Revista Brasil. Bot., V.26, n.4, p.503-513, out.-dez. 2003

O aumento em superficie em Adelia membranifolia (Miill. Arg.) Pax & K.
Hoffm. e Peltophorum dubium (Spreng.) Taub., em resposta ao estresse por
deficiéncia nutricional e alagamento do substrato
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ABSTRACT - (Surface increase in Adelia membranifolia (Miill. Arg.) Pax & K. Hoffm. and Peltophorum dubium (Spreng.)
Taub., in response to stress by flooding and nutritional deficit). Plastic responses in seedlings and young specimens of the
native tree species Adelia membranifolia (Miill. Arg.) Paxt. & K. Hoffm. (Euphorbiaceae) and Peltophorum dubium (Spreng.)
Taub. (Leguminosae-Caesalpinoidae), submitted to flooding and nutritional deficit, were studied. Surface increase on the
expression module, defined as the region on the stem of the seedling which, under stress situations, undertakes re-differentiation,
was measured. The lenticels hypertrophy is seen as its most common morphogenetic expression. In A. membranifolia, both for
growth in height and stem diameter and for morphogenic expressions, the association of nutritional stress with flooding
represented the most restrictive conditions. In P. dubium nutritional state was more restrictive than flooding for stem growth.
In general, nourished plants of both species maintained in a flooded condition reestablished their growth rhythms starting
from the third month of treatment, besides evidencing plastic responses such as lenticels hypertrophy and the formation of
adventitious roots. In regards to surface increase in the undernourished lots, it was verified that in A. membranifolia, from a
total of 38% of surface, 12% corresponded to lenticels hypertrophy. In P. dubium the greatest variation of surface increase by
lenticels hypertrophy was observed, an increase from 5% to 13%. Generally, the modular surface in the flooded plants was
twice as large when compared to the control group. It is possible that the surface increase, for some species, is significant as
a trend towards improving growth stability due to physiological interactions.
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RESUMO - (O aumento em superficie em Adelia membranifolia (Miill. Arg.) Pax & K. Hoffm. e Peltophorum dubium (Spreng.)
Taub., em resposta ao estresse por deficiéncia nutricional e alagamento do substrato). Foram estudadas as respostas plasticas
em plantulas e plantas jovens de duas espécies arbéreas nativas, Adelia membranifolia (Miill. Arg.) Pax & K. Hoffm.
(Euphorbiaceae) e Peltophorum dubium (Spreng.) Taub. (Leguminosae-Caesalpinoidae), submetidas ao alagamento do
substrado associado ao déficit nutricional. Avaliou-se o acréscimo em superficie no médulo de expressdo, definido como a
regido do eixo da plantula que, sob condi¢des de estresse, sofre rediferenciagdo sendo considerada a hipertrofia lenticelar
como a expressdo morfogenética mais comum. Em A. membranifolia a associag@o do estresse nutricional e alagamento do
substrato foi a condi¢cdo mais restritiva tanto para o crescimento em altura e didmetro do colo quanto para as expressdes
morfogenéticas. Jd em P. dubium o estado nutricional foi mais restritivo que o alagamento para o crescimento do colo. Em geral,
para ambas as espécies, plantas nutridas mantidas alagadas restabeleceram seu ritmo de crescimento a partir do terceiro més
de tratamento, além de expressarem respostas plasticas como a hipertrofia lenticelar e a formacao de raizes adventicias. Quanto
ao aumento em superficie, nos lotes desnutridos, verificou-se que em A. membranifolia de um total de 38% de superficie
expressa, 12% corresponderam a hipertrofia lenticelar. Em P. dubium verificou-se as maiores variagoes de aumento em superficie
expressa por hipertrofia lenticelar, elevando de 5% para 13%. Em geral a superficie modular nos lotes tratados foi o dobro em
relacdo ao controle. E possivel que o aumento em superficie, para algumas espécies, seja significativo como tendéncia ao
aumento da estabilidade no desenvolvimento a partir de interagdes fisiologicas.
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ambientais podem ser obtidas a partir de estudos
morfolégicos. Além das respostas relacionadas ao
surgimento ou hipertrofia de lenticelas, outras
modificacdes sdo observdveis, em especial aquelas
relacionadas a morfologia das raizes. O desenvolvimento
de aerénquima, corredores de ar ou espagos aéreos
descontinuos, o surgimento de raizes adventicias ou com
crescimento diageotrépico (Wample & Reid 1979, Drew
et al. 1981, Joly 1996 e Scatena & Menezes 1996),
constituem-se em algumas das respostas expressas por
plantas submetidas a hipéxia ou andxia, condi¢ao
ambiental freqiientemente encontrada em solos
encharcados.

