eficiência fotossintética das 

mesmas. Esta hipótese não corrobora o proposto para os primeiros meses de 

experimento, para os quais se postulou que a espécie de cerrado estaria bem adaptada à 

condição de alta luminosidade. 

Em julho, no caso da espécie de mata, as duas curvas construídas (3 e 100% de 

radiação) apresentaram o mesmo padrão, sendo constituídas por valores máximos em 

100µmol.m-2.s-1, sendo que  o valor médio máximo em pleno sol foi 0,38µmolCO2.m-2.s-1 

e em 3% de radiação, 1,97µmolCO2.m-2.s-1 (Figura 3 e Tabela 2). 
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Figura 2 – Curvas de resposta fotossintética média a diferentes intensidades de luz (PARi), 
realizadas em março de 2002, com plântulas com cerca de 90 dias das espécies H. courbaril var 
stilbocarpa (mata) e H. stigonocarpa (cerrado). As curvas foram realizadas com plântulas das duas 
espécies mantidas há cerca de 90 dias em radiação plena (cerrado 100% e mata 100%) e em 3% 
de radiação (cerrado 3% e mata 3%). As barras verticais em cada ponto representam os desvios 
padrão das médias. n = 12 indivíduos 
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Figura 3 – Curvas de resposta fotossintética média a diferentes intensidades de luz (PARi), 
realizadas em julho de 2002, com plântulas das espécies H. courbaril var stilbocarpa (mata) e H. 
stigonocarpa (cerrado). As curvas foram realizadas com plântulas das duas espécies mantidas há 
cerca de 210 dias em radiação plena (cerrado 100% e mata 100%) e em 3% de radiação (cerrado 
3% e mata 3%). As barras verticais em cada ponto representam os desvios padrão das médias. 
n= 11 indivíduos. 
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Ressalta-se que, mais uma vez, os valores médios observados nas plântulas de H. 

courbaril var stilbocarpa mantidas em 100% de radiação foram negativos ou muito 

próximos de zero (Figura 3). Como este resultado já havia sido observado em janeiro e 

em março, é provável que tenham ocorrido danos aos fotossistemas destas plantas 

devido a um excesso de luz incidente. 

Comparando-se as duas espécies na medição de julho, acredita-se que a espécie 

de mata seja mais susceptível a danos por excesso de luz do que a espécie de cerrado, 

uma vez que as quedas nas taxas fotossintéticas e o amarelecimento das folhas na 

condição de radiação plena foram observadas em H. courbaril var stilbocarpa desde os 

primeiros meses de experimento, enquanto na espécie de cerrado não foi notado 

amarelecimento e a queda na fotossíntese foi evidente somente na medição de julho. 

Como análise geral, tem-se, que a espécie de cerrado parece ter maior eficiência 

fotossintética do que a espécie de mata, pois apresentou maiores valores médios de 

trocas gasosas nas folhas nos dois tratamentos, nas três medições. 

Quando a razão Fv/Fm resulta em valores abaixo de 0,8, esta é uma  indicação de 

fotoinibição e a possibilidade de danificação das antenas. Os resultados obtidos na razão 

Fv/Fm evidenciam que as plantas estariam fotoinibidas em todos os tratamentos, sendo 

mais graves os danos nas plântulas das duas espécies  mantidas em 100% de radiação 

(0,21 na espécie de mata e 0,35 na de cerrado) (Tabela 3). Como a fotoinibição ocorreu  

até em níveis bastante baixos de radiação (3% de radiação), postula-se que as baixas 

razões Fv/Fm possam ser resultado de danos provocados por outro(s) fator(es) de 

estresse, como, por exemplo, baixas temperaturas. Os resultados ainda corroboram uma 

maior susceptibilidade de H. courbaril var stilbocarpa a danos no aparato fotossintético, 

pois seus valores médios nas razões Fv/Fm foram menores do que os de H. stigonocarpa 

nos dois tratamentos (Tabela 3).  
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Tabela 3 – Valores médios (± desvio padrão) das razões Fv/Fm obtidas em plântulas das 
espécies H. courbaril var stilbocarpa e H. stigonocarpa  mantidas por cerca de 210 dias em radiação 
plena (100%) e em 3% de radiação (3%). n = 11 indivíduos. 
 Fv/Fm 
H. stigonocarpa - 100%  0,35 ± 0,14 
H. courbaril var stilbocarpa - 100%  0,21± 0,19 
H. stigonocarpa -  3% 0,48 ± 0,11 
H. courbaril var stilbocarpa - 3% 0,44 ± 0,06 
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3.2. Desempenho fotossintético de H. coubaril var stilbocarpa (jatobá) e H. 
stigonocarpa (jatobá de cerrado) em diferentes condições de campo 

 
Como já dito anteriormente, houve um problema de predação de plântulas no 

tratamento cerrado fechado. Todas as plântulas das duas espécies tiveram suas partes 

aéreas removidas, bem próximo ao nível do solo, por formigas. Estas formigas foram 

coletadas e identificadas por especialistas como pertencentes ao gênero Atta, 

popularmente conhecidas como formigas cortadeiras ou saúvas. Desta forma, as 

plântulas deste tratamento não foram medidas. 

Em uma análise geral, pode-se afirmar que a espécie H. courbaril var stilbocarpa 

apresentou melhor desempenho fotossintético no começo do experimento, pois 

apresentou maiores valores médios de troca de gás na folha em janeiro do que em julho, 

nos três ambientes (Figura 4). Enquanto em janeiro os valores médios máximos de 

fotossíntese nesta espécie variaram entre 6 e 8µmolCO2.m-2.s-1 nos três ambientes, em 

julho, a variação foi de 1 a 3µmolCO2.m-2.s-1 (Figura 4 e Tabela 4). 

O padrão das curvas também foi diferenciado entre os meses (Figura 4). Em 

janeiro, há uma tendência à ascenção até 500µmol.m-2.s-1, onde ocorre a saturação nos  

eófilos, com valores máximos de fotossíntese de 6,87, 7,87 e 6,12 µmolCO2.m-2.s-1  no 

cerrado aberto, na mata aberta e na mata fechada, respectivamente. Os valores 

observados no início das curvas são muito próximos nos três ambientes, havendo uma 

diferenciação a partir de 500µmol.m-2.s-1, onde as plântulas mantidas na mata fechada 

têm uma queda no desempenho fotossintético, apresentando valores mais baixos do que 

os observados no cerrado aberto e na clareira de mata, que se mantêm em valores muito 

próximos nos pontos seguintes, até o fim das curvas (Figura 4). 

Já em julho, o padrão das curvas foi diferente, tendendo a atingir um platô e à 

estabilização a partir de 100µmol.m-2.s-1, onde ocorreu a saturação (Figura 4 e Tabela 4). 

O maior valor médio foi observado no ambiente de clareira de mata (saturação com 

2,2µmolCO2.m-2.s-1 em 100µmol.m-2.s-1), sendo que os ambientes de cerrado aberto e 

mata fechada apresentaram valores mais baixos (máximos de, respectivamente, 0,89 e 

1,31µmolCO2.m-2.s-1 em 100µmol.m-2.s-1) (Figura 4 e Tabela 4). 
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Figura 4 - Curvas de resposta fotossintética média a diferentes intensidades de luz (PARi), 
realizadas em janeiro e em julho de 2002, com plântulas da espécie H. courbaril var stilbocarpa. As 
curvas foram realizadas com plântulas mantidas em 3 ambientes, na Reserva Biológica de Moji 
Guaçu (Moji-Guaçu – S.P.). Os ambientes foram: área de mata ciliar com dossel fechado (mata 
fechada = MF), área de clareira em mata ciliar (mata clareira = MA) e área aberta em cerrado 
(cerrado aberto = CA). As barras verticais em cada ponto representam os desvios padrão das 
médias. n = 18 indivíduos. 
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Tabela 4 - Comparação dos desempenhos fotossintéticos de plântulas de H. courbaril var 
stilbocarpa  e H. stigonocarpa mantidas em 3 ambientes, na Reserva Biológica de Moji Guaçu 
(Moji-Guaçu – S.P.), de janeiro a julho de 2002. Os ambientes foram: área de mata ciliar com 
dossel fechado (mata fechada = MF), área de clareira em mata ciliar (mata clareira = MA) e área 
aberta em cerrado (cerrado aberto = CA). As medidas de parâmetros fotossintéticos foram feitas 
em janeiro e julho de 2002.   
 H. courbaril var stilbocarpa H. stigonocarpa 
 janeiro julho janeiro julho 
 CA MA MF CA MA MF CA MA MF CA MA MF 

