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“As buds give rise by growth to fresh buds, 

 and these, if vigorous, branch out and overtop 

on all sides many a feebler branch, so by generation 

I believe it has been with the great Tree of Life, 

which fills with its dead and broken branches 

the crust of the earth, and covers the surface with 

its ever branching and beautiful ramifications.” 

Charles Darwin 

 (The Origin of Species) 
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collected at 0700. 0900. 1100. 1300. 15:00 and 1700 h in União 

Biological Reserve. Brazil (n = 4). Upper case letters (A. B. C. D) 

compare the foliar ages (YL and ML) in the daily course (0700. 0900. 

1100. 1300. 15:00 and 1700 h) in Same condition (T0. shade or sun) 

and species; Lower case letters (a. b. c. d. e. f) compare the foliar 

ages (YL and ML) within the same time (0700. 0900. 1100. 1300. 

15:00 and 1700 h) and species among the conditions (T0. shade or 

sun Letters X. Y and Z compare leaves of the same leaf age (YL and 

ML) within the same time (0700. 0900. 1100. 1300. 15:00 and 1700 

h) and species among the different Conditions (T0. shade and sun)… 
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Appendix 2. Maximum  (square) and minimum (triangle) temperature 

values (°C) (shade treatment - closed symbols and  sun treatment  - 

open symbols) and rainfall (mm) (bars). Data were collected monthly. 

for two hundred and ten days (210). (February 2015 to September 

2015) in União Biological Reserve. Brazil………................................... 
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Capítulo 2 

 

 

Figura 1. Condições de cultivo em casas de vegetação. A e B – 
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tratamento de 100% irradiância em Abril de 2015; C – 30% 

(esquerda) e 50% de irradiância em Junho de 2016............................. 

 

57 

 

Figura 2. Caracterização microclimática. Valores médios de 

temperatura (°C) (em linha com símbolo em círculo nas cores preta, 

cinza e branca correspondendo aos tratamentos 30%, 50% e 100% 

de irradiância, respectivamente) e déficit de pressão de vapor (DPV - 

kPa) (em barras nas cores preta, cinza e branca correspondendo aos 

tratamentos 30%, 50% e 100% de irradiância, respectivamente) 

monitorados bimensalmente entre Abril/2015 e Junho/2016................ 
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Figura 3. Valores médios da taxa de crescimento relativo (TCR) para 

os atributos de crescimento altura (TCRA) (A), diâmetro a altura do 

solo (TCRDAS) (B) e número de folhas (TCRNF) (C) monitoradas com 

o intervalo de 60 dias entre os meses Abril/2015 e Junho/2016 para 

as espécies V. Polygama (cirrculo), C. Myrianthum (triângulo), G. 

Guidonea (quadrado) e C. Oblongifolia (losango) submetidos a três 

tratamentos de irradiância: 30% (símbolos pretos), 50% (símbolos 

cinzas) e 100% (símbolos brancos). Letras maiúculas comparam o 

desempenho da espécies entre os tratamentos (30%, 50% e 

100%).................................................................................................... 
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Figura 4. Valores médios de teor de cor verde (TCV) ao longo dos 

meses de estudo (Abril/2015 a Junho/2016) para as espécies V. 

polygama (A), C. myrianthum (B), G. guidonea (C) e C. oblongifolia 

(D) submetidos a três tratamentos de irradiância: I30% (símbolos 

pretos), I50% (símbolos cinzas) e I100% (símbolos brancos). ** 

indicam P ≤ 0,001.................................................................................. 
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Figura 5. Valores médios da composição isotópica foliar (ẟ13Cfoliar),  

assimilação de CO2 (A - µmol CO2 m
-2.s-1) e condutância estomática 

(gS - mol m-2 s-1) e valores de r da correlação Pearson entre ẟ13Cfoliar 

x A (A, C, E e G) e ẟ13Cfoliar x gS (B, D, F e G) para as espécies V. 

Polygama (A e B), C. Myrianthum (C e D), G. Guidonea (E e F) e C. 

Oblongifolia (G e H) submetidos a três tratamentos de irradiância: 

I30% (símbolos pretos), I50% (símbolos cinzas) e I100% (símbolos 

brancos) (P ≤ 0,05)................................................................................ 
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Figura 6. Regressão linear entre a composição isotópica de carbono 

(ẟ13C, ‰) e nitrogênio (ẟ15N, ‰) foliar para as espécies V. polygama 

(cirrculo), C. myrianthum (triângulo), G. guidonea (quadrado) e C. 

oblongifolia (losango) submetidos a três tratamentos de irradiância: 

30% (símbolos pretos), 50% (símbolos cinzas) e 100% (símbolos 
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brancos)................................................................................................. 73 

 

Figura 7. Regressão linear entre plasticidade fenotípica estimada pelo 

índice de plasticidade de distâncias relativas (RDPI) e a integração 

fenotípica (IF) estimada pelo número de correlações significativas entre 

características funcionalmente correlacionadas para as espécies V. 

polygama (A - círculo), C. myrianthum (B - triângulo), G. guidonea (C - 

quadrado) e C. oblongifolia (D - losango). Cada ponto na análise de 

regressão representa um atributo (Tabelas de correlação no material 

suplementar). *indica p ≥ 0,05. 

 

 

Figura 8.  Espaço de ordenação gerado pela análise dos 

componentes principais (PCA). Foram considerados todos os 

atributos (crescimento, morfológicos e fotossintéticos) monitorados. 

V. polygama – círculo, C. myrianthum – triangulo, G. guidonea – 

quadrado e C. oblongifolia – losango submetidas a três tratamentos 

de irradiância: 30% (símbolos pretos), 50% (símbolos cinzas) e 100% 

(símbolos brancos)................................................................................ 
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Apêndice 1.  Valores médios de Clorofila a (Clo a), Clorofila b (Clo b), 
Razão clorofila a/b (Clo a/b), Razão clorofila total/carotenódes (Clo 
total/Caro), Clorofila total (Clo total), rendimento quântico máximo do FSII 
(Fv/Fm), coeficiente de dissipação fotoquímico (qP) e não fotoquímico 
(NPQ),  taxa de respiração do escuro (Rd), velocidade máxima de 
carboxilação da Ribulose 1,5 – bifosfato carboxilase/oxigenase (Vcmáx), 
capacidade fotossintética máxima (Amáx), carbono elementar (C%), 
nitrogênio elementar (N%), razão C:N para as quatro espécies submetidos 
a três tratamentos de irradiância.Letras maiúsculas comparam os 
tratamentos dentro de uma mesma espécie. Letras minúsculas comparam 
as espécies dentro dos tratamentos de irradiância (P ≤ 0,05) 

 

 

Apêncice 2. Planilha de correlação Pearson  da espécie V. polygama par a 

par para os atributos: Altura (A), diâmetro a altura do solo (DAS), número 

de folhas (NF), massa seca total (MST), razão de massa radicular (RMR), 

razão de massa caulinar (RMC), razão de massa foliar (RMF), razão altura 

e diâmetro (A/D), área foliar específica (AFE), teor de cor verde (TCV), 

clorofila a (Clo a), clorofila b (Clo b), Razão clorofila a/b (Clo a/b), 

carotenóides (Caro), Razão clorofila total/carotenódes (Clo total/Caro), 

carbono (C%) e nitrogênio (N%) elementar e razão C:N, composição 

isotópica de carbono foliar (ẟ13C) e nitrogênio (ẟ15N) foliar, rendimento 

quântico máximo do FSII (Fv/Fm), coeficiente de dissipação fotoquímico 

(qP) e não-fotoquímico (NPQ), ), assimilação de CO2 (ACO2), condutância 

estomática real (gS), transpiração real (E), capacidade fotossintética 

máxima (Amáx), velocidade máxima de carboxilação da Ribulose 1,5 – 

bifosfato carboxilase/oxigenase (Vcmáx), taxa de respiração do escuro (Rd). 

Dados em negrito indicam significância (p ≤ 0,05). 
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Apêncice 3. Planilha de correlação Pearson da espécie C. myrianthum par 

a par para os atributos: Altura (A), diâmetro a altura do solo (DAS), número 

de folhas (NF), massa seca total (MST), razão de massa radicular (RMR), 

razão de massa caulinar (RMC), razão de massa foliar (RMF), razão altura 

e diâmetro (A/D), área foliar específica (AFE), teor de cor verde (TCV), 

clorofila a (Clo a), clorofila b (Clo b), Razão clorofila a/b (Clo a/b), 

carotenóides (Caro), Razão clorofila total/carotenódes (Clo total/Caro), 

carbono (C%) e nitrogênio (N%) elementar e razão C:N, composição 

isotópica de carbono foliar (ẟ13C) e nitrogênio (ẟ15N) foliar, rendimento 

quântico máximo do FSII (Fv/Fm), coeficiente de dissipação fotoquímico 

(qP) e não-fotoquímico (NPQ), ), assimilação de CO2 (ACO2), condutância 

estomática real (gS), transpiração real (E), capacidade fotossintética 

máxima (Amáx), velocidade máxima de carboxilação da Ribulose 1,5 – 

bifosfato carboxilase/oxigenase (Vcmáx), taxa de respiração do escuro (Rd). 

Dados em negrito indicam significância (p ≤ 0,05)....................................... 
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Apêncice 4. Planilha de correlação Pearson da espécie G. guidonea par a 

par para os atributos: Altura (A), diâmetro a altura do solo (DAS), número 

de folhas (NF), massa seca total (MST), razão de massa radicular (RMR), 

razão de massa caulinar (RMC), razão de massa foliar (RMF), razão altura 

e diâmetro (A/D), área foliar específica (AFE), teor de cor verde (TCV), 

clorofila a (Clo a), clorofila b (Clo b), Razão clorofila a/b (Clo a/b), 

carotenóides (Caro), Razão clorofila total/carotenódes (Clo total/Caro), 

carbono (C%) e nitrogênio (N%) elementar e razão C:N, composição 

isotópica de carbono foliar (ẟ13C) e nitrogênio (ẟ15N) foliar, rendimento 

quântico máximo do FSII (Fv/Fm), coeficiente de dissipação fotoquímico 

(qP) e não-fotoquímico (NPQ),  assimilação de CO2 (ACO2), condutância 

estomática real (gS), transpiração real (E), capacidade fotossintética 

máxima (Amáx), velocidade máxima de carboxilação da Ribulose 1,5 – 

bifosfato carboxilase/oxigenase (Vcmáx), taxa de respiração do escuro (Rd). 

Dados em negrito indicam significância (p ≤ 0,05)..................................... 
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Apêndice 5. Planilha de correlação Pearson da espécie C. oblongifolia par 

a par para os atributos: Altura (A), diâmetro a altura do solo (DAS), número 

de folhas (NF), massa seca total (MST), razão de massa radicular (RMR), 

razão de massa caulinar (RMC), razão de massa foliar (RMF), razão altura 

e diâmetro (A/D), área foliar específica (AFE), teor de cor verde (TCV), 

clorofila a (Clo a), clorofila b (Clo b), Razão clorofila a/b (Clo a/b), 

carotenóides (Caro), Razão clorofila total/carotenódes (Clo total/Caro), 

carbono (C%) e nitrogênio (N%) elementar e razão C:N, composição 

isotópica de carbono foliar (ẟ13C) e nitrogênio (ẟ15N) foliar, rendimento 

quântico máximo do FSII (Fv/Fm), coeficiente de dissipação fotoquímico 

(qP) e não-fotoquímico (NPQ), ), assimilação de CO2 (ACO2), condutância 

estomática real (gS), transpiração real (E), capacidade fotossintética 

máxima (Amáx), velocidade máxima de carboxilação da Ribulose 1,5 – 

bifosfato carboxilase/oxigenase (Vcmáx), taxa de respiração do escuro (Rd). 