A estabilidade no desenvolvimento (ED), associa
as respostas morfogenéticas aos determinantes internos
e externos, ou seja, relaciona a geracao de determinado
fendtipo a complexos de genes coadaptados as pressoes
ambientais (Freeman et al. 1993). Situacdes de estresse,
de uma maneira geral, tendem a reduzir a capacidade
homeostatica de um dado sistema (Souza & Manzatto
2000).

As expressdes morfogenéticas de hipertrofia
lenticelar em resposta ao estresse por alagamento nao
estdo restritas somente ao caule ou somente a raiz, mas
podem ocorrer simultaneamente nestes dois 6rgaos,
portanto, torna-se necessiria a delimitagdo de uma
regido especifica no eixo da planta, na qual sdo avaliadas
as variacdes em superficie. Em geometria analitica, a
maneira mais simples de avaliar medidas de superficie
compreende os planos, através de equacdes lineares
contendo apenas as primeiras poténcias das varidveis
X, y € z (Thomas 1969). Em morfogénese € admitida a
existéncia de padrdes estruturais, produtos de uma auto
organiza¢do (Mohr 1982), que determinam, por exemplo,
o processo de crescimento por unidades repetitivas, ou
moédulos (Hallé 1986). Dessa forma, o conceito de
mdbdulo ou uma variante, a unidade modular de expressao,
parece ser adequado para designar a amplitude h da
funcdo proposta, assegurando a idéia de processo
morfoldgico no espago e no tempo (Sattler 1996). O
médulo de expressdo ou regido modular é aqui
considerada como uma regido especifica, obtida através
de uma funcdo gerada a partir da interpretacdo da
superficie de um cilindro, o eixo da planta, bem como
da superficie gerada pela hipertrofia lenticelar na raiz e
no caule.

Embora a hipertrofia lenticelar represente uma
resposta morfogenética comum em plantas submetidas
ao alagamento do substrato, seu papel no transporte de
gases € bastante discutido como resposta adaptativa
(Kozlowski 1984, Vartapetian & Jackson 1997, Botelho

et al. 1998, Medri et al. 1998, Rogge et al. 1998, Lobo
& Joly 2000). Assim, o estudo das respostas morfolégicas
relacionadas com a formacao das lenticelas, bem como
as variacdes em superficie provocadas pelo aumento
de diametro do colo e hipertrofia lenticelar, pode gerar
novas informacgdes que contribuam para o melhor
conhecimento da influéncia dessas estruturas sobre o
desenvolvimento vegetal em condicdes de estresse.

Este trabalho objetivou investigar e discutir o valor
adaptativo de respostas morfolégicas, como o aumento
em superficie, verificadas em plantulas e plantas jovens
de Adelia membranifolia e Peltophorum dubium,
submetidas ao estresse por deficiéncia nutricional e
alagamento do substrato.

Material e métodos

As sementes de Adelia membranifolia (Mill. Arg.) Pax
& K. Hoffm. e Peltophorum dubium (Spreng.) Taub.,
provenientes de coletas realizadas em trechos de floresta
ciliar nos rios da Prata e Miranda, ambos no municipio de
Jardim-MS/Brasil (21°24° S e 56°22° W), foram submetidas a
secagem prévia e armazenadas sob refrigeracdo em frascos
de vidro.

A expressdo de caracteres sob estresse foi avaliada a
partir de plantulas com cerca de 30 dias de emergéncia e
plantas jovens com cerca de trés a seis meses de
desenvolvimento, obtidas diretamente em tubetes de
polietileno contendo substrato agricola Plantimax em viveiro
com cobertura sombrite 50% e irrigacdo didria por
microaspersdo. Lotes de plantas (n = 20, por espécie com
quatro repeti¢des) foram submetidos a quatro tratamentos
distintos: Lote A - capacidade de campo/nutrido (CCN): aquele
cujas plantas foram submetidas a substrato agricola Plantimax,
mantido em capacidade de campo, adubado com NPK 4:20:20
em solugdo aquosa a 10%, 1 mL por tubete, 2 vezes por semana
nos primeiros dois meses de desenvolvimento e 30% a partir
do segundo més, e 1 mL por tubete de solucdo de
micronutrientes (de acordo com especificagdes do fabricante),
quinzenalmente. Lote B - capacidade de campo/desnutrido
(CCD): aquele no qual as plantas foram mantidas em substrato
drenado, mas sem nenhuma adubacio ao longo do periodo
experimental. Lote C - alagado/nutrido (ALN): lote adubado
ao longo do periodo experimental nas mesmas dosagens que
o lote CCN, e mantido nas condicdes de alagamento sem
aeragdo. O alagamento foi induzido, em plantulas com trinta
dias a partir da emergéncia em lotes homogénios, em caixas
tipo leiteira (56,5 x 23 cm); os tubetes foram mantidos
suspensos por uma moldura de madeira trangada por fios de
nylon n. 80 (figura 1). Este sistema propiciou a manutengdo
do nivel da dgua na altura da borda dos tubetes. Lote D -
alagado/desnutrido (ALD): as plantulas nao receberam
adubagdo e foram mantidas em substrato alagado ao longo
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Figura 1. Bandeja para a manutencdo do estresse por
alagamento do substrato (escala = 10 cm).