 
Saturação 

(µmol.m-2.s-

1) 

500 500 500 100 100 100 500 500 100 500 - - 

 
Amax na 

saturação 
(µmol 

CO2.m-2.s-1) 

6,87 7,87 6,12 0,89 2,2 1,31 9,29 6,63 0,87 4,74 - - 
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A queda no desempenho fotossintético observado no cerrado aberto entre os 

meses de janeiro e julho pode ser decorrente de prejuízos causados ao aparato 

fotossintético por alta radiação luminosa. Uma alteração morfológica observada nessas 

plântulas, que também pode ser considerada uma evidência do efeito excessivo da luz,  

foi o amarelecimento dos folíolos no cerrado aberto, não notado nas plântulas da mesma 

espécie mantidas nos ambientes de mata ciliar.  

Durante os dias das medições, pôde-se constatar que a radiação incidente no 

cerrado aberto atingiu valores próximos de 2000µmol.m-2.s-1 em janeiro e de 

1400µmol.m-2.s-1 em julho. Estes valores podem ser considerados excessivos para a 

espécie citada, uma vez que se trata de uma espécie climácica (Rodrigues, 1995) que, de 

acordo com a classificação sucessional, teria sua germinação, crescimento inicial e 

estabelecimento de plântulas no interior de matas, sob o dossel da floresta, nos quais a 

luz incidente é cerca de 1 a 2% da radiação solar (Canham, 1989). 

Como já dito anteriormente, as plântulas de H. stigonocarpa não foram 

acompanhadas na mata ciliar no mês de julho, pois já não havia nenhuma plântula viva 

desta espécie na clareira, nem na mata fechada (ver capítulo 1).  

O melhor desempenho fotossintético da espécie de cerrado foi observado no 

cerrado aberto, na medição de janeiro (Figura 5). Nesta curva, a saturação ocorreu em 

500µmol.m-2.s-1, com um máximo de atividade fotossintética de 9,29µmolCO2.m-2.s-1 

(Tabela 4). Os outros valores que compõem a curva do cerrado aberto são 2 vezes 

maiores do que os medidos em janeiro na mata aberta e dez vezes maiores do que os da 

mata fechada (Figura 5). Na mata aberta, a saturação também ocorreu em 500µmol.m-2.s-

1 e o valor atingido foi 6,63µmolCO2.m-2.s-1, enquanto na mata fechada, o máximo de 

atividade fotossintética no ponto de saturação de 100µmol.m-2.s-1 foi 0,87µmolCO2.m-2.s-1 

(Tabela 4).  

A curva obtida no cerrado aberto em julho foi constituída por valores mais baixos 

– quase a metade - do que os obtidos na primeira medição (janeiro). O máximo atingido 

em julho foi 4,74µmolCO2.m-2.s-1 em 500µmol.m-2.s-1 (Figura 5 e Tabela 4). 

A curva de H. stigonocarpa na mata fechada (mês de janeiro) foi construída com 

valores próximos de zero, mostrando baixa atividade fotossintética da espécie em um 
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ambiente com baixa incidência de luz. Nos dias das medições, pôde-se constatar que a 

radiação na mata fechada foi de cerca de 1 a 3% da radiação incidente em pleno sol.   

A alta mortalidade da espécie de cerrado nos ambientes de mata, onde a radiação 

luminosa incidente é menor do que a observada no cerrado, seu habitat natural, pode 

também ser considerada uma evidência de que ambientes com pouca luz não são 

favoráveis ao estabelecimento de plântulas dessa espécie. Ou ainda, que a espécie 

apresenta pequena plasticidade fisiológica e/ou morfológica para adaptação em 

ambientes pouco favoráveis para o seu desenvolvimento.  

Comparando-se as duas espécies, na medição de janeiro, tem-se que a espécie de 

cerrado atingiu valores médios próximos de 10µmolCO2.m-2.s-1 no cerrado aberto, 

enquanto a de mata, valores próximos de 7µmolCO2.m-2.s-1(Figura 5). Em julho, as duas 

espécies apresentam uma queda no desempenho fotossintético, sendo que na espécie de 

mata a queda foi mais drástica (Figura 5 e Tabela 4). 

Em janeiro, enquanto na mata aberta as duas espécies apresentaram valores 

médios bem próximos a partir de 500µmol.m-2.s-1 (entre 6 e 8µmolCO2.m-2.s-1), na mata 

fechada, a espécie de cerrado atingiu valores menores do que 1/3 dos medidos na 

espécie de mata (Figura 5).  

Analisando-se as curvas de andamento diário das trocas de CO2 das plântulas  

mantidas no cerrado aberto, percebe-se que as duas espécies seguiram padrões similares 

ao longo do dia (Figura 6A). O início da atividade fotossintética deu-se às 7h da manhã e 

o fim, por volta das 16h. 

O horário de maior atividade fotossintética foi o período da manhã, mais 

especificamente das 8:30 às 10h. O valor máximo de atividade fotossintética foi 2,43 

µmolCO2.m-2.s-1, às 8:44h, em H. courbaril var stilbocarpa, e 1,56µmolCO2.m-2.s-1, às 8:40h, 

em H. stigonocarpa (Figura 6A). Entre 11h e meio-dia, ocorreu uma queda e no período 

da tarde, a espécie de cerrado voltou aos valores atingidos (1,4µmolCO2.m-2.s-1 às 

12:47h) durante a manhã, enquanto a espécie de mata também aumentou sua atividade 

no começo da tarde, mas não atingiu valores tão altos quanto os da manhã (máximo à 

tarde = 1,26µmolCO2.m-2.s-1 às 12:08h) (Figura 6A). 
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Figura 5 - Curvas de resposta fotossintética média a diferentes intensidades de luz (PARi), 
realizadas em janeiro e em julho de 2002, com plântulas da espécie H. stigonocarpa. As curvas 
foram realizadas com plântulas mantidas em 3 ambientes, na Reserva Biológica de Moji Guaçu 
(Moji-Guaçu – S.P.). Os ambientes foram: área de mata ciliar com dossel fechado (mata fechada 
= MF), área de clareira em mata ciliar (mata clareira = MA) e área aberta em cerrado (cerrado 
aberto = CA). As barras verticais em cada ponto representam os desvios padrão das médias. n = 
10 indivíduos. 
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Na clareira de mata, a curva foi realizada das 9:30h até às 16h (Figura 6B). Foi 

observada uma baixíssima atividade fotossintética nas plântulas de H. courbaril var 

stilbocarpa, não atingindo valores superiores a 0,5µmolCO2.m-2.s-1. As plântulas tiveram 

dois valores máximos de atividade, sendo um entre 9 e 10h da manhã e outro, entre 

13:30 e 14:30h (Figura 6B). O valor máximo pela manhã foi 0,29µmolCO2.m2.s-1, às 9:29h 

e o da tarde, 0,34µmolCO2.m-2.s-1  às 14:33h.  

 Na mata fechada, a atividade fotossintética foi acompanhada das 9:30 às 16:30h. 

Os valores de troca de CO2 só foram positivos para algumas das plântulas das 10:50 às 

11:35h (Figura 6C), que foi o intervalo correspondente ao de maior incidência de luz 

(cerca de 1200µmol.m2.s-1). Alguns poucos valores positivos foram observados ao longo 

do dia, mas foram muito próximos de zero. O máximo observado foi 2,63µmolCO2.m2.s-1 

às 10:50h. 