Dados em negrito indicam significância (p ≤ 0,05)..................................... 
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Capítulo 3  

 

Figura 1. Caracterização microclimática (déficit de pressão de valor 

– DPV (KPa), temperatura (°c) e precipitação (mm) nas três áreas de 

estudo na Rebio União entre Maio/2015 e Dezembro/2016. Linhas 

tracejadas e símbolos abertos representam o DPV. Linhas 

pontilhadas e símbolos fechados representam a temperatura. As 

barras representam a precipitação. SbS – Sub-bosque Sombreado, 

círculo; SbI – Sub-bosque Intermediário, quadrado; SbEx – Sub-

bosque Exposto, triângulo..................................................................... 
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Figura 2.  Regressão linear entre os valores médios da taxa de 

crescimento relativo (TCR) em altura (TCRA) (m.m-1mo-1) e diâmetro 

a altura do solo (TCRDAS) (cm cm-1mo-1) monitoradas com o intervalo 

de 180 dias entre Maio/2015 e Novembro/2016 para as espécies 

estudadas com base no padrão de ocorrência (quadrado – espécies 

de maior abundância e círculo – espécies menos abundantes) nas 

áreas de estudo: SbS – Sub-bosque Sombreado (símbolos em 

preto), SbI – Sub-bosque Intermediário (símbolos em cinza) e SbEx – 

Sub-bosque Exposto (símbolos em branco) na ReBio União. **p ≤ 

0,001...................................................................................................... 
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Figura 3.  Regressão linear entre área foliar específica (AFE)    (cm2 

g-1) e densidade de fluxo de fótons fotossintéticos (DFFF) (μmol m-2 

s-1) para as espécies com base no padrão de ocorrência (quadrado – 

espécies de maior abundância e círculo – espécies menos 

abundantes) nas áreas de estudo: SbS – Sub-bosque Sombreado 

(símbolos preto), SbI – Sub-bosque Intermediário (símbolos cinza) e 

SbEx – Sub-bosque Exposto (símbolos branco) na ReBio União. **p 

≤ 0,001.................................................................................................. 
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Figura 4. Regressão linear entre os parâmetros de trocas gasosas 

nas condições reais e potenciais de disponibilidade de irradiância: A -  

Assimilação real (AReal) e potencial  APotencial) (μmol m-2 s-1), B – 

Condutância estomática real (gsreal)e potencial (gsPotencial)  (μmol m-2 

s-1) e C – Transpiração real (EReal) e potencial (EPotencial) para as 

espécies estudadas com base no padrão de ocorrência (quadrado – 

espécies de maior abundância e círculo – espécies menos 

abundantes) nas áreas de estudo: SbS – Sub-bosque Sombreado 

(símbolos em preto), SbI – Sub-bosque Intermediário (símbolos em 

cinza) e SbEx – Sub-bosque Exposto (símbolos em branco) na 

ReBio União. *p ≤ 0,05.......................................................................... 
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Figura 5. Regressão linear entre a composição isotópica de carbono 

(δ13C, ‰) e nitrogênio (δ15N, ‰) foliar para as espécies estudadas 

com base no padrão de ocorrência (quadrado – espécies de maior 

abundância e círculo – espécies menos abundantes) nas áreas de 

estudo: SbS – Sub-bosque Sombreado (símbolos em preto), SbI – 

Sub-bosque Intermediário (símbolos em cinza) e SbEx – Sub-bosque 

Exposto (símbolos em branco) na ReBio União. * Indica p ≤ 0,05........ 
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Figura 6. Regressão linear entre a composição isotópica de carbono 

foliar (δ13C, ‰) e assimilação real (AReal) (μmol m-2 s-1) para as 

espécies estudadas com base no padrão de ocorrência (quadrado – 

espécies de maior abundância e círculo – espécies menos 

abundantes) nas áreas de estudo: SbS – Sub-bosque Sombreado 

(símbolos em preto), SbI – Sub-bosque Intermediário (símbolos em 

cinza) e SbEx – Sub-bosque Exposto (símbolos em branco) na 

ReBio União. ** Indica p ≤ 0,001........................................................... 
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Figura 7. Regressão linear entre plasticidade fenotípica estimada pelo 

índice de plasticidade de distâncias relativas (RDPI) e a integração 

fenotípica (IF) estimada pelo número de correlações significativas entre 

características funcionalmente correlacionadas com base no padrão de 

ocorrência (A; quadrado – espécies de maior abundância e B; círculo – 

espécies menos abundantes) em resposta ao gradiente de irradiância na 

ReBio União.  Cada ponto na análise de regressão representa um atributo 

(Tabelas de correlação no material suplementar). *indica p ≥ 0,05............. 
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Figura 8. Espaço de ordenação gerado pela análise dos 

componentes principais (PCA). Foram considerados os atributos: 

Altura (A), diâmetro a altura do solo (DAS), área foliar específica 

(AFE), capacidade fotossintética (Amáx), ponto de saturação luminoso 

(Psat), respiração no escuro (Rd), assimilação de CO2 real (AReal), 

condutância estomática real (gSReal), transpiração real (EReal), 

clorofila a (Clo a), clorofila b (Clo b), carotenóides (Caro), clorofila 

total (CloTotal), composição isotópica de carbono foliar (ẟ13C), 

composição isotópica de nitrogênio foliar (ẟ15N), carbono elementar  

(C%), nitrogênio elementar (N%) e razão C:N para as espécies 

estudadas com base no padrão de ocorrência (quadrado – espécies 

de maior abundância e círculo – espécies menos abundantes) nas 

áreas de estudo: SbS – Sub-bosque Sombreado (símbolos em 

preto), SbI – Sub-bosque Intermediário (símbolos em cinza) e SbEx – 

Sub-bosque Exposto (símbolos em branco) na ReBio 

União................................................................................................... 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

152 

 

  



21 

 

Figura 9. Espaço de ordenação gerado pela análise dos 

componentes principais (PCA). Foram consideradas as variáveis 

ambientais (temperatura défict de pressão de vapor e irradiância)  e 

estruturais (Riqueza, diversidade de Shannon (H’), equitabilidade (J), 

dominância Berger-Parker (D)) nas áreas de estudo: SbS – Sub-

bosque Sombreado (símbolos em preto), SbI – Sub-bosque 

Intermediário (símbolos em cinza) e SbEx – Sub-bosque Exposto 

(símbolos em branco) na ReBio União.................................................. 
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Apêndice 1. Planilha de correlação de Pearson dos atributos morfológicos 

e fisiológicos para os grupos de ocorrência de maior abundância em 

resposta ao gradiente de irradiância na ReBio União.  Altura (A), diâmetro a 

altura do solo (DAS), área foliar específica (AFE), capacidade fotossintética 

(Amáx), ponto de saturação luminoso (Psat), respiração no escuro (Rd), 

assimilação de CO2 real (AReal), condutância estomática real (gSReal), 

transpiração real (EReal), clorofila a (Clo a), clorofila b (Clo b), carotenóides 

(Caro), clorofila total (CloTotal), composição isotópica de carbono foliar 

(δ13C), composição isotópica de nitrogênio foliar (δ15N), porcentagem de 

carbono  (C) e nitrogênio elementar (N) e razão C:N. Dados em negrito 

indicam significância (p ≤ 0,05)................................................................ 
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Apêndice 2. Planilha de correlação de Pearson dos atributos morfológicos 

e fisiológicos para os grupos de ocorrência de menor abundância em 

resposta ao gradiente de irradiância na ReBio União.  Altura (A), diâmetro a 

altura do solo (DAS), área foliar específica (AFE), capacidade fotossintética 

(Amáx), ponto de saturação luminoso (Psat), respiração no escuro (Rd), 

assimilação de CO2 real (AReal), condutância estomática real (gSReal), 

transpiração real (EReal), clorofila a (Clo a), clorofila b (Clo b), carotenóides 

(Caro), clorofila total (CloTotal), composição isotópica de carbono foliar 

(δ13C), composição isotópica de nitrogênio foliar (δ15N), porcentagem de 

carbono  (C) e nitrogênio elementar (N) e razão C:N. Dados em negrito 

indicam significância (p ≤ 0,05)................................................................. 
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RESUMO 

A irradiância é um recurso crítico no ecossistema florestal por ser 
oscilante em intensidade, qualidade e periodicidade ao longo de gradientes 
verticais e horizontais. A ocorrência e o crescimento das espécies resultam de 
um conjunto de estratégias que relacionam os níveis de tolerância e demanda 
luminosa, entre outros fatores. O objetivo geral desta tese foi testar a hipótese 
de que o maior custo aclimatativo associado ao investimento em ajustes de 
plasticidade fenotípica reduz a amplitude de resposta das espécies. A 
fotoplasticidade foi caracterizada a partir de atributos funcionais relacionando 
três aspectos ecológicos: sobrevivência, crescimento e ocorrência das 
espécies nativas da Floresta Atlântica em resposta ao gradiente de irradiância 
(Capítulos 1, 2 e 3, respectivamente). A tese compreendeu atividades in situ na 
Reserva Biológica União, RJ (capítulos 1 e 3), e em casa de vegetação na 
Universidade Estadual do Norte Fluminense (UENF, capítulo 2). A metodologia 
compreendeu ferramentas para: 1) caracterização do fluxo de entrada de CO2, 
2) avaliação da maturação do aparato fotossintético, 3) avaliação da eficiência 
fotoquímica, 4) análise de crescimento a partir de avaliações do incremento de 
biomassa aérea, 5) determinação da composição florística e caracterização da 
abundância de espécies e 6) determinação dos ajustes fotoaclimatativos a 
partir do índice de plasticidade e integração fenotípica. Os resultados sugerem 
que a capacidade de resposta vegetal seja resultado dos ajustes de 
fotoplasticidade, ambos diretamente relacionados ao custo associado ao 
investimento em atributos de resposta. Trade-off entre sobrevivência e 
crescimento foi observado e corroborou a hipótese de custo associado à 
ocorrência e crescimento ao longo do gradiente de irradiância. A amplitude de 
resposta foi avaliada pelo índice de plasticidade fenotípica (RDPI) e mostrou 
que os atributos área foliar específica, clorofilas a e b e assimilação de carbono 
foram os mais responsivos ao gradiente de irradiância, variando entre 0,45 e 
0,73. Maior fotoplasticidade acarretou em menores taxa de sobrevivência, 
sendo os ajustes de plasticidade não diretamente associados ao maior ganho 
de carbono (crescimento). Tais resultados foram corroborados pela análise 
multivariada por componentes principais (PCA) que indicam padrão de 
resposta associado à variação na irradiância disponível, independende do 
agrupamento testado (ocorrência e status sucessional). Isto sugere que as 
variações intra e interespecíficas observadas em relação à fotoplasticidade 
sejam diretamente moduladas pela ação da irradiância como filtro ambiental. A 
fotoplasticidade das espécies foi associada ao investimento em atributos que 
conferiram capacidade fotoaclimatativa ao longo do gradiente de irradiância. O 
custo associado à plasticidade foi evidenciado pela integração fenotípica, 
revelando uma relação negativa entre os ajustes de plasticidade e o grau de 
integração do fenótipo expresso sob condições limitantes de irradiância e 
disponibilidade hídrica (Capítulo 3, in situ na Reserva Biológica União). Porém, 
análises em casa de vegetação e sem restrição hídrica (Capítulo 2) mostram 
uma relação positiva entre os ajustes de plasticidade (RDPI) e integração 
fenotípica (Capítulo 2) sugerindo que ambos tenham atuado como processos 
complementares.  Os resultados sugerem ainda que a irradiância e o grau de 
perturbação atuaram como filtros ambientais em relação à distribuição das 
espécies. A capacidade fotoaclimatativa e de crescimento tanto em ambientes 
mais expostos quanto ambientes com menor irradiância permitiram caracterizar 
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as espécies como generalistas em relação à utilização do recurso luminoso. O 
desempenho generalista observado corrobora os resultados obtidos no capítulo 
3. As espécies apresentaram elevada amplitude de resposta ao longo do 
gradiente de irradiância, independente do grupo de ocorrência (maior e menor 
abundância), sugerindo que a maior abundância das espécies esteja 
relacionada ao outros aspectos da ecologia das espécies. Nesse sentido, foi 
possível aceitar a hipótese testada no presente estudo, onde o custo associado 
ao investimento em ajustes reduziu a amplitude de resposta a partir do 
estabelecimento de trade-offs. Como conclusão, são sugeridos a integração 
fenotípica e a amplitude de resposta ao gradiente de irradiância como 
ferramentas para seleção de espécies e para prever o desempenho das 
mesmas em programas de reflorestamento, assim como para a conservação 
da diversidade funcional.  
 