Figure 1. Tray for flooding treatment (scale = 10 cm).

do periodo experimental de seis meses. realizou-se o rodizio
periddico das bandejas, alterando-se a posic¢do das plantulas
nas bancadas. Nao foi efetuada aeragdo em nenhum
tratamento alagado, para a indugao da hipéxia.

O estudo morfo-anatdmico foi realizado em plantulas com
até uma semana ap0s a exposicao da raiz primdria e plantas
jovens a partir do terceiro més de emergéncia. Em P. dubium,
induziu-se a germinagéo em sementes escarificadas com H,SO,
por 15 ou 20 minutos considerando o tempo de
armazenamento. Nenhum tratamento pré-germinativo foi
realizado nas sementes de A. membranifolia. Elas foram
colocadas em placa de Petri, forradas com papel de filtro
mantido embebido em cerca de 1 mL de dgua destilada, e
acondicionadas em Camara de Germina¢do BOD a 25 °C sob
luz fluorescente branca continua. A partir de material fresco
ou fixado em FAA 50% (Johansen 1940) foram realizadas
secgOes transversais e longitudinais nas regides basais do
caule e raiz principal, a mao livre e ap6s emblocamento, com
auxilio de micrétomo rotatério Reichert-Jung-2040. Foram
confeccionadas laminas provisérias montadas em agua
destilada e semipermanentes, em glicerina a 50% (Vasconcelos
& Coutinho 1960) coradas com solugdo composta por 95 mL
de solugdo aquosa de azul de astra 1%, 5 mL de solug@o aquosa
de safranina 1% e 2 gotas de dcido acético, e laminas
permanentes, em historresina JB4 coradas com azul de toluidina
0,05% montadas em Entelan (Gerrits 1991). As fotomicrografias
foram obtidas em fotomicroscopio Olympus BX40.

Os dados biométricos foram obtidos com auxilio de
paquimetro eletronico digital Starrett. Também foram obtidas
fotos em estereomicroscopio Zeiss Stemi SV 6.

A andlise estatistica das variagdes entre as superficies

médias entre os tratamentos, para cada espécie, foi realizado
aplicando-se o teste ¢ para observagdes pareadas, com 5%
de significancia (Vieira & Hoffmann 1980).
Expressao Modular - O médulo de expressao (Santiago 2002),
correspondente a 2 cm na regido do colo das plantas
(tabela 1), foi analisado a partir das férmulas:

Seja:

Q) P=2m.r
o perimetro da circunferéncia.

Derivando-se 1) emrelacdoa r

obtivemos:

2.n.d =C_

2

logo:
(@) n.d=C_
A partir de C_se obteve a superficie modular:
3 C, h=S_
Sendo:
d = diametro do colo
h = altura

C,, = circunferéncia modular

S = superficie modular

T = constante

r=raio

J4 o acréscimo em superficie pelas expressdes
morfolégicas pode ser obtido por:

a) para lenticelas isoladas
@) Zce.he =S,

neste caso (Sy=S))

b) quando a expressdo lenticelar ocorreu de maneira
regular em torno do cilindro modular.

®) T.dy= Cu

A partir de C,, se obteve a superficie modular lenticelar
©) Cw. h=Sy

Neste caso (S, =S )

A partir de (4) e (6) se obteve a superficie lenticelar total
para lotes heterogéneos quanto a expressao lenticelar:

(7) ZSI S =Sy

Através das médias aritméticas de S, e S, se obteve a
superficie total expressa:

(8) Sll + Sm= Ste
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Sendo:

d = didmetro aparente

C_ =circunferéncia modular lenticelar
¢, = comprimento lenticelar expresso
h =largura lenticelar expressa

S, = superficie lenticelar expressa

S, = superficie modular lenticelar

S, = superficie total lenticelar

S, = superficie total expressa

Tabela 1. Parametros para a avaliagdo da superficie modular
em plantulas e plantas jovens. h = altura modular (2 cm), d =
diametro do colo, C. = comprimento lenticelar expresso, h, =
largura lenticelar expressa.