Curiosamente, apesar de nesse ambiente a atividade fotossintética estar concentrada em 

um curto intervalo de tempo, o valor máximo obtido foi quase 5 vezes maior do que o 

medido na mesma espécie na clareira de mata e igual ao obtido na espécie de cerrado no 

cerrado aberto (cerca de 2,5µmolCO2.m-2.s-1) (Figura 6). Estes resultados corroboram a 

hipótese de que, em condições naturais no ambiente de mata, plântulas de H. courbaril 

var stilbocarpa utilizam-se de variações na radiação luminosa incidente denominadas 

sunflecks (feixes de luz - ver material e métodos). O alto valor medido pode ser 

considerado uma forte evidência de que as condições do ambiente de mata fechada são 

as mais propícias para o funcionamento do sistema fotossintético desta espécie.  

Todos os valores médios da razão Fv/Fm são menores do que 0,8 (Tabela 5). 

Estranhamente, todas as plântulas nos três ambientes estão fotoinibidas, sendo a espécie 

de mata mais prejudicada, principalmente no cerrado aberto. 
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Figura 6 – Curvas de andamento diário das trocas de CO2 em plântulas das espécies H. courbaril 
var stilbocarpa (HC)  e H. stigonocarpa (HS) em uma área aberta de cerrado (A), e em plântulas de 
H. courbaril var stilbocarpa em uma área de clareira (B) e em uma área com dossel fechado (C) de 
mata ciliar. As plântulas foram mantidas de dezembro de 2001 a julho de 2002 na Reserva 
Biológica de Moji Guaçu (Moji-Guaçu – S.P.) e as medidas foram realizadas em julho de 2002. 
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Tabela 5 – Valores médios (± desvio padrão) das razões Fv/Fm obtidas em plântulas das 
espécies H. courbaril var stilbocarpa e H. stigonocarpa  mantidas de dezembro de 2001 a julho de 
2002 em 3 ambientes na Reserva Biológica de Moji Guaçu (Moji-Guaçu – S.P.). Os ambientes 
foram: área de mata ciliar com dossel fechado (mata fechada), área de clareira em mata ciliar 
(mata clareira)  e área aberta em cerrado (cerrado aberto). As medidas foram feitas em julho de 
2002. n = 12 indivíduos. 
 H. stigonocarpa H. courbaril var stilbocarpa 
Cerrado aberto 0,431±0,09 0,195±0,1 
Mata clareira - 0,39±0,05 
Mata fechada - 0,31±0,1 
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3.3. Efeito do substrato sobre o desempenho fotossintético de plântulas de H. 
courbaril var stilbocarpa (jatobá) e H. stigonocarpa (jatobá de cerrado) 

 

Analisando-se a Figura 7,  pode-se afirmar que não houve uma superioridade de 

nenhum dos tratamentos em relação à atividade fotossintética das plântulas. Percebe-se 

que ao longo das semanas, as plântulas foram se substituindo em valores maiores e 

menores, não havendo um padrão contínuo de aumento ou decréscimo na atividade 

fotossintética baseado no tipo de tratamento ao qual as plântulas foram submetidas. 

Nota-se que em algumas das medidas não há as barras de alguns dos tratamentos – 

por exemplo, na medição 8 não há a barra de Csolo. Isto aconteceu devido à morte da 

planta mantida neste tratamento que deveria ser avaliada nessa medida. Como somente 

uma plântula de cada tratamento foi medida a cada semana, não houve análise dos 

tratamentos nas medidas correspondentes às plântulas mortas. 

Acredita-se que os resultados encontrados podem ser conseqüência do método de 

amostragem estabelecido, pois em cada medida foi avaliada a atividade fotossintética de 

uma plântula diferente em cada tratamento (ver material e métodos), ou seja, não foram 

acompanhadas as mesmas plantas por todo tempo do experimento. A morte de algumas 

das plântulas também foi prejudicial à análise dos resultados, uma vez que não havia 

como comparar todos os tratamentos em todas as medidas e, conseqüentemente, como 

analisar continuamente alguns dos tratamentos. 

Os resultados obtidos em fluorescência, medida através da razão Fv/Fm (Figura 8), 

também não mostram nenhuma relação com o tipo de tratamento nos quais as plântulas 

foram mantidas. Entretanto, todos os valores da razão Fv/Fm foram menores do que 

0,8, mostrando mais uma vez que todas as plântulas estão fotoinibidas. 

Acredita-se que estes resultados também sejam decorrentes dos mesmos aspectos do 

método de amostragem estabelecido, citados na análise das medidas pontuais de 

atividade fotossintética. 

Com relação às curvas de trocas gasosas, foram selecionados três gráficos (Figura 9) 

para que fosse feita a análise dos resultados. Os dados apresentados nos gráficos são 

correspondentes às medidas realizadas nos dias 23/05/2002 (Figura 9A), 28/06/2002 
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Figura 7 –  Medidas pontuais do desempenho fotossintético (A) de plântulas das espécies H. 
stigonocarpa (cerrado) e H. courbaril var stilbocarpa (mata). As plântulas de H. courbaril var 
stilbocarpa foram mantidas em (1) mistura de areia lavada e vermiculita (1:1), com a adição 
quinzenal de solução nutritiva de Hoagland e sob 50% da radiação luminosa natural incidente 
(Mareia) ou (2) solo de mata e sob 50% da radiação luminosa natural incidente (Msolo). Já as de 
H. stigonocarpa em (1) mistura de areia lavada e vermiculita (1:1), com a adição quinzenal de 
solução nutritiva de Hoagland e sob 75% da radiação luminosa natural incidente (Careia) ou (2) 
solo de cerrado e sob 75% da radiação luminosa natural incidente (Csolo). As medições foram 
realizadas semanalmente, de maio a julho de 2002, sendo cada número no eixo y correspondente 
a uma  medição. n = 24 indivíduos. 
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Figura 8 – Razão Fv/Fm em plântulas das espécies H. stigonocarpa (cerrado) e H. courbaril var 
stilbocarpa (mata). As plântulas de H. courbaril var stilbocarpa foram mantidas em (1) mistura de 
areia lavada e vermiculita (1:1), com a adição quinzenal de solução nutritiva de Hoagland e sob 
50% da radiação luminosa natural incidente (Mareia) ou (2) solo de mata e sob 50% da radiação 
luminosa natural incidente (Msolo). Já as de H. stigonocarpa em (1) mistura de areia lavada e 
vermiculita (1:1), com a adição quinzenal de solução nutritiva de Hoagland e sob 75% da 
radiação luminosa natural incidente (Careia) ou (2) solo de cerrado e sob 75% da radiação 
luminosa natural incidente (Csolo). As medições foram realizadas semanalmente, de maio a 
julho de 2002 , sendo cada número no eixo y correspondente a uma  medição. n = 24 indivíduos. 
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(Figura 9B) e 29/07/2002 (Figura 9C), havendo um intervalo de cerca de 30 dias (1 mês) 

entre eles.  

Nos três gráficos estão representados os desempenhos fotossintéticos das plântulas 

submetidas aos quatro tratamentos. Como nos outros gráficos construídos as plântulas 

de alguns dos tratamentos haviam morrido, e, nestes casos, não era possível comparar 

os quatro tratamentos, optou-se por apresentar somente os gráficos que pudessem ser 

usados como base de comparação dos tratamentos utilizados no experimento.  

Apesar do primeiro gráfico ser correspondente às medidas do dia 23/05, é 

importante ressaltar que no dia 13/05 (cerca de 30 dias após a germinação) a plântula da 

espécie de mata mantida no tratamento Msolo já apresentava atividade fotossintética. A 

plântula medida neste tratamento apresentava os eófilos totalmente expandidos; 

entretanto, outras plântulas das duas espécies mantidas no mesmo e nos outros 

tratamentos ainda tinham seus eófilos cobertos pelos cotilédones, ainda não 

apresentando atividade fotossintética nesta ocasião. 

Analisando-se as Figuras 9A, 9B e 9C, observou-se que foi seguido o mesmo padrão 

geral de aumento e diminuição na atividade fotossintética nos quatro tratamentos, 

sendo diferentes os valores alcançados em cada tratamento. Em maio, foram observados 

valores baixos de fotossíntese, seguidos por um grande aumento em junho - atingindo-

se em alguns dos tratamentos, valores 3 ou até 4 vezes maiores do que os de maio - e um 

decréscimo em julho, com valores maiores do que os observados em maio. As atividades 

fotossintéticas nos pontos de saturação também foram maiores em junho nos quatro 

tratamentos (Tabela 6).  