Palavras-chave: atributo funcional, fotossíntese, plasticidade fenotípica, 
cresciemento, sobrevivência, aclimatação, filtro ambiental, ecologia funcional. 
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ABSTRACT 

 

Irridiance is a critical resource in the forest ecosystem because it oscillates in 

intensity, quality and periodicity along vertical and horizontal gradients. The 

occurrence and growth of the species result from a set of strategies that relate 

the levels of tolerance and luminous demand, among other factors. The general 

objective of this thesis was to test the hypothesis that the higher acclimative 

cost associated with the investment in adjustments of phenotypic plasticity 

reduces the response amplitude of the species. The photoplasticity was 

characterized from functional attributes relating three ecological aspects: 

survival, growth and occurrence of the native species of the Atlantic Forest in 

response to the irradiance gradient (Chapters 1, 2 and 3, respectively). The 

thesis included in situ activities in the Biological Reserve União, RJ (chapters 1 

and 3), and in a greenhouse at the State University of Norte Fluminense 

(UENF, chapter 2). The methodology included tools for: 1) characterization of 

the CO2 input stream, 2) evaluation of the photosynthetic apparatus maturation, 

3) photochemical efficiency evaluation, 4) growth analysis from aerial biomass 

increment evaluations, 5) determination of the floristic composition and 

characterization of the abundance of species and 6) determination of the 

photoaclimatic adjustments from the index of plasticity and phenotypic 

integration. The results suggest that the plant response capacity is the result of 

photoplasticity adjustments, both directly related to the cost associated with the 

investment in response attributes. Trade-off between survival and growth was 

observed and corroborated the cost hypothesis associated with the occurrence 

and growth along the irradiance gradient. The response amplitude was 

evaluated by the phenotypic plasticity index (RIPI) and showed that the 

attributes specific leaf area, chlorophyll a and b and carbon assimilation were 

the most responsive to the irradiance gradient, ranging from 0.45 to 0.73. 

Greater photoplasticity resulted in lower survival rates, and plasticity 

adjustments were not directly associated with higher carbon gain (growth). 

These results were corroborated by the multivariate principal components 

analysis (PCA), which indicates the response pattern associated to the variation 
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in the available irradiance, independent of the grouping tested (occurrence and 

successional status). This suggests that the intra and interspecific variations 

observed in relation to the photoplasticity are directly modulated by the action of 

the irradiance as an environmental filter. The photoplasticity of the species was 

associated to the investment in attributes that confer photoaclimative capacity 

along the irradiance gradient. The cost associated with plasticity was evidenced 

by the phenotypic integration, revealing a negative relationship between the 

plasticity adjustments and the degree of integration of the phenotype expressed 

under conditions of irradiance and water availability (Chapter 3, in situ in the 

Biological Reserve União). However, greenhouse and non-water restrictive 

analyzes (Chapter 2) show a positive relationship between plasticity 

adjustments (RDPI) and phenotypic integration (Chapter 2) suggesting that both 

have acted as complementary processes. The results also suggest that the 

irradiance and degree of perturbation acted as environmental filters in relation 

to the species distribution. The photoaclimative and growth capacity in both 

exposed environments and environments with lower irradiance allowed to 

characterize the species as generalists in relation to the use of the light source. 

The observed generalist performance corroborates the results obtained in 

chapter 3. The species presented a high amplitude of response along the 

irradiance gradient, independent of the occurrence group (higher and lower 

abundance), suggesting that the greater abundance of the species is related to 

the other aspects of species ecology. In this sense, it was possible to accept the 

hypothesis tested in the present study, where the cost associated with 

investment in adjustments reduced the response amplitude from the 

establishment of trade-offs. In conclusion, phenotypic integration and amplitude 

of response to the irradiance gradient are suggested as tools for species 

selection and to predict their performance in reforestation programs, as well as 

for the conservation of functional diversity. 

 

Key words: functional attribute, photosynthesis, phenotypic plasticity, growth, 

survival, acclimatization, environmental filter, functional ecology. 
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INTRODUÇÃO GERAL 

A irradiância é um recurso abiótico dinâmico que oscila em intensidade e 

qualidade em escalas temporais e espaciais (Kitajima, 1996; Way e Pearcy, 

2012), coordenando processos fundamentais que regem a formação e 

desenvolvimento da comunidade vegetal. Dentre eles é possível citar a 

germinação (Vazquez-Yanes e Orozco-Segovia, 1993; Nicotra et al., 1999; 

Smith, 2000) ocorrência e estabelecimento (Sultan, 2003; Duz et al., 2004; 

Markesteijn et al., 2009), crescimento (Relyea, 2002; West-eberhard, 2003; 

Almeida et al., 2005) e desenvolvimento vegetativo (Kitajima, 1996; Vieira et al., 

2015).  

As florestas tropicais apresentam naturalmente uma distribuição 

heterogênea do recurso luminoso, resultado do desenvolvimento e 

estratificação do sub-bosque (Chazdon et al., 1996; Montgomery e Chazdon et 

al., 2002; Montgomery, 2004). A irradiância disponível diferenciada é um dos 

principais fatores responsáveis pela seleção e distribuição das espécies. 

Estudos mostram que embora algumas espécies sejam capazes de se 

estabelecer, crescer e desenvolver em ambientes de irradiância contrastantes 

(Lage-Pinto et al., 2012; Vieira et al., 2015), grande parte das espécies 

demonstram exigências intrínsecas ou habitats preferenciais. Dentre as 

características intrínsecas, é possível citar a qualidade da luz (razão V:VE - 

razão entre o comprimento de onda vermelho e vermelho-extremo) para a 

germinação (Smith, 2000; Vazquez-Yanes e Orozco-Segovia, 1993), a 

demanda por sombreamento nos estádios iniciais de desenvolvimento ou 

exposição a irradiância direta (Silva et al.,  2010; Perez-Ramos., et al 2013; 

Manso et al., 2014).  

A compreensão e a capacidade de predizer os fatores chave que 

determinam a assembleia de espécies nas comunidades vegetais configuram 

um dos maiores desafios em estudos ecológicos e tem sido intensificado diante 

da necessidade de ações para a conservação e restauração de biomas 

tropicais (Lebrija-Trejos et al., 2010).  As comunidades vegetais compreendem 

o conjunto de espécies que mantém uma coexistência espaço-temporal a partir 
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de interações bióticas (intra e interespecíficas) e abióticas (meio físico) 

contínuas (McPeed e Miller, 1996).  

Um aspecto chave na biologia da conservação é relacionar a estrutura e 

a dinâmica da comunidade vegetal às características funcionais envolvidas na 

interação espécie-ambiente (Kraft et al., 2010; Dalerum et al., 2012; Rosado et 

al., 2013). As características funcionais, denominadas atributos funcionais, 

interferem na abundância e dinâmica populacional (Naeem e Wiright, 2003; 

Wright et al., 2004) e são capazes de descrever as comunidades pelo conjunto 

de atributos funcionais das espécies da comunidade (Solbrig 1994). O termo 

atributo funcional corresponde ao estado ou condição de um caráter ou 

característica fenotípica de um indivíduo ou parte de um indivíduo (órgão e/ou 

estrutura) em diferentes níveis: demográfico (nível populacional), morfológico, 

fenológico, bioquímico ou fisiológico, que promove diferença na probabilidade 

de sobrevivência e reprodução (Violle et al., 2007; Lavorel e Garnier, 2002; De 

Bello et al., 2010; Shipley, 2010; Podgaiski et al., 2011). 

Estudos de comunidades com base na análise de atributos funcionais 

revelam a estreita relação entre a ocorrência das espécies e o desempenho 

ecológico (Gunatilleke et al., 2006; Engelbrecht et al., 2007; Kraft et al., 2008). 

A manutenção da comunidade vegetal depende, entre outros processos, do 

estabelecimento, crescimento e desenvolvimento vegetal que resultam da 

capacidade de utilização eficiente da irradiância disponível no metabolismo 

fotossintético (Marenco e Vieira, 2005; Way e Pearcy, 2012).  Tal capacidade 

compreende a eficiência de conversão da energia luminosa disponível em 

energia química através da fotossíntese e a manutenção de um balanço de 

carbono positivo que garanta o desenvolvimento vegetal (estrutural e 

vegetativo) (Krömer, 1995). 

  O conjunto de atributos funcionais caracteriza a interação espécie-

ambiente, a capacidade de resposta dos indivíduos ao ambiente e a relação de 

ambos nos processos ecológicos (Barbault, 1995; De Bello et al., 2010; Díaz e 

Cabido, 2001). Segundo Kraft et al., (2010), é possível relacionar a ocorrência 

dos atributos funcionais ao desempenho ecológico vegetal. O desempenho 

ecológico de uma espécie compreende a interação desta com o meio e suas 

características intrínsecas, e está condicionado à habilidade de manter a 
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homeostase sob um gradiente ambiental (Violle et al., 2007). Tal habilidade 

reflete a capacidade de ajuste das espécies em resposta às alterações 

ambientais, capacidade esta denominada plasticidade fenotípica (Grime et al., 

1986; Valladares et al., 2000; Walters et al., 2005).  

A plasticidade fenotípica do aparato fotossintético, aqui denominada 

plasticidade fotossintética, compreende uma rede sistêmica interdependente 

formada pelo aparato fotossintético e estruturas associadas que conferem ao 

sistema a capacidade de ajuste e reorganização, expandindo a capacidade de 

aclimatação da fisiologia fotossintética (De Witt e Schneider, 2004; Souza e 

Lüttge, 2015) que se reflete no desenvolvimento e crescimento do indivíduo 

como um todo. 

A plasticidade dos atributos está relacionada ao potencial de 

aclimatação dos indivíduos (plasticidade intraespecífica) ou espécies 

(plasticidade interespecífica) (Valladares et al., 2000; Souza e Lüttge, 2015). 

Os atributos funcionais foliares morfológicos, anatômicos e fisiológicos 

apresentam papéis diferentes na aclimatação e capacidade de resposta à 

variabilidade temporal e espacial (Bradshaw, 1965; Kuiper e Kuiper, 1988; 

Gratani et al., 2006). A plasticidade fotossintética modula a capacidade de 

resposta a partir da seleção dos atributos funcionais como resultado da 

interação indivíduo-ambiente (Gratani e Cescente, 1997; Dorn e Schmit, 2000; 

Arntz e Delph, 2001; Sultan, 2000, Wright et al., 2004). Segundo Souza e 

Lüttge (2015), a plasticidade promove uma via de escape que possibilita o 

reajuste do aparato fotossintético.  

O grau de plasticidade fenotípica está diretamente relacionado à 

amplitude de resposta das espécies, promovendo a manutenção da utilização 

dos recursos em função da variação dos mesmos em escalas temporais e 

espaciais (Schlichting, 1986; Lins e Nascimento, 2010; Silva et al., 2010; Lage-

Pinto et al. 2012, Rabelo et al. 2012; Vieira et al., 2015). A relação entre a 

amplitude de resposta à irradiância e a plasticidade fenotípica está associada à 

ocorrência dos atributos funcionais (Naeem e Wright, 2003; Violle et al., 2007; 

Brooks et al., 2012), denominados no presente estudo como atributos de 

plasticidade.  
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A eficiência de resposta poder abordada também pela ação integrada do 

conjunto de atributos funcionais. A integração fenotípica é definida como o 

padrão de correlação funcional entre diferentes atributos (Pigliucci, 2003; 

Pigliucci e Preston, 2004). Diferente da plasticidade fenotípica, que revela as 

respostas em função de investimento em ajustes independentes dos atributos, 

a integração caracteriza atuação correlacionada do conjunto de atributos. De 

acordo com essa abordagem, assume-se que um fenótipo integrado pode 

responder de forma mais eficiente à variação ambiental reduzindo os custos de 

investimentos em atributos de plasticidade (Van Kleunen e Fischer, 2005; Poot 

e Lambers, 2008). O custo adaptativo pode estabelecer um trade-off com a 

capacidade de sobrevivência e/ou crescimento e caracterizar-se com um fator 

limitante do fitness. Desse modo, a integração fenotípica caracterizaria uma 

vantagem competitiva produzindo respostas aclimatativas mais eficientes 

(Schlichting, 1989; Waitt e Levin, 1993; Gianoli, 2004). 