Table 1. The surface modular avaliation parameters in
seedlings and young plants. h = modular height (2 cm), d =
stem diameter, C. = lenticelar expressed length, h. = lenticelar
expressed width.

Parametro avaliado Férmula Unidade
Circunferéncia modular (C,,) p.d cm
Superficie modular (S,,) Cn.h cm?
Superficie lenticelar (S;) >c..he cm?
Superficie modular lenticelar (S,,) Eml .h cm?
Superficie total lenticelar (Sy) iSl + S cm?
Superficie total expressa (S.) Su + Su cm?

Resultados

Através da seccdo transversal do caule de plantas
de A. membranifolia (lote CCD) com trés meses de
idade, evidenciou-se o crescimento secunddrio e uma
relativa regularidade na disposi¢do dos tecidos,
caracterizada pela presenca de epiderme e parénquima
cortical interrompido por 1-2 fileiras de fibras que limitam
o floema (figura 2). Os elementos do xilema limitam um
parénquima medular rico em graos de amido (figura 3).
Nos lotes ALN o inicio da hipertrofia lenticelar € notada
nos primeiros 3-5 dias apds o alagamento, ao passo que
nos lotes ALD foi verificada, em geral, entre 8-10 dias.
Em ambos os lotes alagados, verificou-se a diferenciagao
das células do felogénio da lenticela (figura 4).

Em P. dubium, durante o crescimento secundario,
a atividade cambial promoveu a formagio de um anel
de 1-2 camadas de fibras esclerenquimadticas unindo os
quatro conjuntos de fibras primariamente associadas aos
feixes vasculares. Sec¢des transversais em plantas do
lote CCD, por volta do terceiro més, mostraram
epiderme com tricomas pluricelulares. Foi comum a
ocorréncia de lenticelas sem fibras associadas, xilema

secunddrio bem desenvolvido, limitando parénquima
medular rico em grdos de amido (figura 5). No lote ALD
por volta do segundo més de tratamento, foi visivel a
hipertrofia lenticelar (figura 6) que, embora de formacdo
similar a A. membranifolia, ocorreu preferencialmente
na regido entre os feixes de fibras.

Em A. membranifolia verificou-se que, mantidas
as condicdes de saturagdo do substrato, as divisdes
periclinais das células do felogénio da lenticela se
intensificam, sofrem alongamento, surgindo, assim,
expansdes de tecido lenticelar frouxo (figuras 7-9). As
lenticelas hipertrofiadas sdo evidenciadas na epiderme
a partir do colapso das células do primeiro ao ltimo
estrato, este efeito € potencializado por divisdes
periclinais nas células do felogé€nio da lenticela em alguns
pontos (figuras 4-9).

Para ambas as espécies, ficou evidente a influéncia
do estado nutricional na expressao de raizes adventicias
uma vez que s6 ocorreram nos lotes nutridos (ALN).
Estas estruturas tornaram-se evidentes a partir do
terceiro més de alagamento.

De maneira geral, ambas as espécies testadas
apresentaram diferentes respostas em funcdo da
combinagdo de estresse nutricional e alagamento do
substrato ao longo do periodo de seis meses. Em
A. membranifolia, pela anédlise da contribuigdo
percentual em altura (cm) das plantas (figura 10A),
verificou-se que a associacdo de estresse desnutricao/
alagamento encontrado nos lotes ALD, foi a mais
restritiva, passando de 31,1% para cerca de 17,1% aos
seis meses de tratamento. As menores médias mensais
de altura também foram verificadas nos lotes ALD
(tabela 2). Observando a figura 10A, verifica-se que as
plantas dos lotes ALN restabeleceram seu ritmo de
crescimento a partir do terceiro més de tratamento,
chegando aos melhores resultados juntamente com as
plantas dos lotes CCN (34,5% e 28 %, respectivamente).

No que diz respeito ao didmetro do colo, o aumento
percentual maior foi encontrado em ALN 29,1% (figura
10B). Comparado aos demais tratamentos, ALD sofreu
uma redugdo percentual para 22,2%, no entanto, a
variacdo das médias ndo foi estatisticamente significativa
(tabela 2).