Acredita-se que os baixos valores de fotossíntese observados em maio possam ser 

resultado dos processos de desenvolvimento do aparelho fotossintético e início de 

funcionamento do mesmo e, conseqüentemente, início da atividade fotossintética nas 

plântulas, em resposta à radiação luminosa incidente nesse período.  

O grande aumento na atividade fotossintética observado em junho deve ser 

decorrente do estabelecimento do aparelho fotossintético, havendo aí o máximo de 

atividade no intervalo de tempo analisado no experimento – note também que os 
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Figura 9 –  Curvas de resposta fotossintética a diferentes intensidades de luz (PARi) realizadas 
em plântulas das espécies H. courbaril var stilbocarpa (mata) e H. stigonocarpa (cerrado), nos dias 
23/05/02 (A), 28/06/02 (B) e 29/07/02 (C). As plântulas de H. courbaril var stilbocarpa foram 
mantidas em (1) mistura de areia lavada e vermiculita (1:1), com a adição quinzenal de solução 
nutritiva de Hoagland e sob 50% da radiação luminosa natural incidente (Mareia) ou (2) solo de 
mata e sob 50% da radiação luminosa natural incidente (Msolo). Já as de H. stigonocarpa em (1) 
mistura de areia lavada e vermiculita (1:1), com a adição quinzenal de solução nutritiva de 
Hoagland e sob 75% da radiação luminosa natural incidente (Careia) ou (2) solo de cerrado e sob 
75% da radiação luminosa natural incidente (Csolo). n = 12 indivíduos. 
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maiores valores de fotossíntese no ponto de saturação foram observados em junho 

(Tabela 6). 

Já a queda em julho é resultante das baixas temperaturas e da diminuição na 

radiação luminosa incidente, uma vez que as plântulas estavam aclimatadas a uma 

radiação superior nos meses anteriores (maio e junho), e esta redução na radiação 

incidente característica da estação seca e, principalmente, do mês de julho, levou à uma 

queda na atividade fotossintética nos quatro tratamentos.  

 Em uma análise geral, pode-se afirmar que as plântulas mantidas no tratamento 

Csolo apresentaram maior atividade fotossintética nas três medidas (Figura 9), inclusive 

mostrando maiores valores nos pontos de saturação (Tabela 6).  

 Comparando-se os tratamentos Mareia a Msolo, tem-se que nos meses de maio e 

junho (Figuras 9A e 9B), a atividade fotossintética foi maior no Msolo, inclusive no 

ponto de saturação (Tabela 6). Em maio, os valores obtidos no tratamento Mareia foram 

muito próximos de zero, sendo que a saturação ocorreu em 200µmol.m2.s-1 e a atividade 

foi de 0,63µmolCO2.m2.s-1 (Tabela 6).  

Já em julho, houve um aumento na atividade fotossintética nas plântulas 

mantidas no tratamento Mareia, observando-se valores muito próximos de atividade 

fotossintética entre os dois tratamentos ao longo das curvas (Figura 9C). Neste mês, a 

saturação ocorreu em 500µmol.m2.s-1 e a atividade foi de 3,33µmolCO2.m2.s-1 no 

tratamento Msolo, enquanto no Mareia, a saturação ocorreu em 500µmol.m2.s-1 e a 

atividade foi de 2,37µmolCO2.m2.s-1 (Tabela 6).  

Com relação à espécie de cerrado, comparando-se os tratamentos Csolo e Careia, 

também foram observadas maiores atividades fotossintéticas no tratamento no qual as 

plântulas foram mantidas em solo (Csolo) nos três meses representados nos gráficos 

(Figura 9), inclusive  nos pontos de saturação (Tabela 6).  

 Foram identificados alguns problemas no delineamento deste experimento. O 

primeiro foi que, em cada semana, foi medida somente uma plântula por tratamento. 

Com isso, não houve variabilidade nos resultados obtidos e, portanto, não foi possível se 

aplicar nenhum tipo de análise estatística.  
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Tabela 6 – Comparação dos desempenhos fotossintéticos de plântulas de H. courbaril var stilbocarpa  e H. stigonocarpa mantidas em 4 
tipos de tratamento, no Instituto de Botânica de São Paulo. As plântulas de H. courbaril var stilbocarpa foram mantidas em (1) mistura 
de areia lavada e vermiculita (1:1), com a adição quinzenal de solução nutritiva de Hoagland e sob 50% da radiação luminosa natural 
incidente (Mareia) ou (2) solo de mata e sob 50% da radiação luminosa natural incidente (Msolo). Já as de H. stigonocarpa em (1) 
mistura de areia lavada e vermiculita (1:1), com a adição quinzenal de solução nutritiva de Hoagland e sob 75% da radiação luminosa 
natural incidente (Careia) ou (2) solo de cerrado e sob 75% da radiação luminosa natural incidente (Csolo). As medidas foram 
realizadas nos dias 23/05/2002, 28/06/2002 e 29/07/2002. 
 H. courbaril var stilbocarpa H. stigonocarpa 
 Msolo Mareia Csolo Careia 
 23/05 28/06 29/07 23/05 28/06 29/07 23/05 28/06 29/07 23/05 28/06 29/07 

 
Saturação 

(µmol.m-2.s-1) 
200 500 200 200 500 500 200 500 200 200 500 200 

 
Amax na saturação 
(µmol CO2.m-2.s-1) 

1,32 4,72 3,33 0,63 4,08 2,37 2,62 5,81 3,57 1,28 4,78 2,14 
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 Outro problema identificado foi o de que as plântulas que morreram não foram 

substituídas por outras; ou seja, não havia plantas reserva mantidas nas mesmas 

condições do experimento  para substituir as que morressem. Devido a isso, não se pôde 

acompanhar e comparar semanalmente a atividade fotossintética nos quatro 

tratamentos. 

 

4. DISCUSSÃO 

    Plasticidade e Fotoinibição 

Com os resultados dos experimentos I e II, conclui-se que a espécie de cerrado é mais 

tolerante à luz e menos tolerante à sombra, e a espécie de mata, vice-versa. Entretanto, 

nota-se, também, que pelos resultados obtidos nas medições de fluorescência, as 

radiações luminosas utilizadas nos experimentos realizados sob condições conhecidas e 

as radiações incidentes no experimento realizados no campo, em condições naturais, 

foram excessivas para as duas espécies. Infere-se, ainda, que a fotoinibição foi maior nas 

plântulas da espécie de mata. 

De acordo com Press et al (1995), muitas espécies típicas de ambientes sombreados 

apresentam danos após serem expostas a alta radiação  luminosa, mesmo se estiverem 

crescendo em um ambiente com luminosidade moderada. Silvestrini (2000) observou 

fotoinibição nas plântulas das duas espécies por ela estudadas em condições de baixa e 

de alta radiação, sendo que em H. courbaril observou-se uma fotoinibição crônica, tendo 

sido atingidos valores próximos de 0,2 na razão Fv/Fm em folhas de plântulas 

transferidas para alta radiação. Segundo Silvestrini (2000), os resultados encontrados 

indicam uma menor capacidade do aparelho fotossintético de H. courbaril de se manter 

em condições de alta radiação. Santos (2002) também observou fotoinibição em H. 

courbaril sob altas intensidades luminosas.  

Apesar da fotoinibição, no mesmo trabalho Silvestrini identificou em H. courbaril var 

stilbocarpa um potencial de aclimatação à abertura de clareiras, através de mudanças 

fisiológicas e morfológicas. Este resultado de Silvestrini (2000) corrobora o que foi 

observado para essa espécie no presente trabalho. Pode-se afirmar que a espécie de mata 
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apresenta maior capacidade de variação fotossintética. Em condições diferentes 

daquelas encontradas no seu habitat natural (condição de alta radiação, por exemplo), as 

plântulas da espécie de mata sobrevivem, entretanto apresentando algumas respostas,  

tais como, quedas na taxa fotossintética e baixos valores na razão Fv/Fm, e o 

amarelecimento dos folíolos.  