A combinação de atributos funcionais é o que confere o sucesso no 

desempenho das espécies, uma vez que as pressões externas (ambientais) e 

internas (genéticas) ocorrem conjuntamente (Pillar et al., 2009). Um gradiente 

de irradiância, por exemplo, apresenta condições distintas à ocorrência e 

estabelecimento de diferentes  espécies. Nesse sentido, o tema central desta 

tese é a caracterização do conjunto de estratégias ecofisiológicas relacionadas 

à manutenção do desempenho ecológico em resposta ao gradiente de 

irradiância e fatores associados a partir de atributos funcionais relacionando 

diferentes aspectos da ecologia de espécies nativas da Floresta Atlântica 

(estabelecimento, crescimento, ocorrência e abundância) em resposta à 

irradiância disponível. 

 A tese foi elaborada em uma introdução geral, para exposição do tema 

central, três capítulos escritos na forma de artigos (contendo resumo, 

introdução, objetivos, hipóteses, materiais e métodos, resultados e discussão) 

e ao final uma discussão e conclusão geral da tese.  
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Abstract 

Vast tracts of Brazilian Atlantic Forest have been converted to agriculture 

or plantations and much of the region is now in early stages of secondary forest 

regeneration. Forest restoration efforts are underway, yet information on 

performance of candidate species across light availability gradients is needed to 

predict the survival and growth capacity of species used in reforestation 

programs. In this study, we investigated Atlantic Forest tree seedling survival 

and growth to two irradiance treatments: full sun and 60% shade. We also 

related growth and survival responses to the irradiance niche amplitude and to 

investments in plasticity across light treatments. Survival and growth were 

positively influenced by shading and survival tended to be positively related to 

height and diameter relative growth rate and negatively related to relative 

growth rate of new leaf production. The relative distance plasticity index varied 

among the four study species and the most plastic species had the lowest 

survival rate. Our results indicate that the cost associated with plasticity 

negatively influences the performance of pioneer species in the regeneration 

process. A principal components analysis suggests variation in niche 

differentiation and niche amplitude, suggesting that species-specific differences 

in light requirements are related to performance of contrasting species. We 

suggest species selection based on niche specialization and the niche range of 

a species as a tool to predict species performance along resource gradients as 

it covers the interaction of multiple resource axes. 

 

Key words: early-successional; performance; growth; survival; trade-off; 

phenotypic plasticity; attributes; niche amplitude  
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Introduction 

Irradiance availability is a critical resource for plant survival, establishment and 

growth in tropical forest (Strauss-Debenedetti & Bazzaz 1996; Montgomery & 

Chazdon 2002; Way & Pearcy 2012). Variation in irradiance availability in the 

forest understory can act as an environmental filter and has led to a wide variety 

of photo-adaptations by plants, allowing contrasting plant species to establish, 

grow and reproduce in different irradiance environments (Bazzaz & Pickett 

1980; Denslow 1980; Ackerly & Bazzaz 1995; Lusk et al. 2011; Mediavilla et al. 

2013; Rabelo et al. 2013; Vieira et al. 2015; Teixeira et al. 2015; Vitória et al. 

2016). The irradiance requirements of a species can be explained through the 

concept of a niche (Grubb 1977; Prinzing et al. 2002; Pearson et al. 2003; 

Townsend et al. 2003), the ecological amplitude of biotic and abiotic conditions 

that allow the persistence of a species in a given environment (Hutchinson 

1957). Understanding the irradiance niche can be a critical factor in choosing 

species for forest restoration programs. Indeed, species selection seems to be 

one of the main barriers to the success of reforestation programs, because 

degraded forest environments are often hot, dry and receive excess irradiance 

in the absence of understory and canopy cover. However, information on the 

establishment capacity of native species as seedlings is still limited for many 

tropical species (Sawyer 1993, Kitajima 1994, 1996, Montgomery & Chazdon 

2002, Montgomery 2004, Davidson et al. 2010). Therefore, we investigated the 

growth and survival of four Brazilian Atlantic Forest tree species commonly 

used for reforestation under two different irradiance environments to determine 

their irradiance niche and aid in restoration efforts.  
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 The niche amplitude comprises two components. The first is the 

fundamental niche, which encompasses the general requirements of the 

species for maintaining the individual and population growth rate. The second is 

the effective niche, which comprises the fraction of the fundamental niche in 

which species exhibit positive population growth rates as a result of biological 

and ecological interactions with other organisms, including resource 

competition, herbivory, pollination and seed dispersal (Wiens & Graham 2005). 

The irradiance niche describes the fundamental and effective niches in terms of 

the range of irradiance requirements for species along irradiance resource 

availability gradients. Swaine & Whitmore (1988) proposed the classification of 

species into two large groups based on the irradiance niche and dividing 

species into early-successional light-demanding species and late-successional 

shade-tolerant species. Whereas this scheme is widely corroborated by other 

studies (Bazzaz & Pickett 1980; Chazdon et al. 1996; Strauss-Debenedetti & 

Bazzaz 1996), more recent evaluations of performance of tropical trees under 

varying light conditions insist that there is a continuum of irradiance niches 

(Goldstein et al. 2016), rather than two distinct groups. The irradiance niche 

represents one hypothesis to explain mechanisms of species coexistence 

(Denslow 1980; Kitajima & Poorter 2008). In the dark forest understory, 

irradiance -niche specialization is driven by a trade-off between growth and 

survival, in which light-demanding seedlings of early successional species grow 

faster than shade-tolerant species in both high and low light conditions, but 

suffer greater mortality than shade-tolerant species that regenerate in the 

shaded understory (Kitajima & Poorter 2008).  
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 Another crucial component for understanding the comparative 

regeneration of tropical tree species is phenotypic plasticity, which describes 

the ability to develop different attributes in response to environmental conditions 

(Winn 1996). The degree of phenotypic plasticity is directly related to the niche 

amplitude of the species, promoting the maintenance of resource utilization as a 

function of their variation in temporal and spatial scales (Schlichting 1986; Lins 

& Nascimento 2010; Silva et al. 2010; Lage-Pinto et al. 2012; Rabelo et al. 

2012; Vieira et al. 2015). The relationship between irradiance niche amplitude 

and phenotypic plasticity is associated with the occurrence of particular 

functional attributes that promote function under specific irradiance regimes.  

(Naeem & Wright 2003; Brooks et al. 2012). Yet, the responsiveness that 

promotes plasticity can comprise a cost to individuals, because they must 

allocate resources to growth or function in order to acclimate to environmental 

conditions (Rosado et al. 2013, Violle et al. 2007; Wright et al. 2004).  

 The implementation of reforestation programs for the conservation and 

expansion of secondary forests has been presented as an option for restoring 

degraded tropical biomes (Brown & Lugo 1990, Chazdon & Coe 1999, 

Feldpausch et al. 2004; Silver et al. 2004). The Atlantic Forest of Brazil is one of 

the richest tropical biomes in biodiversity and endemism, and is considered one 

of the five most important hotspots in the world (Myers et al. 2000). However, 

much of the Brazilian Atlantic Forest was cleared or converted to plantations, 

and some abandoned plantations are now naturally reverting to secondary 

forest. We studied interspecific variability in the use of irradiance resources and 

performance resulting from individual-environment interactions in relation to 

survival, establishment and growth capacity of four tree species commonly used 
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for restoring degraded Atlantic Forest. Four main questions guided this study: 1) 

How does a group of Brazilian Atlantic Forest tree species commonly used for 

restoration vary in their irradiance niche? 2) Is there a tradeoff between survival 

and irradiance environment? 3) How does the plasticity of species in contrasting 

irradiance environments relate to the cost of regeneration? 4) Is there evidence 

of photo-inhibition associated with variation in irradiance niche?  

1. Materials and methods 

1.1 Study area, plant material and experimental design 

The study was conducted in União Biological Reserve (ReBio União), in Rio de 

Janeiro state, Brazil (22°42′S, 42°03′W). ReBio Uniao is 7767 ha with 

approximately 7500 ha of Atlantic Forest and 220 ha of regenerating natural 

forest in areas previously occupied by eucalyptus (Corymbia citriodora) 

plantations. The vegetation has lowland and sub-montane formations and is 

classified as dense tropical rainforest (IBGE 2012). The climate is tropical 

humid (Aw) (Kottek et al. 2006), with a mean annual temperature of 25 °C and a 

mean annual precipitation of approximately 1900 mm with 85% occurring 

between October and April.  

 Four pioneer tropical tree species from the Brazilian Atlantic Forest were 

selected based on success in previous reforestation programs: 1) Vitex 

polygama Cham., Lamiaceae; 2) Cytharexyllum myrianthum Cham., 

Verbenaceae; 3) Guarea guidonea (L.) Sleumer, Meliaceae; 4) Cupania 

oblongifolia Mart., Sapindaceae. The species successional classification was 

based on Swaine & Whitmore (1988) using a division of tree species into two 

groups, pioneer and non-pioneer, based on seedling establishment. The 
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classification adopted in the study corroborates the classification of tropical tree 

species proposed by Lorenzi (2000). 

 Seedlings between two and three months of age were purchased from a 

commercial nursery. The individuals came from seeds of the São João River 

hydrographic basin of Rio de Janeiro, Brazil, and grew in full sun, under 

ambient temperature and humidity with frequent watering. The seedlings were 

transplanted into the ground in December 2014 at the forest restoration area 

with 2.5 m x 2 m spacing. 

In February 2015, 20 seedlings per species were identified as potential study 

individuals, and these were separated into two groups while taking into account 

height and number of leaves in order to homogenize the distribution of 

individuals between the two irradiance treatments based on total photosynthetic 

photon flux density (PPFD):  1) full irradiance (sun treatment) corresponding an 

open clearing with a mean maximum irradiance of approximately 2000 μmol m-2 

s-1 PPFD; 2) partial shading (shade treatment) corresponding to an intermediate 

canopy coverage of approximately 60% and a mean irradiance of 968 μmol m-2 

s-1 PPFD. Partial shading was achieved using shade structures over individual 

plants that consisted of polyethylene mesh to reduce incident irradiance to 

levels similar to intermediate canopy understory areas where seedlings are 

currently being planted within the reserve as part of a larger restoration project. 

 Study plant performance and environmental conditions were monitored 

monthly for 210 days (February 2015 to September 2015). Maximum and 

minimum temperatures were measured using a thermo-hygrometer (910.15, 

CHH, Alla, Brazil) and rainfall was measured using a manual pluviometer 

(Appendix A). PPFD was measured at midday at the beginning and at the end 
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of the experiment at the height of leaves using a quantum sensor (Li-190, Li-Cor 

Biosciences, Lincoln, Nebraska, USA) coupled with a light meter (Li-250A, Li-

Cor, Biosciences). 

 

1.2 Survival, morphological and growth analyses 

In each irradiance treatment, 10 individuals of each species were monitored 

monthly, for 210 days from February 2015 to September 2015. Survival and 

morphological attributes for each species were monitored monthly and include 

eight sampling times: time zero (T0) (reference), 30 days (T30), 60 days (T60), 

90 days (T90), 120 days (T120), 150 days (T150), 180 days (T180) and 210 

days (T210). Percentage survival was calculated by counting the number of 

individuals in each time. Morphological attributes evaluated were: height (H) 

from the ground to the apical bud (using a measuring tape), diameter at ground 

level (D, using a digital caliper), total number of leaves (L), specific leaf area – 

young leaves (SLAY), specific leaf area  – mature leaves (SLAM), relative 

chlorophyll index – young leaf (RCIY), relative chlorophyll index – mature leaf 

(RCIM).  