Em P. dubium, as diferencas médias de altura e
didmetro do colo entre os tratamentos foram
significativas. As menores médias de crescimento em
altura (tabela 2), e redug@o na contribuicdo percentual
nas taxas de crescimento médio entre os tratamentos
(figura 11A), foram observadas em CCD. Os lotes CCD
apresentaram os menores valores médios mensais de
didmetro do colo (17,1%), e redu¢do na contribui¢cdo
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Figura 2. Secc¢@o transversal em caule de planta jovem de Adelia membranifolia, lote CCD. Figura 3. Detalhe da regido medular
evidenciando a reserva de amido. Figura 4. Detalhe do inicio da hipertrofia lenticelar, lote ALD. Figura 5. Secg¢@o transversal
em caule de planta jovem de Peltophorum dubium, lote CCD. Figura 6. Hipertrofia lenticelar, lote ALD. (cc = célula colapsada,
ct = cortex, e = epiderme, f = felogénio, fe = fibras esclerenquimaticas, ff = feixe de fibras, fl = floema, ga = graos de amido, lh =
lenticela hipertrofiada, mp = medula parenquimatica, tc = tricoma, xi = xilema). Barras =2 pm (3), 5 pm (2, 4), 10 um (5, 6).

Figure 2. Transversal section of the stem in young specimens of the native trees Adelia membranifolia, lot CCD. Figure 3.
Detail of the medular portion to show the startch reserve. Figure 4. Initial stage of the lenticels hypertrophy, lot ALD. Figure
5. Transversal section of the stem in young plant Peltophorum dubium, lot CCD. Figure 6. Lenticels hypertrophy, lot ALD.
(cc =compress cells, ct = cortical region, e = epiderms, f = phellogen, fe = sclerenchyma fibers, {ff = blunde fibers, fl = floem, ga
= starch grain, lh = lenticel hypertrophy, mp = parenchyma marrow, tc = hair, xi = xylem). Bars =2 ym (3), 5 um (2, 4), 10 um (5, 6).
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9

Figura 7. Caule de planta jovem de Adelia membranifolia. Visao da superficie do caule evidenciando o tecido frouxo associado
as lenticelas hipertrofiadas. Figura 8. Seccdo longitudinal da mesma regido do caule da figura anterior. Figura 9. Detalhe das
células do tecido frouxo associado a lenticela hipertrofiada. (mp = medula parenquimatica, tf = tecido frouxo associado).
Barras =5 um (9), 0,5 mm (7, 8).

Figure 7. Stem in young specimens of the native trees Adelia membranifolia. Surface of the stem to show the tissue weak
associated whith lenticels hypertrophy. Figure 8. Longitudinal section of the same stem portion. Figure 9. Detail of the cells in
tissue weak associated whith lenticels hypertrophy. (mp = parenchyma marrow, tf = tissue weak). Bars =5 um (9), 0,5 mm (7, 8).
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Figura 10. Contribui¢@o percentual para os valores médios
em altura (cm) (A) e didmetro do colo (mm) (B) para plantas
de Adelia membranifolia submetidas ao estresse. (ALD =
alagamento desnutrido, ALN = alagamento nutrido, CCD =
capacidade de campo desnutrido e CCN = capacidade de
campo nutrido). B CCD; 2 CCN; M ALD; [JALN.

Figure 10. Percentual contribution for growth in height (cm)
(A) and stem diameter (mm) (B) in Adelia membranifolia
plants under stress. (ALD = undernourished flooded, ALN =
nourished flooded, CCD = drain soil undernourished and CCN
= drain soil nourished ). B CCD; &1 CCN; M ALD; [1ALN.

percentual ao longo do periodo experimental (figura
11B). As maiores médias e aumento na contribuigdo
percentual entre os tratamentos foram verificadas em
CCN e ALN, (respectivamente, 29% e 30,1%).

Em A. membranifolia, comparando a contribuicio
percentual das médias de superficie nos lotes desnutridos
(figura 12A), verificou-se que 23% corresponderam ao
controle, ao passo que a superficie total expressa
correspondeu a 38%, dos quais 12% corresponderam a
hipertrofia lenticelar. Nos lotes nutridos (figura 12B) a
superficie total expressa foi praticamente o dobro da
superficie do controle (40% contra 21%), a expressio
lenticelar contribuiu com 14% do total expresso.
Independentemente do estado nutricional, as maiores
médias em superficie modular (figura 13A, B) foram
verificadas nas plantas alagadas (Smt).

Tabela 2. Valor médio mensal de altura (cm) e didmetro médio
do colo (mm) de plantas submetidas a estresse. (ALD =
alagamento desnutrido, ALN = alagamento nutrido, CCD =
capacidade de campo desnutrido, CCN = capacidade de
campo nutrido, C = controle, T = tratamento). Valores
seguidos de mesma letra, em coluna, ndo diferem
significativamente entre si.