De acordo com Silvestrini (2000), pode-se encontrar espécies climácicas com alta 

plasticidade e espécies pioneiras com baixa, só que com menor frequência que o 

contrário. Casos como o de H. courbaril, onde houve resposta plástica, mas com taxas 

fotossintéticas maiores sob baixa radiação e taxas menores sob altas intensidades 

luminosas não são comuns (Silvestrini, 2000). Malavasi & Malavasi (2001) afirmam que 

encontraram maior plasticidade (maior facilidade de aclimatação do aparelho 

fotossintético em relação a alterações do estímulo luminoso) em mudas de Hymenaea 

courbaril (não pioneira) do que em mudas de Schizolobium parahyba (pioneira) em 

condições de campo. 

Com relação à espécie de cerrado, não era esperada a fotoinibição, uma vez que 

se considerava que as mesmas se estabelecessem sob altíssimas intensidades luminosas 

no seu habitat natural, a formação vegetal denominada cerrado sensu stricto. Logo, 

entende-se que as plântulas de H. stigonocarpa não apresentaram o máximo de atividade 

fotossintética sob alta radiação e, muito menos, sob baixa radiação, como as encontradas 

nos ambientes de mata do experimento II e o tratamento de 3% de radiação do 

experimento I.  

As plântulas da espécie em questão não se encontram nas melhores condições no 

cerrado aberto, mas conseguem garantir sua sobrevivência. Já nas condições de baixa 

radiação, não houve uma resposta plástica do aparelho fotossintético das plântulas. 

Segundo Prado & Moraes (1997) espécies arbóreas de cerrado atingem 90% do máximo 

de atividade fotossintética entre radiações fotossinteticamente ativas de 600 e 1200µmol. 

m-2.s-1, que corresponde à cerca de 30 a 60% da radiação direta. Franco (2002) afirma que 

espécies características de ambientes abertos podem não ser capazes de crescer em locais 

com o dossel fechado. 
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Além disso, acredita-se que nos ambientes de mata utilizados no experimento II 

não só a radiação, mas tanto a umidade e/ou outros fatores foram desfavoráveis ao 

estabelecimento desta espécie nos ambientes de baixa radiação. Fetcher et al (1983) 

observaram uma alta mortalidade de plântulas de Heliocarpus appendiculatus, quando 

estas foram mantidas na sombra. De acordo com os autores, as plântulas pareciam ter 

sofrido infecção por fungos, como também foi observado em H. stigonocarpa. 

Dessa forma, acredita-se que as melhores condições para o estabelecimento de 

plântulas de H. stigonocarpa seriam obtidas em um ambiente de cerrado, sob uma baixa 

cobertura arbórea, como, por exemplo, a copa pouco densa de um indivíduo arbóreo. 

Esta condição é equivalente à do tratamento cerrado fechado do experimento realizado 

no campo; entretanto, como já dito, não se obteve resultado neste tratamento devido à 

predação da parte aérea das plântulas por formigas cortadeiras.  

Postula-se que a espécie de cerrado esteja adaptada a condições muito específicas 

para o desenvolvimento e estabelecimento de suas plântulas, apresentando uma 

pequena capacidade de plasticidade, no caso, fotossintética, o que poderia permitir o 

seu estabelecimento tanto sob altas quanto em baixas radiações. 

 

    Curvas de trocas gasosas 

No experimento I, concluiu-se que a espécie de cerrado teve maior eficiência 

fotossintética do que a espécie de mata, pois apresentou maiores valores médios de 

trocas gasosas nas folhas nos dois tratamentos, nas três medições. No experimento II, 

quando se compara as duas espécies nas suas condições naturais de ocorrência, ou seja, 

a espécie de cerrado no cerrado aberto e a de mata, na mata fechada, observou-se que a 

espécie de cerrado também apresentou maiores taxas fotossintéticas.  

Válio et al (1966) mostraram que H. stigonocarpa apresenta estômatos nas epidermes 

superior e inferior das folhas, enquanto H. courbaril var stilbocarpa  apresenta somente na 

epiderme superior. Entretanto, mostraram também que o número de estômatos por 

unidade de área na espécie de mata é quase o dobro do observado na espécie de 
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cerrado, e que indivíduos da espécie florestal restringem mais a transpiração na estação 

seca do que indivíduos da espécie de cerrado.  

A maior restrição na transpiração de H. courbaril var stilbocarpa é resultado de uma 

menor abertura estomática, que também pode ter como consequência uma redução na 

atividade fotossintética. Dessa forma, parece nítida uma relação entre a maior 

sensibilidade da espécie de mata ao déficit hídrico e uma menor atividade fotossintética, 

quando comparada com a espécie de cerrado. Apesar da espécie de cerrado ter menos 

estômatos nas folhas, há menos limitação à abertura estomática nesta espécie, 

possibilitando que a mesma tenha maior atividade fotossintética. 

Franco (2002) considera que as espécies arbóreas e arbustivas do cerrado mantém 

taxas relativamente altas de fotossíntese. Entretanto, acredita que a maior parte dos 

assimilados de carbono não são usados para o crescimento, mas estocados em estruturas 

subterrâneas ou utilizados para componentes estruturais das folhas. 

No experimento realizado no campo (experimento II), as duas espécies 

apresentaram maiores taxas fotossintéticas no início (janeiro) do que no fim do 

experimento (julho). Acredita-se que as maiores taxas em janeiro possam ser associadas 

ao fim da mobilização das reservas e estabelecimento fotossintético das plântulas 

(passagem da autotrofia para a heterotrofia), que possivelmente ocorreu neste mês. 

Sendo assim, em janeiro pode-se observar o máximo de atividade fotossintética nas duas 

espécies. Santos (2002) demonstrou que os processos de estabelecimento da fotossíntese 

e de mobilização de reservas dos cotilédones em H. courbaril ocorrem 

concomitantemente, em um período de transição que dura de 30 a 45 dias após a 

germinação. 

Já a queda em julho pode ser resultado de danos progressivos nos aparelhos 

fotossintéticos das plântulas, resultante do processo de fotoinibição observado. Pode, 

ainda, estar relacionada às baixas temperaturas características do mês de julho. 

No ambiente de cerrado, a queda na atividade fotossintética em julho pode ser 

ainda consequência dos efeitos da estação seca. A alta radiação direta que incide nas 

folhas, associada às baixas temperaturas e ao déficit hídrico no solo, característicos dos 



 

 

 

140

cerrados durante a estação seca, podem ter induzido o fechamento estomático nas 

plântulas na maior parte do dia. Uma vez que as plântulas ainda apresentam raízes 

superficiais, que não atingem camadas mais profundas do solo, nas quais a 

disponibilidade de água é maior, há uma redução na condutância estomática, que 

implica em uma menor taxa de assimilação de CO2 e, consequentemente, na redução da 

atividade fotossintética. Enfatiza-se que isto pode ter ocorrido nas duas espécies e que 

não exclui a possibilidade de ocorrência de fotoinibição. 

Lemos-Filho (2000) estudou fotoinibição em três espécies arbóreas do cerrado e 

observou que a razão Fv/Fm foi menor do que 0,8 no meio do dia nas espécies 

estudadas, tanto na estação seca quanto na chuvosa. Apontou ainda que na estação seca 

há uma restrição na atividade fotossintética devido a um decréscimo na condutância dos 

estômatos, resultando em decréscimo nos níveis de CO2 nos espaços intercelulares e na 

redução da assimilação.  

Franco (1998) encontrou em plântulas de Roupala montana, uma espécie perene 

dos cerrados brasileiros, 50, 75 e 90% do máximo da taxa de assimilação de CO2 em 

radiações de 540, 1010 e 1650µmol.m-2.s-1, respectivamente, no começo da estação seca. 

No fim da estação seca, foi observada uma queda na taxa de assimilação de CO2 . 