 Values for leaf area for young and mature leaves were calculated based 

on digital photographs analyzed using the software Image J 1.46r. To obtain the 

leaf dry weight (DW) and calculate SLA, at the end of the experiment (T210), 

two leaves per individual of each species were collected and dried at 60°C in a 

forced air circulation oven (MA 35, Marconi, Brazil) for approximately 72h and 

then weighed on an analytical balance (AY 220, Shimadzu, Japan). The specific 

leaf area (SLA) was then calculated from the ratio between leaf area (LA) and 

DW. Relative growth rate (RGR) was calculated for each census interval as 
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(lnH1-lnH0)/(t1-t0) where H0 and H1 were initial and final value and t0 and t1 were 

initial and final time of measurements. The equation was used to estimate 

relative growth rate for H, D, L.  

 

1.3 Chl a fluorescence and physiological attributes 

Chlorophyll fluorescence was measured at the begging of experiment (T0) 

(February 2015) and in each irradiance treatment at the end of the experiment 

(T210) (September 2015) in young (Y) (first pair) and mature (M) (third pair) 

leaves in four individuals per species. Measurements were made at 0700, 0900, 

1100, 1300, 1500 and 1700 h with a portable modulated light fluorometer 

(FMS2, Hansatech, UK). Leaves were dark adapted for 30 min before 

measurement using leaf clips, and then exposed to the weak, modulated beam 

of approximately 6 μmol m-2 s-1 at 660 nm, followed by exposure for 0.8 s to 

high-intensity (10,000 μmol m-2 s-1) actinic white light, according to Genty et al. 

(1989). The physiological attributes determined were: maximal quantum yield of 

PSII (Fv/Fm), photochemical quenching (qP) and non-photochemical quenching 

(NPQ) coefficients. The average daily course value was calculated for each 

attribute. 

 

1.4 Plasticity index and data analysis 

Phenotypic plasticity was assessed based on the difference in values for 

morphological and physiological traits between irradiance treatments for each 

species, summarized as a relative distance plasticity index (RDPI) according to 

Valladares et al. (2006). The RDPI index varies from zero to one and allows 

comparisons among attributes with different units (Valladares et al. 2000) and it 
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is obtained from the equation RDPI = Σ (dij -> i′j′/(xi′j′ + xij))/n, where i is the 

number of irradiance treatments, j is the number of repetitions and n is the 

number of individuals. The relative distance between treatments is represented 

for dij -> i′j′ with repetition values taken in pairs with i ≠ i′, and absolute value 

obtained as the difference (xi′j′ - xij). Hence, the relative distance, dij -> i′j′, is 

defined as dij -> i′j′/(xi′j′ + xij) for all pairs of treatment replications associated 

with different irradiance levels. 

 

1.5 Statistical analyses 

Differences between means were assessed by ANOVA (one-way and two-way) 

followed by Tukey’s post-hoc test (P ⩽ 0.05). The factors considered were leaf 

age, species, daily course, and irradiance treatment. We performed factorial 

ANOVAS to evaluate significant responses of species vs. irradiance treatment 

level and interactions using R software (version 3.4.1). Regression coefficients 

and correlations were calculated with Sigma Plot 11.0 software package (SPSS; 

Chicago, IL, USA). A principal component analysis (PCA) was carried out to 

confirm the clustering of samples based on the parameters evaluated using the 

software Past, Version 2.16 - Paleontological STatistics (Hammer et al. 2001). 
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2. Results 

Mean species survival in the sun treatment was positively related with 

survival in the shade treatment (Figure 1). Survival was 6-23% greater in shade 

than in sun treatments (Figure 1). Survival varied among species (Table 1), and 

rank was preserved in both irradiance treatments (Cytharexyllum > Guarea > 

Cupania > Vitex) (Figure 1).  

 

 

Figure 1. Percentage of survival responses of seedlings in União Biological 

Reserve. Brazil to shade and sun irradiance treatment. Correlation plots 

between two irradiance treatments (each point represents a species in 

percentage: Vitex polygama – circle; Cytharexyllum  myrianthum – triangle; 

Guarea guidonea – square; Cupania oblongifolia – diamonds). Percentage 

survival among irradiance treatments monitored with interval of thirty days (30) 

for two hundred and ten days (210 days) (February 2015 to September 2015) (n 

= 10). 
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Relative growth rates responded positively to shading for all species. The 

ANOVA results showed a strong interaction between irradiance treatments and 

species (P ≤ 0.001 for RGRH and P ≤ 0.0001 for RGRD and RGRL) (Table1). 

Differences among species performance within and across irradiance 

treatments were observed (Figure 2 and Table 1). A reversal in rank of 

performance between irradiance treatments was observed in Vitex and Guarea 

(Figure 2). 

 Growth (RGRH and RGRD) and survival were positively correlated for 

seedlings grown in shade and sun irradiance treatments (Figure 3 and Table 1). 

The performance trade-offs were found for RGRL  and survival (negative 

correlation). The species showed a different performance in response to 

irradiance treatment, with higher RGR values associated with the survival 

capacity in shade (Table 1). 

The leaf attributes SLA and RCI revealed differing responses to the 

irradiance treatment between leaf ages and presented higher values for mature 

leaves in the shade treatment (data not presented). In the ANOVA, both 

attributes showed high R2 values (mostly above 0.90) and these values 

increased significantly in response to shading (Table 1). 

 The responses of physiological attributes suggest that the photochemical 

efficiency was higher for mature leaves in the shading environment irradiance 

during the daily course, with significant differences between the foliar ages and 

irradiance conditions (Figure 4, Table 1 and Table 3). 

 There was a significant interaction between treatment and species on the 

response of for Fv/Fm in young and mature leaves (P ≤ 0.001 and P ≤ 0.05, 

respectively) (Table 1). The variation in the daily course for Fv/Fm ratio indicated 

dynamic photoinhibition in the three treatments (initial condition (T0), shade and 

sun) for young and mature leaves. The lowest values for this ratio were found 

for young leaves and in both sun treatments T0 and sun after 210 days (Figure 

4). Significant differences were observed during the daily course between leaf 

ages under all three treatments, mainly between 11:00 and 15:00 hours, and 

lower values were observed in young leaves compared to mature leaves 

(Figure 4 and Appendix 1). The species Vitex and Cytharexyllum showed the 
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lowest and highest values, in the sun treatments (T0 and sun after 210 days, 

respectively).
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Table 1. ANOVA with the effect of species (n = 4), treatment (n = 2; shade = 50% irradiance;  sun = 100% irradiance) and 

interactions (n = 8). F values (F), level of significance (*P ≤ 0.05; **P ≤ 0.01; ***P ≤ 0.0001), Sum of square (SS) and R2 are 

indicated for species, treatment and interaction; ns =no significance. Relative growth rate height (RGRH), diameter at ground level 

(RGRD), number of leaves (RGRL), specific leaf area young (SLAY) and mature (SLAM) leaves, relative chlorophyll index young  

(RCIY) and mature (RCIM) leaves,  maximal quantum yield of PSII young (Fv/FmY) and mature (Fv/FmM) leaves, photochemical 

quenching young (qPY) and mature (qPM) leaves and  nonphotochemical  quenchingyoung (NPQY) and mature (NPQM) 

                            

  
Attributes 

Treatment Species Interaction   

  F P R
2
 SS F P R

2
 SS F P R

2
 SS   

  Survival 6.517 * 0.1785 13.781 3.682 * 0.2829 21.844 1.054 ns 0.5241 4.844   

  RGRH 8.876 ** 0.2283 0.00001 1.730 ns 0.1564 0.00001 6.035 ** 0.6493 0.00001   

  RGRD 9.763 ** 0.2455 0.0003 2.730 ns 0.2263 0.00003 8.540 *** 0.7446 0.00004   

  RGRL 0.9294 Ns 0.0300 0.0011 21.642 *** 0.6987 0.0260 23.187 *** 0.9304 0.0075   

  SLAY 0.6487 Ns 0.0211 5.921 13.596 *** 0.593 165.87 3.563 * 0.733 33.262   

  SLAM 3.314 Ns 0.0994 285.23 11.028 *** 0.5416 1552.9 26.971 *** 0.9179 793.61   

  RCIY 36.547 *** 0.5492 355.78 4.141 * 0.3073 199.10 8.523 *** 0.9305 47.94   

  RCIM 34.383 *** 0.534 551.12 5.834 ** 0.3846 396.95 26.356 *** 0.9811 64.37   

  Fv/FmYm 15.341 *** 0.3384 0.01508 6.252 ** 0.4012 0.0178 6.173 ** 0.853 0.0050   

  Fv/FmMm 16.045 *** 0.3485 0.0145 5.677 ** 0.3782 0.0158 4.075 * 0.8189 0.00385   

  qPYm 4.337 * 0.1263 0.0013 0.3047 ns 0.03162 0.00033 0.5009 ns 0.2075 0.00052   

  qPMm 2. 719 Ns 0.0831 0.0013 1.422 ns 0.1322 0.00211 0.3735 ns 0.2507 0.00056   

  NPQYm 0.0053 Ns 0.00017 0.000006 1.900 ns 0.1692 0.00563 4.573 * 0.4715 0.01006   

  NPQMm 0.3723 Ns 0.01226 0.00029 1.231 ns 0.1166 0.00282 8.442 *** 0.5761 0.01082   
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Figure 2. Relative growth rate (RGR) average value for morphological attributes 

between two irradiance treatments: shade an sun monitored with interval of 

thirty days (30) for two hundred and ten days (210 days) (February 2015 to 

September 2015) (n = 4). A –  RGR Height (RGRH). B – RGR Diameter at 

ground level (RGRD) and C  – RGR Number of leaves (RGRL): Vitex polygama 

– circle; Cytharexyllum  myrianthum – triangle; Guarea guidonea – square; 

Cupania oblongifolia – diamonds; in shade (closed symbols) and sun (open 

symbols). The data were treated with analysis of variance (ANOVA – one-way) 

and the means were compared by Tukey's test (P ≤ 0.05). (*) indicates 

significant difference.  
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Figure 3. Linear regression between relative growth rate (RGR) and survival for seedling grown under shade (closed symbols)  and 

sun (open symbols) irradiance (closed and opened symbols. respectively) among four species: Vitex polygama (A. E and I). 

Cytharexyllum  myrianthum (B. E and J). Guarea guidonea (C. G and K) and Cupania oblongifolia (D. H and L). RGR Height (RGRH 

- A. B. C and D). RGR Diameter at ground level (RGRD - E. F. G and H) and C – RGR Number of leaves (RGRL - I. J. K and L). The 

individuals were monitored with interval of thirty days (30) for two hundred and ten days (210 days) (February 2015 to September 

2015) in União Biological Reserve. Brazil. (n = 4). 
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Figure 4. Average daily course values for maximal quantum yield of PSII (Fv/Fm) were measured before establishing the 

experiment in situ (T0) (February 2015) and in each irradiance treatment (shade and sun) at the end of the experiment (T210 days) 

(September 2015) in young  (A. B. C and D) and mature (E. F. G and H) leaves. Vitex polygama – circle; Cytharexyllum  

myrianthum – triangle; Guarea guidonea – square; Cupania oblongifolia – diamonds; in T0 (grey symbols).  shade (closed symbols) 

and sun (open symbols) treatment. Data were collected at 0700. 0900. 1100. 1300. 1500 and 1700 h in União Biological Reserve. 

Brazil (n = 4). Statistical table on supplementary data. 
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qP values in the daily course showed a different performance for young 

and mature leaves and the lowest values were found between the hours of 

11:00 and 15:00 hours for both foliar ages (0.64 – 0.96). The highest values of 

qP were found for the mature leaves in T0 and sun after 210 days (0.93 – 0.96). 

NPQ showed a significant interaction between treatment and species for young 

and mature leaves (P ≤ 0.05 and P ≤ 0.001, respectively). Vitex and 

Cytharexyllum presented similar performance with higher values in T0 and sun 

(not showed data).    