Table 2. Means values monthly of stem height (cm) and stem
diameter (mm) in stressed plants. (ALD = undernourished
flooded, ALN = nourished flooded, CCD = drain soil
undernourished, CCN = drain soil nourished, C = control, T =
stressed). Values followed by the same letters, in columns,
are not significantly different.

Lotes Adelia membranifolia  Peltophorum dubium
altura diametro altura diametro
(cm) (mm) (cm) (mm)
CCD(C) 10,26 a 2,12a 7,75a 2,06a
ALD(T) 9.85a 2,17a 8,85b 2,79b
CCN(@©) 10,82a 2,34a 11,28 ¢ 2,96b
ALN(T) 10,98 a 223a 10,27 cb 2,78 ab

Em P. dubium verificou-se um significativo
aumento da superficie lenticelar expressa (5% nos lotes
desnutridos contra 13% nos lotes nutridos) em funcado
do estado nutricional das plantas (figura 12C, D). As
maiores médias foram verificadas nas plantas alagadas,
sendo que as diferencas entre as médias do controle e
do tratamento também foram maiores nos lotes
desnutridos (figura 14A, B).

Discussao

A expressdo da hipertrofia lenticelar em resposta
ao alagamento do substrato, de maneira geral, foi
semelhante em ambas as espécies testadas,
corroborando a classica defini¢do de arranjo celular de
tecido frouxo protuso a epiderme (Morretes & Venturelli
1985). Quanto a origem, aparentemente segue 0 mesmo
padrao para diferentes espécies ou tratamentos
associados ao alagamento (Rubin Filho 1997, Medri et al.
1998, Botelho et al. 1998), ou seja, divisdes periclinais
nas células do felogénio da lenticela.

Pouca ou nenhuma ateng¢ao tem sido dada ao tecido
frouxo associado a lenticela, que na maioria das
preparacdes anatdmicas € perdido, sendo descrita
apenas a abertura lenticelar. As células deste tecido,
embora guardem algumas semelhancas estruturais com
outros tipos celulares, como as hifas de fungos, tubos
polinicos ou pélos radiciais, diferem destes quanto a
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Figura 11. Contribui¢@o percentual para os valores médios
em altura (cm) (A) e didmetro do colo (mm) (B) para plantas
de Peltophorum dubium submetidas ao estresse. (ALD =
alagamento desnutrido, ALN = alagamento nutrido, CCD =
capacidade de campo desnutrido e CCN = capacidade de
campo nutrido). H CCD; &4 CCN; M ALD; [JALN.

Figure 11. Percentual contribution for growth in height (cm)
(A) and stem diameter (mm) (B) in Peltophorum dubium
plants under stress. (ALD = undernourished flooded, ALN =
nourished flooded, CCD = drain soil undernourished and CCN
= drain soil nourished ). H CCD; &4 CCN; M ALD; [1ALN.

formacdo e aspectos funcionais. Peterson & Farquhar
(1996) e outros autores descreveram o chamado
“crescimento de topo” para os pélos radiciais. Este
crescimento pressupde uma polarizagio do protoplasma
celular responsavel pela deposi¢ao das microfibrilas de
celulose na parede primdaria no topo da célula.
Observando o crescimento do tecido frouxo associado
a abertura lenticelar (figura 9), nota-se a perda de
protoplasma das células na medida em que se afastam
do parénquima cortical, o que descaracterizaria o
“crescimento de topo”.

Segundo Kutschera (1991), a estrutura primaria da
parede celular € capaz de responder a deformacdes
elasticas (reversiveis) ou plasticas (irreversiveis).
Citando trabalhos cldssicos, atesta o papel da pressao
de turgor como um pré-requisito para o alongamento

celular e a duracdo do estresse como um fator
determinante da natureza da resposta. Evidentemente,
o alongamento celular observado na hipertrofia lenticelar
nao € explicado somente sob o ponto de vista mecénico,
cabendo ao etileno (Medri et al. 1998) e a auxina
(Kutschera 1991) a participagdo nesta resposta ao
estresse por alagamento.

Se considerarmos a orientacdo das divisdes
celulares do tecido frouxo associado, bem como a perda
de conteddo celular, € razodvel supor que, sob influéncia
hormonal e aumento de turgor, o crescimento ocorre a
partir do parénquima cortical para fora da abertura
lenticelar, sendo, portanto caracteristicamente mais
basal que apical. A baixa densidade do tecido frouxo
associado € decorrente do alongamento celular e de
indmeros espagos intercelulares presentes.