Ainda no experimento realizado no campo, nas curvas de trocas gasosas, obteve-

se maior atividade da espécie de cerrado no ambiente de cerrado aberto, e da espécie de 

mata, no ambiente de clareira de mata, tanto em janeiro quanto em julho. Esta alta 

atividade de H. courbaril var stilbocarpa no ambiente de clareira de mata reafirma a alta 

capacidade de plasticidade e aclimatação desta espécie, uma vez que, por ser uma 

espécie climácica (Rodrigues, 1995), teria o estabelecimento de suas plântulas no interior 

da mata, sob o sub-bosque, em condições de luminosidade mais próxima às das 

encontradas na mata fechada.  

 

    Curvas de acompanhamento diário 

As curvas de acompanhamento diário, realizadas no campo, também fornecem 

importantes informações sobre as respostas ecofisiológicas relacionadas à fotossíntese 
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em plântulas das duas espécies estudadas. As duas espécies apresentaram maior 

atividade no seu habitat natural, sendo que os valores máximos atingidos pela espécie 

de mata na clareira de mata foram muito próximos daqueles atingidos pela espécie de 

cerrado no cerrado aberto. Observou-se, ainda, que as duas espécies apresentam 

maiores valores de fotossíntese líquida em alguns horários do dia, concentrados 

principalmente no início da manhã. 

No ambiente de cerrado aberto, os valores máximos de fotossíntese líquida foram 

observados no começo da manhã e no fim da tarde nas plântulas das duas espécies, 

sendo que na espécie de cerrado os valores atingidos no fim da tarde são muito 

próximos dos atingidos de manhã, enquanto na espécie de mata, os valores da tarde são 

menores.  

O pico de atividade no começo da manhã e a depressão na atividade 

fotossintética no meio do dia, no horário de maior radiação luminosa incidente,  já havia 

sido descrito em alguns trabalhos com espécies de cerrado in situ (Franco, 1998; Franco 

& Lüttge, 2002). As taxas máximas de fotossíntese observadas em H. stigonocarpa 

também são bastante próximas das citadas para outras espécies arbóreas do cerrado 

(Prado & Moraes, 1997; Franco, 2002).  

As plântulas de H. courbaril var stilbocarpa têm diferentes padrões de resposta 

fotossintética nos ambientes de mata fechada e de clareira de mata. Enquanto na clareira 

a atividade fotossintética foi muito baixa durante todo o dia, na mata fechada, o máximo 

de atividade fotossintética ocorreu no fim da manhã, horário de maior incidência de luz, 

e os valores alcançados foram quase 5 vezes maiores do que os da clareira de mata. 

Observou-se que nos ambientes de mata, mesmo na clareira, a radiação luminosa 

incidia principalmente sob a forma de feixes luminosos. Como a frequência, a duração e 

a magnitude do feixe luminoso podem variar de acordo com a altura do dossel (Press et 

al, 1995), algumas das respostas das plântulas a estes pulsos de luz podem não ter sido 

registrados, uma vez que as medidas foram feitas em intervalos de uma hora. 

De acordo com Press et al (1995), plântulas com a habilidade de utilizar sunflecks 

podem apresentar maior crescimento e sobrevivência no sub-bosque. Entretanto, em 



 

 

 

142

alguns casos, a alta radiação de sunflecks pode induzir danos fotoinibitórios (Press et al, 

1995). 

Com estes resultados, conclui-se que a alta plasticidade da espécie de mata permite 

que suas plântulas variem sua atividade fotossintética, incluindo horário de atividade 

máxima e os valores máximos alcançados, adaptando-se fisiologicamente às condições 

do ambiente onde estão se estabelecendo. 

     

    Efeito do substrato na atividade fotossintética 

Com relação à influência do tipo de substrato na atividade fotossintética 

(experimento III), obteve-se como resultado que as plântulas das duas espécies mantidas 

nos solos dos seus respectivos ambientes tiveram taxas fotossintéticas maiores do que as 

mantidas na mistura de areia e vermiculita. Dessa forma, conclui-se que, no início do 

período de estabelecimento das plântulas, o tipo de substrato pareceu exercer alguma 

influência na atividade fotossintética.  

 

    Considerações finais 

Sassaki et al (1997) encontraram que plântulas de Dalbergia miscolobium, uma 

espécie do cerrado, apresentam uma baixa assimilação de CO2 e, consequentemente, 

baixas taxas fotossintéticas em condições de baixa umidade, devido ao completo 

fechamento estomático. Estas respostas também estão relacionadas à baixa 

disponibilidade de água no solo, uma vez que, segundo Sassaki et al (1997), nas 

condições de cerrado, nas quais as camadas superficiais do solo estão constantemente 

sujeitas à deficiência de água, o comportamento de fechamento dos estômatos evita a 

perda excessiva de água.  

Hoffmann & Franco (2003) estudaram comparativamente alguns parâmetros de 

crescimento em plântulas de 9 pares congenéricos de espécies de cerrado e florestais. 

Observaram que as espécies florestais apresentaram menores valores de taxa de 

assimilação líquida e, consequentemente, menores taxas fotossintéticas máximas, 
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evidenciando a adaptação das espécies florestais a ambientes com baixa incidência de 

luz. 

Logo, parece que as plântulas de espécies de cerrado, de forma geral, mesmo com 

a queda na atividade fotossintética durante a estação seca, apresentam taxas 

fotossintéticas mais altas do que as observadas em plântulas de espécies de mata. 

Conclui-se que há uma diferenciação marcada na taxa de produção de energia entre as 

espécies destes ambientes e na forma como esta energia é utilizada para o crescimento e 

estabelecimento das plântulas. Assim, o desempenho fotossintético durante o 

estabelecimento pode ser um fator de grande importância e que diferencia espécies 

florestais e de cerrado e, mais especificamente, as duas espécies estudadas. 
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DISCUSSÃO GERAL  
O estabelecimento da composição florística moderna  é primariamente resultado de 

eventos históricos e biogeográficos (Franco, 2002). Durante o Pleistoceno e o início do 

Holoceno ocorreram grandes alterações climáticas, representadas pela alternância de 

períodos quentes e frios, que levaram a conseqüentes expansão e retração de florestas 

úmidas e de formações vegetais de clima seco (Langenheim et al, 1973).  

Esta alternância provocou grandes alterações na disponibilidade de recursos e o 

aparecimento de novos habitats, propiciando os processos de especiação e diversificação 

de angiospermas. Estes processos teriam sido mais comuns em espécies chamadas de 

generalistas, ou ainda, mais tolerantes às amplitudes de variação das condições 

ambientais.  

Simplificadamente, com o passar do tempo e com algumas condições necessárias 

para a ocorrência do processo de especiação (tais como o isolamento geográfico e/ou 

reprodutivo de uma população), estas espécies teriam dado origem a novas espécies, 

restritas a condições ambientais mais específicas, incluindo o surgimento de espécies 

endêmicas.  

O processo descrito acima ocorreu principalmente na região amazônica, que 

também é o centro de diversidade do gênero Hymenaea. Postula-se no presente trabalho 

que a espécie Hymenaea courbaril, que apresenta uma distribuição bastante ampla, tenha 

originado no período citado H. stigonocarpa, que é exclusiva dos cerrados brasileiros. 

Diversas evidências encontradas ao longo do trabalho parecem corroborar essa hipótese. 

As plântulas de H. courbaril var stilbocarpa sobreviveram em todas as condições nas 

quais foram colocadas nos experimentos, fossem elas naturais ou parcialmente 

controladas, sob altas ou baixas intensidades luminosas, diferentes tipos de substrato e 

diferentes condições de temperatura e umidade, incluindo a sobrevivência no ambiente 

aberto de cerrado. Apresentaram, entretanto, algumas respostas morfológicas e 

fisiológicas, tais como a redução na atividade fotossintética e na taxa de crescimento, o 

amarelecimento dos folíolos e valores baixíssimos na razão Fv/Fm, que poderiam ser 

compreendidos como respostas às condições desfavoráveis para o seu crescimento e 
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estabelecimento nestas condições, mas que não levaram à morte das plântulas. Isto 

evidencia a alta capacidade de variação desta espécie, o que teria possibilitado a 

colonização de novos ambientes e a consequente origem de novas espécies.  

Com os resultados obtidos nos experimentos realizados, pôde-se identificar 

diferenças entre as duas espécies estudadas, que são respostas ecofisiológicas ligadas à 

disponibilidade de água e, principalmente à luz, resultantes da adaptação das plântulas 

aos seus respectivos ambientes. 