The performance for each species in contrasting irradiance treatments 

(shade and sun) was assessed based on the phenotypic distances summarized 

in a relative distance plasticity index (RDPI) (Table 2). The highest values were 

associated with morphological attributes for all species, mainly the foliar 

attributes NL and SLA for young and mature leaves. The physiological attributes 

presented adjustments below 20%, with NPQ showing the highest values. Vitex 

had the highest values of RDPI index for the morphological attributes. The 

plasticity adjustments verified for the species revealed inverse orders in the 

performance for the RDPI and survival capacity. In descending order, the 

performance for the adjustments revealed by the RDPI correspond to inverse 

orders observed in the survival  performance: Vitex > Cupania > Guarea > 

Cytharexyllum (Table 2). 

In the principal component analysis (PCA), data  grouped samples 

according to the irradiance treatment and species, with the tendency of the sun 

samples to occupy the left and shade the right position in the PC 2, and Vitex 

and Cupania forming a separate group of Guarea and Cytharexyllum (Figure 

5).The first two axes of the principal component analysis (PCA) explained 

57.1% of the total variance in the dataset, with 41.53% in the first principal 
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component (PC1), and 15.57% in the second (PC2) (Figure 5). In PC1, the 

groups of species were influenced mainly by variables linked with growth 

(RGRH, RGRD, RGRL, SLAM) and irradiance tolerance (Fv/FmY and Fv/FmM and 

Survival). In PC2, species were mostly influenced by attributes related a 

photochemical efficiency (RCI and NPQ Y and ML and qP ML) (Figure 5). 

 

 

Table 2. Average estimates in a relative distance plasticity index (RDPI index) 

according to Valladares et al., 2006 for morphological and physiological 

attributes in two irradiance treatments (shade and sun) seedling of Vitex 

polygama, Cytharexyllum  myrianthum, Guarea guidonea and  Cupania 

oblongifolia. Height (H), diameter at ground level (D), number of leaves (L), 

Specific leaf area young (SLAY) and mature (SLAM) leaves, relative chlorophyll 

index young  (RCIY) and mature (RCIM) leaves,  maximal quantum yield of PSII 

young (Fv/FmY) and mature (Fv/FmM) leaves, photochemical quenching young 

(qPY) and mature (qPM) leaves and  nonphotochemical quenching young 

(NPQY) and mature (NPQM) 

 

 

Attributes Vitex  Cytharexyllum Guarea Cupania 
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H (m) 0.27 0.17 0.11 0.19 

D (cm) 0.47 0.13 0.06 0.05 

L 0.67 0.18 0.20 0.35 

SLAY (m²/g) 0.41 0.24 0.39 0.34 

SLAM (m²/g) 0.73 0.13 0.38 0.64 

RCIY 0.09 0.09 0.19 0.12 

RCIM 0.12 0.07 0.16 0.08 

          

P
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A
tt
ri
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s
 

          

Fv/FmY 0.02 0.01 0.01 0.05 

Fv/FmM 0.03 0.03 0.01 0.05 

qPY 0.02 0.01 0.01 0.01 

qPM 0.01 0.02 0.00 0.01 

NPQY 0.11 0.08 0.20 0.15 

NPQM 0.15 0.12 0.27 0.19 
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Figure 5. Principal component analysis (PCA) generation plot considering all 

morphological and physiological attributes in irradiance treatments (shade  and 

sun) (closed and opened symbols. respectively). Vitex polygama – circle. 

Cytharexyllum  myrianthum – triangle. Guarea guidonea – square. Cupania 

oblongifolia – diamonds) (n = 4). 

 

3. Discussion 

Our results demonstrated substantial variation in survival, growth and 

plasticity in response to irradiance for a group of tree species commonly used in 

restoration of Brazilian Atlantic Forest. The results suggest differentiation in the 

irradiance niche based on variation in responses to available irradiance within 

the group of the early-successional species (Ellis et al. 2000; Gilbert et al. 

2006). Ordination revealed clusters formed by species and irradiance 

treatments and supports the concept of differentiation in the irradiance niche 

(Wright et al. 2005; Ackerly & Cornwell 2007). Survival data emphasized 
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differences between species in response to irradiance treatments, and 

demonstrated that this group of species responds positively to a reduction in 

irradiance from full sun to 60% cover. We also measured a cost of plasticity 

between contrasting irradiance treatments and Vitex showed the greatest 

plasticity between irradiance treatments and the lowest rates of survival. There 

was relatively little evidence of photo-inhibition among species in either 

irradiance treatment, indicating that although there was variation in growth in 

response to irradiance treatments, all species were within a suitable range for 

potentially successful regeneration.  

 We observed a negative relationship between survival and RGRL 

indicating a trade-off, but relationships between survival and RGRD and RGRH 

tended to be positive. The survival-RGRL trade-off found can be explained by 

leaf economic theory based on allocation patterns in which investment to 

enhance growth rates may come at the cost of restricting allocation to attributes 

related to survival, such as structural and chemical defenses and storage 

(Kitajima, 1994,1996; Westboy et al. 2002; Wright et al. 2010). Several studies 

have shown correlation between leaf economic theory and attributes of plasticity 

(Westoby et al. 2002; Wright et al. 2004; Reich et al. 2006; Sánchez-Gomez et 

al. 2006; Wright et al. 2010). In agreement with previous studies, the RGRL – 

survival trade-off characterizes the cost associated with foliar plasticity based 

on changes in the set of attributes in response to environmental variability 

(Rosado & De Mattos 2010; Rosado et al. 2013; Wright & Sutton-Grier 2012; 

Dos Anjos et al. 2015). In contrast to regeneration under an intact forest canopy 

where growth and survival are often negatively correlated at low (27% of 

irradiance environment) irradiance levels (Kitajima & Poorter 2008), all of our 
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data was collected above 40% of ambient irradiance, simulating regeneration in 

degraded forest. Greater growth in shaded conditions is likely related to the 

elongation effect. Elongation in response to low irradiance is considered a 

strategy to increase irradiance capture for individuals undergoing low irradiance 

(Weinig & Delph 2001).  

 The results obtained in the present study corroborate the hypothesis of 

species-specific performance associated to the niche differentiation and 

revealed limitation of the niche amplitude of irradiance by the cost associated to 

the investment in attributes of plasticity. Plasticity adjustments confer 

responsiveness through changes in phenotype expression (Violle et al. 2007), 

being responsible for establishing the limits between preferences and 

tolerances (Valladares & Niinemets 2008). Niche amplitude was estimated 

based on the ability to adjust the attributes in response to the shade and sun 

conditions from the plasticity index (RDPI) (Table 2) and showed niche 

differentiation from the investment in morphological and physiological attributes.  

However, the greatest investments in plasticity adjustments (higher RDPI 

values) were negatively related to success in establishment, mainly in full 

irradiance treatment.  

The greatest investments in plasticity were found for the morphological 

attributes in the construction of leaf tissue (L and SLA), in contrast to the low 

plasticity values associated with adjustments in physiological attributes. The 

performance of physiological attributes (Fv/Fm, qP and NPQ) between T0 and 

T210 in the shade treatment corroborate the strategy of investing part of the 

resources in the construction of new structures in order to maintain or maximize 

the use of the available resources (Violle et al. 2007; Rosado et al. 2013) and 
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revealed influence of the maturation of the photosynthetic apparatus in relation 

to the environmental filter (Sultan 2004). Low values of qP and NPQ were 

observed for the RDPI index (Table 2). The values of qP suggest that the 

species were able to acclimatize to both irradiance treatments, although they 

presented distinct establishment and growth capacities at full irradiance. 

However, NPQ values corroborate the cost associated with foliar plasticity 

(RGRL – survival trade-off) and suggest that the low efficiency in using this 

pathway to protect the photosynthetic apparatus (Demming-Adams et al. 1992) 

would be related to observed values for the Fv/Fm attribute. The ratio Fv/Fm, 

used as an indicator of physiological efficiency of the photosynthetic apparatus 

(Gonçalves et al. 2001), indicated dynamic photoinhibition condition along the 

daily course. Values remained below the range of 0.75 to 0.85 suggested by 

Bolhàr-Nordenkampf et al. (1989) as optimal conditions of operation of the 

photosynthetic apparatus, mainly between the hours of 1:00 and 3:00 pm.  

  Our results corroborate the functional classification of species in the 

early-successional category (Björkman 1981; Strauss-Debenedetti & Bazzaz 

1996; Valladares et al. 2000; Cai et al. 2005; Portes et al. 2010) and emphasize 

the vulnerability of species selection based only on functional classification, 

since it does not consider the interspecific variability within a functional group of 

tree species. The tropical tree classification includes, in the same group, a wide 

range in relation to the use of irradiance, as irradiance requiring and tolerance 

species. We suggest that the effective niche of the species and the associated 

niche amplitude define their respective capacity of establishment in new areas, 

which is fundamental in the selection of species used in reforestation programs. 

The results based on the relation between niche amplitude and plasticity 
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demonstrates niche partitioning and suggests that the seedlings of the four 

tropical species monitored should be planted at different stages during 

reforestation activities. The regeneration potential comprises the limits of biotic 

and abiotic conditions tolerated and required during the regeneration process of 

a species (Grubb 1977). Thus, in order to provide additional and applicable 

information for species selection in reforestation programs, species were ranked 

for characterization of regeneration potential based on the results of 

differentiation and niche amplitude of irradiance. The highest regeneration 

potential was attributed to Cytharexyllum species. The species presented the 

highest values of survival and greater efficiency in the relationship between 

plasticity adjustments and establishment success in both shade and sun 

treatments. These results indicate a competitive advantage of the species 

Cythareyllum and the ability to establish at the beginning of the regeneration 

process, as in areas in secondary forests (Stratton & Goldstein 2001; Ewe & 

Sternberg 2003; Ewe & Sternberg 2005). The species Vitex, however, 

presented the lowest regeneration potential. Although photoplasticity was found 

given the high RDPI values, the species had the highest plasticity adjustments 

associated with survival, as well as the lowest establishment efficiency in sun 

irradiance treatment. The species Guarea and Cupania presented intermediate 

performances and revealed niche amplitude that corroborates their regeneration 

potentials, as well as their persistence in sub-forest. We suggest the initial 

planting of both species, although the same can be done in different stages of 

the regeneration process. 

The results provide a basis for justifying the close relationship between 

niche amplitude and niche differentiation in determining seedlings performance 
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and the influence on success of reforestation programs. The plasticity of the 

early-successional species described as characteristic of the successional 

group, is not directly associated with the species-specific ability to establish in 

cleared open areas. In the present study, niche amplitude associated with 

phenotype variability was a result of an organism response that did not 

necessarily imply an increase in fitness for the four species evaluated 

(Valladares & Niinemets 2008). In this sense, the selection of species based 

only on the classification of successional groups is an incomplete model, which 

culminates in the overestimation of the irradiance niche and establishment 

capacity of species and with greater risk of inefficiency. Our results suggest the 

classification of the species along the axis of the irradiance niche is able to 

encompass the interspecific variability and to describe the multidimensional 

ability to use light resources based on the niche amplitude. We emphasize, 

however, that these recommendations are related to seedlings under natural 

conditions of establishment. We suggest that the inclusion of information about 

the niche of irradiance will result in a better selection of species for enriching 

plantings in reforestation areas. 
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Appendix 1 .  Analysis of variance (two-way ANOVA).  The means were compared using the Tukey's test (p≤0.05)  for average 

daily course values for maximal quantum yield of PSII (Fv/Fm). photochemical quenching (qP) and nonphotochemical quenching 

(NPQ) were measured before establishing the experiment in situ (T0) (February 2015) and in each irradiance condition (I50%  and 

I100%) at the end of the experiment (T210 days) (September 2015) in young (YL) and mature (ML) leaves for Vitex polygama. 

Cytharexyllum  myrianthum. Guarea guidonea and  Cupania oblongifolia. Data were collected at 0700. 0900. 1100. 1300. 15:00 and 

1700 h in União Biological Reserve. Brazil (n = 4). Upper case letters (A. B. C. D) compare the foliar ages (YL and ML) in the daily 

course (0700. 0900. 1100. 1300. 15:00 and 1700 h) in Same condition (T0. shade or sun) and species; Lower case letters (a. b. c. 

d. e. f) compare the foliar ages (YL and ML) within the same time (0700. 0900. 1100. 1300. 15:00 and 1700 h) and species among 

the conditions (T0. shade or sun Letters X. Y and Z compare leaves of the same leaf age (YL and ML) within the same time (0700. 