Consideracdes acerca da participagao das lenticelas
hipertrofiadas no transporte de oxigénio para as raizes
e conseqiiente recuperacdo da respiragio aerdbica,
foram levantadas por Lobo & Joly (2000), Botelho et al.
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Figura 12. Variacdo em superficie modular para plantas
submetidas a estresse: Adelia membranifolia - lote
desnutrido (A), lote nutrido (B), Peltophorum dubium - lote
desnutrido (C), lote nutrido (D). (Smc = Superficie modular
controle, Smt = Superficie modular do tratamento, Stl =
Superficie total lenticelar, Ste = Superficie total expressa).

Figure 12. Modular surface changes in plants under stress:
Adelia membranifolia - undernourished lot (A), nourished
lot (B), Peltophorum dubium - undernourished plot (C),
nourished plot (D). (Smc = Modular surface control, Smt =
Modular surface stressed, Stl = Lenticels whole surface, Ste
= Whole surface expressed).
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(1998), Medri et al. (1998), Rogge et al. (1998) e outros.
Para Botelho ef al. (1998) a expressdo da hipertrofia
lenticelar em condigdes de hipdxia ou andxia no meio
alagado, paradoxalmente, esta relacionada a presenca
de oxigénio na superficie da 4gua, dai a concentracdo
dessas estruturas na regido caulinar proxima a superficie
da 4gua. No entanto, alguns autores preferem evitar as
generalizacdes acerca da hipertrofia lenticelar, admitindo
que, para algumas espécies, as lenticelas hipertrofiadas
e aerénquima sdo resultados de desbalanco hormonal
(Joly 1996), ndo estando relacionadas diretamente com
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Figura 13. Variagdo média e desvio padrdo da superficie
modular em plantas de Adelia membranifolia submetidas a
estresse.

Figure 13. Modular surface mean variation and standard
deviation in Adelia membranifolia stressed plants.
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Figura 14. Os mesmos parametros em plantas de Peltophorum
dubium. A. Lote desnutrido. B. Lote nutrido. (Smc = Superficie
modular controle, Smt = Superficie modular do tratamento,
Stl = Superficie total lenticelar, Ste = Superficie total expressa).

Figure 14. The same parameters in Peltophorum dubium
stressed plants. A. undernourished lot. B. nourished lot. (Smc
= Modular surface control, Smt = Modular surface stressed,
Stl = Lenticels whole surface, Ste = Whole surface expressed).

a difusdo de oxigénio do sistema aéreo para o sistema
radicial, mas sim a saida de compostos volateis como o
etileno, o etanol e o acetaldeido (Kozlowski 1984, Joly
1996). No que diz respeito a morfoanatomia, parece
claro que os eventos relacionados a formagao do tecido
frouxo associado a abertura lenticelar culminam no
alongamento celular, perda de contetddo celular, perda
de adesdo nas paredes anticlinais, morte de células e
formacao de espagos intercelulares. Estes eventos
conferem ao tecido um aspecto esponjoso de baixa
densidade, o que em potencial, favoreceria a passagem
de gases.

Para as espécies testadas, o aumento na
contribuicdo percentual em altura e diametro do colo,
tanto nas condicdes alagadas quanto em capacidade de
campo, reflete que o estresse nutricional foi mais
restritivo que o alagamento do substrato, ou seja, a
manutencdo do crescimento em condigdes de
alagamento do substrato dependeu do estado nutricional
das plantas. Dessa forma, plantas dos lotes nutridos
apresentaram maior e mais rapida resposta de hipertrofia
lenticelar quando comparadas aos lotes desnutridos, além
do que, somente plantas nutridas expressaram raizes
adventicias. Andrade et al. (1999) também verificaram
diferentes respostas de crescimento em fungdo do
tratamento e da espécie. Segundo Janiesch (1991), as
respostas das raizes a anaerobiose sdo fortemente
dependentes de um suprimento adequado de macro e
micronutrientes, sem os quais sao observadas alteracoes
severas nas taxas de crescimento. Medri et al. (1998)
descreveram o aumento do didmetro do colo e hipertrofia
lenticelar para P. dubium, nao encontrando, no entanto,
as raizes adventicias.