No início do desenvolvimento, a espécie de mata investiu no crescimento da parte 

aérea e foi mais tolerante à sombra e menos tolerante à luz, enquanto a espécie de 

cerrado investiu na parte subterrânea e foi mais tolerante à luz e menos tolerante à 

sombra. 

Plântulas de H. courbaril var stilbocarpa estabelecem-se prioritariamente no interior 

de formações florestais, sob o sub-bosque, em locais com pouca variação na baixa 

intensidade luminosa incidente. Entretanto, neste trabalho, observou-se que a espécie 

consegue se estabelecer, aclimatando-se, em áreas de clareira, como já havia sido 

observado por Silvestrini (2000).  

Áreas de clareira são ambientes extremamente dinâmicos, nos quais a variação na 

radiação incidente pode variar muito em segundos pela ocorrência dos sunflecks (feixes 

luminosos). Logo, espera-se que uma espécie que ocupa este tipo de ambiente esteja 

adaptadas à esta variação na luz. De fato, as plântulas da espécie de mata mantidas em 

uma clareira na mata ciliar, quando receberam um estímulo luminoso simulado intenso 

(2000 µmol.m-2.s-1), para a construção de curvas de trocas gasosas, apresentaram taxas 

fotossintéticas mais altas do que plântulas mantidas em baixa radiação, sob o sub-

bosque da mata ciliar  (mata fechada). Entretanto, no acompanhamento diário da 

atividade fotossintética, estas plântulas estavam fotoinibidas e apresentaram taxas 

fotossintéticas muito próximas de zero durante todo o dia, enquanto as do sub-bosque 

apresentaram a maior atividade fotossintética da espécie em condições naturais.  

Com isso, mais uma vez fica evidente que H. courbaril var stilbocarpa é uma espécie  

com alta capacidade de aclimatação a diferentes condições ambientais, que podem 
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alterar a velocidade de mobilização de reservas dos cotilédones, o estabelecimento e a 

atividade do aparelho fotossintético e a alocação dos recursos mobilizados e 

produzidos.   

De acordo com Silvestrini (2000), apesar de pouco comum, pode-se encontrar 

espécies climácicas com alta plasticidade, como é o caso de H. courbaril var stilbocarpa. 

De fato, Aidar et al. (2002) observaram que H. courbaril var stilbocarpa apresenta um grau 

de plasticidade tal, que propiciou a espécie a se aclimatar ao aumento esperado na 

concentração atmosférica de CO2 com as mudanças climáticas globais. 

Estas são informações de grande importância, quando se pensa na revegetação ou no 

enriquecimento de áreas total ou parcialmente desvegetadas, pois denotam que o 

processo de regeneração natural pode ser acelerado. O conhecimento da amplitude da 

plasticidade fisiológica de espécies florestais permite melhorar a tecnologia associada a 

projetos para recuperação de áreas degradadas, nas quais se faz necessária uma 

intervenção humana cada vez mais intensa.  

A implantação de espécies nativas nestes projetos pode amenizar o impacto 

ambiental negativo decorrente dos desmatamentos, e auxiliar no restabelecimento do 

equilíbrio desses ecossistemas. E é fundamental para o sucesso dos projetos de 

revegetação que se tenha um maior conhecimento das exigências ecológicas das espécies 

a serem utilizadas.  

Isto é válido tanto para formações florestais quanto para áreas de cerrado. De 

acordo com Godoy & Felippe (1992), para a recuperação dos cerrados é preciso que 

sejam utilizadas espécies típicas desta formação, mas para isto é necessário ter 

conhecimento das necessidades de crescimento destas espécies. Entretanto, pouco se 

sabe sobre cada espécie e a situação de degradação vem se agravando. Durante os 

últimos 25 anos, pelo menos 40% de toda a extensão do cerrado foi utilizada na 

implantação de pastagens e na exploração de agricultura intensa, em particular culturas 

anuais como soja e milho (Sano & Almeida, 1998).  

A espécie de cerrado parece ter sofrido alterações, ou ainda, mutações que foram 

selecionadas de forma a direcionar o crescimento inicial para as raízes, auxiliando a 
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enfrentar o problema da falta de água no solo, e a desempenhar melhor seu aparelho 

fotossintético em alta radiação luminosa, condição de maior predominância no cerrado. 

Esta espécie é pouco tolerante a baixas radiações, o que parece ser o principal limitante 

para sua ocorrência em áreas florestais, além da alta umidade e outros fatores já citados. 

As plântulas de H. stigonocarpa parecem apresentar uma plasticidade menor em 

relação a H. courbaril var stilbocarpa e, como consequência, uma baixa capacidade de 

ocupação de novos ambientes. Estão adaptadas às condições da formação vegetal de sua 

ocorrência natural, conseguindo sobreviver e se estabelecer somente nesta formação, em 

áreas mais ou menos expostas à radiação luminosa; ou seja, em um fragmento de 

cerrado, podem se estabelecer em uma área aberta ou em uma área com alguma 

cobertura arbórea. 

Entretanto, é importante notar que a capacidade fotossintética desta espécie pode ser 

altíssima, mesmo quando está fotoinibida, mas que em condições naturais há uma 

restrição nesta atividade. O déficit hídrico no solo, a baixa umidade relativa do ar e altas 

temperaturas do cerrado implicam na redução da abertura estomática e, 

consequentemente, da taxa de assimilação de CO2 e da atividade fotossintética. Em 

condições conhecidas e parcialmente controladas, nas quais não havia herbivoria e 

déficit hídrico, a atividade fotossintética desta espécie em condição de radiação plena foi 

quase duas vezes maior do que a observada no cerrado aberto. 

Entretanto, concluiu-se neste trabalho que as melhores condições para o 

estabelecimento natural de plântulas desta espécie seriam encontradas em uma área de 

cerrado com uma baixa cobertura arbórea, e não em uma área aberta. Um maior 

cobertura possibilita uma degradação mais rápida dos tegumentos das sementes, pelas 

condições microclimáticas mais amenas estabelecidas, que são mais favoráveis à ação de 

microorganismos. Isto acelera o processo de germinação das sementes.  

Sob radiações mais baixas, a mobilização de reservas das sementes é mais lenta, 

devido a um menor transporte de auxina para os cotilédones. Assim, as plântulas 

permanecem por mais tempo com os cotilédones, e tem um melhor aproveitamento das 

reservas, conforme observado por Santos (2002) para Hymenaea courbaril var stilbocarpa. 
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As reservas, no caso da espécie do cerrado, são provavelmente usadas para o 

crescimento da parte subterrânea das plântulas, que é característico no início do 

desenvolvimento de espécies de cerrado. E, finalmente, uma maior cobertura reduz a 

fotoinibição e os danos provocados pelo excesso de luz e possibilita uma maior 

atividade fotossintética pela possibilidade de uma maior abertura estomática.  

Hoffmann (1998) demonstrou que a ocorrência frequente de fogo tende a reduzir o 

sucesso da reprodução sexuada e a estimular a reprodução assexuada, por aumentar a 

produção de raízes geminíferas. Apesar de ser vista de forma negativa, pois reduz a 

possibilidade de aumento de variabilidade em populações naturais, a reprodução 

assexuada pode ter um importante papel na expansão da cobertura arbórea em locais 

dominados por gramíneas ou em locais degradados, o que tem sido cada vez mais 

comum no cerrado sensu stricto.  O aumento da cobertura arbórea também diminui a 

competição de plântulas com gramíneas invasoras, uma vez que onde há a cobertura 

arbórea não ocorre o estabelecimento destas invasoras, facilitando o estabelecimento de 

plântulas e o processo de regeneração natural. Esta é mais uma informação que poderia 

ser utilizada em projetos de revegetação e/ou recuperação de áreas de cerrado. 