0900. 1100. 1300. 15:00 and 1700 h) and species among the different Conditions (T0. shade and sun) 
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Appendix 2. Maximum  (square) and minimum (triangle ) temperature values 

(°C) (shade treatment - closed symbols and  sun treatment  - open symbols) 

and rainfall (mm) (bars). Data were collected monthly. for two hundred and ten 

days (210). (February 2015 to September 2015) in União Biological Reserve. 

Brazil 
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CAPÍTULO 2 

 

POTENCIAL DE FOTOACLIMATAÇÃO COMO ELEMENTO PREDITOR NA 

SELEÇÃO DE ESPÉCIES PARA REFLORESTAMENTO DA FLORESTA 
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Resumo 

A irradiância é um recurso crítico e limitante ao estabelecimento vegetal. 

O conhecimento acerca da capacidade fotoaclimatativa das espécies é 

primordial para subsidiar os programas de recomposição e manutenção da 

cobertura vegetal nativa.  Os objetivos deste estudo foram determinar se 1) a 

amplitude de resposta à irradiância está relacionada ao maior potencial de 

fotoaclimatação; 2) o trade-off entre fotoplasticidade e crescimento está 

relacionado à características espécie-específicas; e 3) existe relação entre o 

desempenho generalista e potencial de aclimatação das espécies. Para isto, 

quatro espécies do estádio inicial de sucessão e nativas da Floresta Atlântica 

que são comumente utilizadas em programas de reflorestamento (Vitex 

polygama, Cytharexyllum myrianthum, Guarea guidonea e Cupania 

oblongifolia) foram selecionadas e monitoradas por 14 meses em casa de 

vegetação sob três condições de irradiância: 30%, 50% e 100%. Atributos 

morfológicos, fisiológicos e bioquímicos foram utilizados para caracterizar o 

potencial de fotoaclimatação das espécies. A análise dos componentes 

principais, o índice de plasticidade fenotípica das distâncias relativas e a 

integração fenotípica indicaram variabilidade interespecífica na utilização da 

irradiância pelas espécies. Em geral, os maiores valores foram para os 

atributos morfológicos (área foliar específica, razão massa raíz, caulinar e 

foliar) e fisiológicos (condutância estomática, transpiração e respiração). O 

potencial de fotoaclimatação das espécies proporcionou maior amplitude de 

resposta, garantindo maior aproveitamento do recurso luminoso nos diferentes 

tratamentos. A relação positiva entre a integração fenotípica e plasticidade dos 

atributos sugere ação coordenada da capacidade de resposta à curto prazo. O 

trade-off entre plasticidade e crescimento foi direcionado pela ação integrada 

do fenótipo e foi relacionado à características espécie-específicas. Os 

resultados evidenciam a variabilidade interespecífica e a existência de um 

continuum de utilização da irradiância associada ao elevado potencial de 

aclimatação no grupo das espécies de estágios iniciais de sucessão estudadas. 

A capacidade fotoaclimatativa e de crescimento, tanto em ambientes mais 

expostos quanto em ambientes com menor irradiância, permitiu caracterizar 

estas quatro espécies como generalistas em relação à utilização do recurso 

luminoso e se apresentaram como elementos fundamentais na seleção de 

espécies para reflorestamento.  

 

Palavras-chave: crescimento, atributos funcionais, plasticidade 

fenotípica, desempenho fotossintético, espécies generalistas 
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Abstract 

Irradiance is a critical and limiting resource to vegetable estabeleciment. The 

knowledge about photoaclimatativa capacity of the species is fundamental to 

subsidize the programs of recomposición and mantenimiento of the vegetal 

cover native. In the sense of Nesse, four species of the initial succession stage 

and native Floresta Atlántica that are commonly used in reflorestación programs 

(Vitex polygama, Cytharexyllum myrianthum, Guarea guidonea and Cupania 

oblongifolia) were selected and monitored for 14 months in the home of 

vegetation under three conditions of Irradiance: 30%, 50% and 100%. 

Morphological, physiological and biochemical attributes were used to 

characterize the potential of photo-acclimation of the species. The objectives 

were to determine whether 1) the amplitude of response to irradiation is related 

to the greater potential of photoacclimation; 2) the trade-off between 

photoplasticity and growth is related to species-specific characteristics; and 3) 

there is a relationship between the generalist and the acclimatization potential 

of the species. The analysis of the main components and the phenotypic 

plasticity index of relative distances (RDPI) indicated interspecific variability in 

the use of irradiation of species. In general, the highest values were for the 

morphological attributes (specific leaf area, root cause, root cause, and leaf) 

and physiological (stomatal conductivity, breathability and breathing). The 

potential for photo-acclimation of the species has provided a greater amplitude 

of response, ensuring greater use of the light source in different treatments. The 

results demonstrate the interspecific variability and the existence of a continuum 

of irradiation use in the group of species of initial stages of succession. The 

photo-acclimatative and growth capacity in both the most exposed 

environments, as far as environments and less irradiance, allowed these four 

species to be characterized as generalists in relation to the use of the light 

source and were presented as fundamental elements in the selection of species 

for reflorestacion. 

 

Key words: growth, functional attributes, phenotypic plasticity, photosynthetic 

performance 
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1. Introdução 

A irradiância é um dos recursos ambientais de maior influência no 

crescimento e sobrevivência das espécies vegetais em florestas tropicais 

(Fetcher et al., 1994; Chazdon et al., 1996; Nicotra et al., 1999) e agente 

modulador o processo de sucessão ecológica na ausência de limitação de 

recursos no solo (Grime, 1979; Chazdon, 1988; Tilman, 1988). O recurso 

luminoso apresenta elevada complexidade e heterogeneidade (Tang, 1997), 

sendo caracterizado por variações em qualidade, intensidade, direção e 

duração (Chazdon, 1988; Kitajima, 1996; Way e Pearcy, 2012), atuando como 

filtro ambiental e promovendo variações interespecíficas na capacidade de 

utilização do recurso (Bazzaz e Pickett, 1980; Valladares et al., 2000). 

A utilização diferenciada do recurso disponível pelas espécies permite 

que as mesmas explorem os recursos de forma diferenciada ao longo do 

gradiente de variação (Rosenfeld, 2002; Wright, 2002). Swaine e Whitmore 

(1988) propuseram a classificação das espécies em dois grandes grupos com 

base na demanda de irradiância, dividindo as espécies em: pioneiras 

(exigentes de luz) e não-pioneiras (tolerantes a sombra), classificação essa 

corroborada por outros estudos de ampla relevância (Bazzaz e Pickett, 1980; 

Chazdon et al., 1996; Strauss-Debenedetti e Bazzaz, 1996). 

As espécies pioneiras (ou espécies de estágios iniciais de sucessão) 

demandam irradiância direta para o estabelecimento e crescimento (Rees et 

al., 2001; Maciel et al., 2003; Gandolfi et al., 2009), apresentam elevadas taxas 

de crescimento relativo (Kitajima 1996), maiores valores de área foliar 

especifica e ganho de carbono (Reich et al. 1992; Silva et al., 2010; Lage-

Pinto., et al 2012; Vieira et al., 2015) e são, em sua maioria, intolerantes a 

sombra, raramente persistindo no sub-bosque (Strauss-Debenedetti e Bazzaz 

1996). Tais espécies, ou grupo funcional de sucessão ecológica, são 

responsáveis pela modificação da paisagem, o que possibilita o posterior 

recrutamento de espécies não-pioneiras (ou espécies de sucessão 

tardia/clímax). As espécies não-pioneiras demandam baixa disponibilidade de 

luz para o seu estabelecimento e crescimento (Gandolfi et al., 2009), 

apresentam baixa taxa de crescimento relativo (Kitajima 1996) geralmente 

associada a alocação de recursos para defesa contra herbívoros e manutenção 
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de tecidos de longa durabilidade (Coley 1988) e ao ganho de carbono lento 

devido aos baixos valores de taxa de assimilação fotossintética (Strauss-

Debenedetti e Bazzaz 1996; Portes et al., 2010; Vieira et al., 2012). 

Os modelos de seleção de espécies para programas de 

reflorestamento estão, em sua maioria, baseados na utilização do recurso 

luminoso, seja em relação à exigência ou a tolerância (Davidson et al., 2010; 

Dos Anjos et al., 2015; Bertoncello et al., 2016) e a irradiância é um dos 

recursos mais limitantes ao estabelecimento vegetal (Monttigomery e Chazdon, 

2002; Goldstein e Santiago, 2015; Dos Anjos et al., 2015). Os programas de 

reflorestamento têm como objetivo o aumento da biodiversidade de forma 

eficiente (Moraes et al., 2013). A obtenção desse resultado ocorre mediante a 

seleção de espécies de crescimento rápido e que sejam capazes de colonizar 

áreas abertas, no intuito de serem as precursoras da comunidade vegetal e 

promoverem condições favoráveis ao estabelecimento e desenvolvimento de 

novas espécies (Martins, 2001). 

Os níveis de preferências e tolerâncias das espécies caracterizam a 

amplitude de resposta (Montgomery, e Chazdon, 2002; Valladares et al., 2000; 

Valladares e Niinemets, 2008) e revelam flexibilidade de resposta de um 

determinado genótipo de expressar diferentes fenótipos como resultado da 

ação do filtro ambiental através do processo chamado plasticidade fenotípica 

(Chazdon, 1996; Krause et al., 2001; Pigliucci, 2001;  Valladares et al., 2006). 

O grau de plasticidade fenotípica está diretamente relacionado à amplitude de 

resposta das espécies, promovendo a manutenção da utilização dos recursos 

em função da variação dos mesmos em escalas temporais e espaciais 

(Schlichting, 1986; Lins e Nascimento, 2010; Silva et al., 2010; Lage-Pinto et al. 

2012, Rabelo et al. 2012; Vieira et al., 2015). A aclimatação à irradiância, ou 

fotoaclimatação permite ajustes de curto e longo prazo a partir da seleção de 

atributos funcionais (morfológicos, fisiológicos e bioquímicos) (Murchie e 

Horton, 1997) e consiste em um processo de resposta pelo qual a plasticidade 

fenotípica é expressa (Chazdon et al., 1996). O potencial de aclimatação, que 

compreende o conjunto de fenótipos potencialmente expressos por um mesmo 

genótipo em resposta ao filtro ambiental, promove aumento do aproveitamento 

da irradiância disponível dentro dos limites de sua constituição genética da 
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espécie (Chazdon, 1996; Strauss-Debenedetti e Bazzaz, 1996; Valladares et 

al., 2006). 

A relação entre a amplitude de resposta à irradiância e o potencial de 

aclimatação está associada à ocorrência dos atributos funcionais (Naeem e 

Wright, 2003; Violle et al., 2007; Brooks et al., 2012). A capacidade de tolerar e 

responder às condições ambientais contrastantes ou limitantes estaria 

relacionada a atributos que estabelecem o fitness darwiniano, que consiste na 

tolerância e resiliência a partir do trade-off entre a utilização e a disponibilidade 

de recursos (Violle et al., 2007; De Paula,  2013).  A alocação de recursos em 

atributos que confiram capacidade de resposta, porém, compreende um custo 

para os indivíduos, uma vez que investem parte dos recursos na construção de 

novas estruturas (moléculas, organelas, tecidos, sementes) com intuito de 

manter ou maximizar a utilização dos recursos disponíveis (Rosado et al., 

2013; Violle et al., 2007; Wright et al., 2004). 