Em nosso estudo, verificamos que os dois fatores
estressantes atuando em conjunto foram mais efetivos
como limitadores de crescimento, € que o incremento
em didmetro do colo, nos primeiros meses de
alagamento, nos lotes desnutridos (figuras 10B, 11B)
pode refletir uma inicial otimizacdo na alocacido de
recursos que, no entanto, nao foram suficientes para a
manutencao do crescimento ao longo de todo o periodo
experimental. A hipétese de alocacdo compensatdria
prediz maior flexibilidade de respostas de crescimento
em plantas melhor nutridas (Sharpe & Rykiel 1991).
Evidentemente, a capacidade de ajustar as interacdes
nas vias metabodlicas em fungao das variacdes ambientais
¢ dependente do potencial genético de cada espécie
(Pahlich 1993). Scatena & Menezes (1996), estudando
espécies de Paepalanthus, sugerem a ocorréncia de
variagdes intrapopulacionais para explicar a plasticidade
de algumas respostas morfogénicas.
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Rogge et al. (1998), discutindo as variacdes entre
os resultados obtidos por outros autores, defenderam
que o alagamento possivelmente promove diferentes
respostas metabdlicas entre as populacdes. A ocorréncia
de variagdes intrapopulacionais nas respostas
morfogénicas, fisiolégicas e no desenvolvimento
corroboram com 0s principios encontrados em Barbosa
et al. (1997) e Barbosa (2000), no que diz respeito a
producdo local de mudas para a recuperagdo de dreas
degradadas, sobretudo se tais variagdes levarem a
interacdes adaptativas.

Além do estado nutricional, outros fatores
normalmente estdo associados as respostas de
crescimento, como, por exemplo, a irradiancia, o nivel
da dgua, o tempo de duracdo do alagamento, (Rubin
Filho 1997, Parolin 2001). A capacidade de manutengao
do crescimento em altura sob condi¢gdes de alagamento
do substrato pode ser fundamental para a sobrevivéncia
da planta, sobretudo se representar a fuga da submersao
total.

Sob influéncia do estado nutricional, as condi¢des
de alagamento em geral podem representar aumento
ou reducdo na altura média e no didmetro médio do
colo das plantas. Entretanto, inferéncias acerca da
adaptabilidade de uma espécie as condi¢des de
alagamento do substrato, baseadas em poucas variaveis,
devem ser tomadas com reserva mesmo porque a
sobrevivéncia em condi¢des de alagamento pode
envolver uma associacdo de mudangas morfoanatémicas
e fisioldgicas, bem como admitir as variacgdes
interespecificas ou populacionais (Rogge et al. 1998,
Lobo & Joly 2000, Parolin 2001).

Observando-se a figura 12, nota-se a diferenca real
entre as superficies expressas pelos lotes controle e
tratamento. Tanto P. dubium quanto A. membranifolia
sofreram um significativo aumento em superficie na
regio mais sujeita a exercer trocas gasosas, a superficie
modular. Esses dados, aliados aos dados de crescimento,
indicam a aptiddo dessas duas espécies para tolerar as
condicdes testadas, o que nos leva a analisar com cautela
as classificagdes de tolerancia que nao consideram o
estddio de desenvolvimento da planta, o estado
nutricional, o nivel de submersao, a associacao de fatores
estressantes (como luz, por exemplo) e o tempo de
alagamento, entre outros.

Da mesma forma que o desenvolvimento dos pelos
radiciais teoricamente aumentam a superficie de
absorc¢do das raizes (Peterson & Farquhar 1996), neste
trabalho, admitimos que o aumento em superficie no
modulo de expressdo potencialmente aumentaria a
superficie capaz de realizar as trocas gasosas nas

condi¢des de alagamento do substrato. Dessa forma, o
acréscimo em superficie no médulo de expressao,
associado a outras varidveis, representa mais uma
ferramenta na investigacdo de padrdes de expressao
morfoldgica em resposta as condicdes de alagamento
do substrato.

Nas formacgdes florestais associadas a corpos
d’agua, admite-se a ocorréncia de espécies capazes de
responder a saturacdo do substrato, através de
expressdes morfogenéticas que envolvem diferenciagao
e rediferenciacdo de tecidos maduros. Considerando-se
que a evolugao se processa a luz da seletividade, através
de estddios que sdo altamente adaptativos e competitivos
(Mohr 1982, Vartapetian & Jackson 1997), € de se
esperar que estas respostas plasticas desenvolvam valor
adaptativo ao longo do processo de selecdo natural.
Cabe lembrar que a simples ocorréncia da hipertrofia
lenticelar, bem como o aumento em superficie, ndo
devem ser encarados isoladamente como adaptagdo ou
tolerdncia as condi¢des de alagamento, no entanto, &
possivel que o aumento em superficie e a hipertrofia
lenticelar, para algumas espécies, seja significativo como
tendéncia ao aumento da estabilidade no
desenvolvimento a partir de interacdes fisioldgicas.
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