Tem-se como conclusão final que há uma intricada relação entre os processos 

ocorrentes desde a germinação até o estabelecimento de plântulas, fase considerada 

mais delicada na história de vida de uma planta. A compreensão destes processos e das 

respostas das espécies às condições naturais é necessária para a aplicação de projetos de 

revegetação e de monitoramento da regeneração natural, tanto mais em um país onde 

ainda se destrói a biodiversidade de florestas e cerrados, seja através da prática de 

queimadas ou de corte raso, para a plantação de maciços de pinheiros e eucaliptos.  
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Resultados da análise do solo utilizado no experimento I 

  
 

Resultados das análises dos solos utilizados nos experimentos II e III 
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Tabela 1 – Peso seco médio total (g) (±ep), peso seco médio das raízes (g) (±ep) e peso seco 
médio da parte aérea (g) (±ep) de plântulas das espécies H. courbaril var stilbocarpa (HC) e H. 
stigonocarpa (HS) cultivadas em radiação plena e em solos de seus respectivos ambientes por seis 
meses. As abreviações T1, T2, T3, T4, T5 e T6 correspondem, respectivamente, aos meses de 
medições (abril a setembro de 2001). Valores seguidos pela mesma letra não são estatisticamente 
diferentes. 

 Peso seco total Peso seco raízes       Peso seco aéreo 

 HC HS HC HS HC HS 

T1 1,52±0,4a 1,09±0,3b 0,46±0,002a 0,35±0,001a 1,06±0,26a 0,75±0,18b 

T2 2,7±0,65a 1,97±0,66b 1,01±0,009a 0,82±0,007b 1,68±0,37a 1,14±0,4b 

T3 3,14±1,37a 2,54±1,04a 1,08±0,04a 1,2±0,03a 2,07±0,82a 1,34±0,5b 

T4 4,06±0,86a 3,23±1,21a 1,47±0,02a 0,9±0,008b 2,59±0,5a 2,33±0,96a 

T5 3,4±1,81a 3,68±0,93a 1,36±0,08a 2,23±0,05b 2,05±0,96a 1,45±0,28a 

T6 6,27±2,25a 4,27±1,52b 2,31±0,09a 2,61±0,14a 3,96±1,32a 1,66±0,53b 

 
 
 
 
Tabela 2 – Razão média parte subterrânea/parte aérea em peso seco(g) (±ep) de plântulas das 
espécies H. courbaril var stilbocarpa (HC) e H. stigonocarpa (HS) cultivadas em radiação plena e em 
solos de seus respectivos ambientes por seis meses. As abreviações T1, T2, T3, T4, T5 e T6 
correspondem, respectivamente, aos meses de medições (abril a setembro de 2001). Valores 
seguidos pela mesma letra não são estatisticamente diferentes. 
 

 HC HS 

T1 0,42±0,04a 0,45±0,02a 

T2 0,61±0,11a 0,74±0,11a 

T3 0,48±0,63a 0,89±0,34b 

T4 0,56±0,25a 0,4±0,45b 

T5 0,61±1,04a 1,53±0,26b 

T6 0,57±1,52a 1,54±0,73b 
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Tabela 3 – Comprimento médio total (cm) (±ep), comprimento médio das raízes (cm) (±ep) e 
comprimento médio da parte aérea (cm) (±ep) de plântulas das espécies H. courbaril var 
stilbocarpa (HC) e H. stigonocarpa (HS) cultivadas em radiação plena e em solos de seus 
respectivos ambientes por seis meses. As abreviações T1, T2, T3, T4, T5 e T6 correspondem, 
respectivamente, aos meses de medições (abril a setembro de 2001). Valores seguidos pela 
mesma letra não são estatisticamente diferentes. 
 

 Comprimento total Comprimento raízes       Comprimento aéreo 

 HC HS HC HS HC HS 

T1 31,17±6,4a 29,43±5,47a 13,2±1,57a 19,55±2,26b 17,97±0,74a 9,73±0,06b 

T2 44,9±9,95a 28,74±7,55b 23,9±4,5a 17,73±2,82b 21±0,62a 11,13±0,39b 

T3 38±16,18a 36,35±7,83a 17,1±23,5a 24,1±5,94a 20,9±2,84a 12,5±1,38b 

T4 50,45±14,21a 39,25±12a 27,9±23,1a 26,76±13,19a 22,5±0,8a 12,24±0,36b 

T5 44,25±18,66a 52,66±16,38a 24±27,4a 39,66±26,27b 20,25±1,66a 12,9±0,62b 

T6 54,1±11,69a 59,1±16,13a 27,86±14,8a 45,1±23,6b 26,23±1,93a 14,33±0,46b 

 
 
 
 
Tabela 4 – Razão média parte subterrânea/parte aérea em comprimento(cm) (±ep) de plântulas 
das espécies H. courbaril var stilbocarpa (HC) e H. stigonocarpa (HS) cultivadas em radiação plena 
e em solos de seus respectivos ambientes por seis meses. As abreviações T1, T2, T3, T4, T5 e T6 
correspondem, respectivamente, aos meses de medições (abril a setembro de 2001). Valores 
seguidos pela mesma letra não são estatisticamente diferentes. 
 

 HC HS 

T1 0,74±10,5a 2,01±7,9b 

T2 1,14±25,6a 1,66±14,7b 

T3 0,83±87,2a 2,19±19,4b 

T4 1,26±63,9a 2,21±43,3b 

T5 1,16±110a 3,14±84,9b 

T6 1,13±41,1a 3,25±82,2b 
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Tabela 5 – Número médio de folíolos (±ep) e comprimento médio da parte aérea (cm) (±ep) de 
plântulas das espécies H. courbaril var stilbocarpa (HC) e H. stigonocarpa (HS), colocadas em 3 
ambientes (cerrado aberto, mata aberta e mata fechada) na Reserva Biológica de Moji Guaçu 
(Moji-Guaçu – S.P.). As plântulas foram acompanhadas de dezembro de 2001 a julho de 2002 e 
as medições foram realizadas em todas as plântulas sobreviventes nos meses de janeiro, abril  e 
julho de 2002.  

  cerrado aberto mata aberta mata fechada 
  HC HS HC HS HC HS 

janeiro 6,2±2,32 2,8±1 5,14±1,64 2 4,69±1,66 2,25±1,26 
 

abril 8 3,23±1,53 8,53±1,92 2 11,75±2,29 0 
 

número 
médio 

de 
folíolos julho 7,5±4,12 6,15±3,1 16,86±3,9 0 11,58±2,27 0 

 

janeiro 24,42±5,2 7,22±3,3 21,84±5,7 8,17±2,4 21,96±6,3 11±2,94 
 

abril 28,17±1,7 9,08±4 28,4±5,1 8±3,46 25,13±5 0 
 

 
Compri- 
mento 

médio da 
parte 
aérea 

 
julho 24,5±6,4 9,27±4,3 29,79±4,5 0 24,79±4,8 0 
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Tabela 6 – Número médio de folíolos (±ep) e comprimento médio da parte aérea (cm) (±ep) de 
plântulas das espécies H. courbaril var stilbocarpa (HC) e H. stigonocarpa (HS), colocadas em 3 
ambientes (cerrado aberto, mata aberta e mata fechada) na Reserva Biológica de Moji Guaçu 
(Moji-Guaçu – S.P.). As plântulas foram acompanhadas de dezembro de 2001 a julho de 2002 e 
as medições foram realizadas em todas as plântulas sobreviventes nos meses de janeiro, abril  e 
julho de 2002.  

  cerrado aberto mata aberta mata fechada 
  HC HS HC HS HC HS 

janeiro 6,2±2,32 2,8±1 5,14±1,64 2 4,69±1,66 2,25±1,26 
 

abril 8 3,23±1,53 8,53±1,92 2 11,75±2,29 0 
 

número 
médio 

de 
folíolos julho 7,5±4,12 6,15±3,1 16,86±3,9 0 11,58±2,27 0 

 

janeiro 24,42±5,2 7,22±3,3 21,84±5,7 8,17±2,4 21,96±6,3 11±2,94 
 

abril 28,17±1,7 9,08±4 28,4±5,1 8±3,46 25,13±5 0 
 

 
Compri- 
mento 

médio da 
parte 
aérea 

 
julho 24,5±6,4 9,27±4,3 29,79±4,5 0 24,79±4,8 0 

 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
 