A plasticidade fenotípica, embora essencial para o para o sucesso das 

espécies em ambientes heterogêneos, pode restringir a eficiência de 

aclimatação (Gianole e Palacio-Lopez, 2009). O custo aclimatativo imposto 

pelas relações trade-off pode estabelecer limitações aos investimentos em 

atributos e reduzir as respostas funcionais dos ajustes de plasticidade. Desse 

modo, o potencial de aclimatação estaria relacionado à habilidade intrínseca de 

integrar a expressão de fenótipos, representada pela integração fenotípica. A 

integração fenotípica se refere ao padrão e à magnitude das correlações entre 

os atributos (Pigliucci e Preston, 2004). O potencial de aclimatação estaria 

relacionado não apenas das alterações fenotípicas resultantes da plasticidade 

fenotípica, mas da ação conjunta dos atributos funcionais que resultem na 

manutenção do fitness. 

 As espécies que possuem maior amplitude de resposta tendem a ser 

capazes de sobreviver em uma ampla faixa de condições ambientais 

(McKinney e Lockwood 1999, Olden et al 2004). A ecologia teórica possibilita a 

classificação das espécies como generalistas ou especialistas, com base na 

amplitude de resposta caracterizando a capacidade de utilização do recurso 

disponível no habitat. A amplitude de resposta à irradiância corrobora as 

classificações de grupos ecológicos ou sucessionais das espécies tropicais, 
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mas revela também um gradiente de utilização do recurso luminoso pelas 

espécies (Ellis et al 2000; Gilbert et al., 2006). O conhecimento acerca da 

ecologia das espécies tropicais e as informações sobre a especificidade do 

habitat têm muitas aplicações práticas que permitem a identificação de 

espécies de interesse para a conservação, a seleção de espécies para projetos 

de restauração ou reflorestamento (Mayfield et al., 2009; Chazdon et al., 2011).  

Nesse sentido, o presente estudo foi norteado por duas questões centrais: 1) a 

capacidade de resposta à irradiância está relacionada aos ajustes de 

plasticidade fenotípica ou à ação integrada do fenótipo? 2) O trade-off entre 

fotoplasticidade e crescimento está relacionado à características espécie-

específicas? 3) Existe relação entre o desempenho generalista e potencial de 

aclimatação das espécies? 

 

2. Material e Métodos 

2.1 Condições experimentais e espécies estudadas  

O experimento foi conduzido em casa de vegetação no campus da 

UENF (Figura 1) e compreendeu o monitoramento (qualitativo e quantitativo) do 

potencial de aclimatação de quatro espécies nativas da Floresta Atlântica sob 

três condições de irradiância a partir do uso de tela do tipo sombrite: 30% 

(Densidade de Fluxo de Fótons Fotossintéticos - DFFF – média de 600 µmol m-

2.s-1); 50% (DFFF média de 900 µmol m-2.s-1); e 100% (DFFF médio de 2000 

µmol m-2.s-1). Os dados microclimáticos de temperatura e umidade relativa do 

ar foram monitorados ao longo do estudo com Termo-higrômetro 910.15 (CHH/ 

Alla Brasil) (Figura 2). O déficit de pressão de vapor (DPV) foi calculado a partir 

da fórmula [0,61137*EXP((17,502*T°C)/(240,97+ T°C))*(1-(UR%/100))], valores 

obtidos em KPa, onde: T°C corresponde a temperatura em °C e UR%, umidade 

relativa do ar (Unwin, 1980). Os dados de DFFF foram obtidos ao meio dia 

(12:00 pm) no início e no final do experimento (Abril/2015 e Junho/2016, 

respectivamente) à altura das folhas utilizando o sensor quantum (Li-190, Li-

Cor Biosciences, Lincoln, Nebraska, USA) acoplado ao radiômetro (Li-250A, Li-

Cor, Biosciences). Os indivíduos foram irrigados diariamente ou em dias 

alternados de acordo com a necessidade.  
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As espécies foram definidas a partir do conjunto de espécies utilizado no 

programa de recomposição florestal realizado na ReBio União (RJ, Brazil), são 

elas: Vitex polygama Cham. Lamiaceae, Cytharexyllum myrianthum Cham., 

Verbenaceae, Guarea guidonea (L.) Sleumer, Meliaceae e Cupania oblongifolia 

Mart., Sapindaceae, todas do estádio inicial de sucessão segundo Swaine e 

Whitmore (1988) e  corroborada por Lorenzi (2000). 

Os indivíduos das quatro espécies foram adquiridos de viveiro comercial 

onde as mudas foram produzidas e mantidas sob as mesmas condições 

(irradiância, temperatura, umidade e disponibilidade hídrica). As mudas foram 

transplantadas em vasos plásticos de 18L contendo terra enriquecida com 

fertilizante N:P:K (4:14:8) em proporção de 20g:5Kg de substrato (terra preta). 

Para cada tratamento de irradiância foram monitorados 15 indivíduos por 

espécie (n=15) durante 14 (quatorze) meses (Abril/2015 à Junho/2016).  

 

 

 

 

 

 

 

Figura 1. Condições de cultivo em casas de vegetação. A e B – tratamento de 

100% irradiância em Abril de 2015; C – 30% (esquerda) e 50% de irradiância 

em Junho de 2016. 
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Figura 2. Caracterização microclimática. Valores médios de temperatura (°C) 

(em linha com símbolo em círculo nas cores preta, cinza e branca 

correspondendo aos tratamentos 30%, 50% e 100% de irradiância, 

respectivamente) e déficit de pressão de vapor (DPV - kPa) (em barras nas 

cores preta, cinza e branca correspondendo aos tratamentos 30%, 50% e 

100% de irradiância, respectivamente) monitorados bimensalmente entre 

Abril/2015 e Junho/2016. 

2.2 Número e período amostral  

 

 Para cada tratamento de irradiância foram monitorados 15 indivíduos por 

espécie (n=15) durante quatorze meses (Abril/2015 à Junho/2016). As 

avaliações não destrutivas de crescimento e fotossintéticas (SPAD) foram 

realizadas bimensalmente em abril/2015 (avaliação inicial anterior ao 

estabelecimento dos tratamentos), junho, agosto, outubro e dezembro de 2015 

e fevereiro, abril e junho de 2016 (8 avaliações). As avaliações destrutivas de 

crescimento (massa seca) e demais avaliações fotossintéticas (fluorescência 

da clorofila a, metabolismo do carbono, pigmentos, composição isotópica e 

elementar de carbono e nitrogênio) foram conduzidas ao final do experimento 

(junho de 2016). 

 

 2.3 Avaliações de crescimento 

 

2.3.1 Taxa de crescimento relativo 

Os atributos de crescimento avaliados foram: 

 

I. Altura (A): avaliada desde o solo até a gema apical com o auxílio de fita 

métrica (m); 

II. Diâmetro do caule a altura do solo (DAS): avaliado com a utilização de 

paquímetro digital (cm2); 
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III. Número de folhas total (NF): realizado a partir da contagem do número 

total de folhas por indivíduo (para as espécies com folhas compostas foi 

considerado o número de folíolos); 

 

A taxa de crescimento relativo (TCR) foi calculado para cada intervalo 60 

dias (sessenta) segundo a fórmula: 

 

 TCR = (lnH1-lnH0)/(t1-t0)  

 

 Onde: ln é a função logaritmo, H0 e H1 correspondem ao valor inicial e 

final, respectivamente, e t0 e t1 correspondem aos tempos inicial e final das 

avaliações, respectivamente. A equação foi utilizada para estimar a taxa de 

crescimento relativo para os atributos de crescimento: altura (TCRA), diâmetro 

a altura do solo (TCRDAS) e número de folhas total (TCRNF). 

 

 2.3.2 Atributos morfológicos 

Os atributos morfológicos avaliados foram: 

 

I. Massa seca total (MST): compreende o somatório das massas secas de 

folha, caule e raízes (g); 

II. Razão altura e diâmetro (A/D): compreende a razão entre altura e 

diâmetro a altura do solo (cm/mm); 

III. Razão de massa radicular (RMR): compreende a razão entre a massa 

seca da raiz/massa seca total do indivíduo (g.g-1); 

IV. Razão de massa foliar (RMF): compreende a razão entre a massa seca 

da folha/massa seca total do indivíduo (g.g-1);   

V. Razão de massa caulinar (RMC): compreende a razão entre a massa 

seca do caule/massa seca total do indivíduo (g.g-1); 

VI. Área foliar específica (AFE): compreende a razão entre área foliar 

total/massa seca da folha (cm2·g-1). A área foliar foi obtida a partir de 

imagens fotográficas analisadas utilizando o software Image J 1.46r 

(m2). 
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A massa seca (subitens I, III, IV e V do item 2.3.2) foi obtida a partir da 

coleta total dos três órgãos vegetais ao final do experimento (Junho/2016). O 

material foi individualizado e identificado para cada tratamento de irradiância, 

seco à 60° C em estufa (MA 35, Marconi, Brazil) por aproximadamente 72 

horas (ou até que o peso estabilizasse) e pesado em balança analítica de 

precisão (AY 220, Shimadzu, Japan) posteriormente.  

 

2.4 Avaliações fotossintéticas 

2.4.1 Teor de cor verde  

A intensidade de cor verde está relacionada com teores de clorofila total 

foliar. Para as avaliações foi utilizado o medidor de clorofila portátil SPAD-502 

(Minolta, Japan). As medições foram realizadas na região central da superfície 

adaxial (evitando-se a nervura central) em folhas maduras (terceiro par em 

folhas completamente expandidas) e saudáveis (ausência de necrose ou 

herbivoria) das espécies selecionadas (n= 5). 

2.4.2 Composição de pigmentos fotossintéticos 

A avaliação da composição de pigmentos fotossintéticos compreendeu 

uma avaliação destrutiva em Junho/2016 a partir da retirada de um disco foliar 

de área conhecida do limbo de cinco indivíduos das espécies em cada uma das 

condições de irradiância (n = 5). 

Os discos foliares foram cortados em tiras e mantidos no escuro em 

tubos plásticos com rosca com capacidade para 15 mL contendo 5 mL do 

solvente orgânico DMSO (Dimetilsulfóxido). A concentração de clorofila a, 

clorofila b e carotenóides foi determinada a partir do extrato contido nos frascos 

após 5 (cinco) dias em contato com os fragmentos foliares. Alíquotas de DMSO 

foram submetidas a leituras em espectrofotômetro UV/VIS (Shimadzu modelo 

UV-1800) nos comprimentos de onda de 480, 649 e 665 nm, de acordo com 

Wellburn (1994). Os teores de clorofila total (a + b) e a razão clorofila a/b foram 

calculados. As concentrações de pigmentos são expressas em nmol.cm-2. 
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2.4.3 Fluorescência da clorofila a 

As medidas foram realizadas às 8:00am e às 12:00pm em folhas 

maduras (terceiro par e completamente expandidas) e saudáveis (ausência de 

necrose ou herbivoria) de 5 indivíduos de cada espécie e de cada tratamento 

(n=5) em Junho/2016.  

As medidas da emissão de fluorescência da clorofila a foram realizadas 

com o fluorímetro modulado portátil FMS2 (Hansatech, UK). As folhas foram 

pré-adaptadas ao escuro por 30 minutos com a utilização de clipes foliares, 

segundo Genty et al., (1989) e Van Kooten e Snel (1990). As variáveis 

determinadas foram rendimento quântico máximo do FSII (Fv/Fm) e coeficiente 

de dissipação fotoquímico (qP) e não-fotoquímico (NQP). 

 

2.4.4 Trocas gasosas  

A avaliação da capacidade fotossintética compreendeu análises não 

destrutivas realizadas em Junho/2016 nas quais foi utilizado o analisador de 

gás no infravermelho (IRGA) portátil, modelo Li-6400, (Li-Cor Inc., Lincoln, NE, 

USA). As avaliações foram realizadas na região central da superfície adaxial 

(evitando-se a nervura central) de folhas completamente expandidas e 

saudáveis (livres de necrose ou ferimentos), padronizando-se o uso do terceiro 

par de folhas do ramo no período da manhã entre 7:30 h e 11:00 h.   

A amostragem compreendeu a obtenção de dados a partir da curva 

A/DFFF relacionando a assimilação (A) à densidade de fluxo de fótons 

fotossintéticos (DFFF) e os dados de trocas gasosas. 

 

I. Curva A/DFFF  

A curva realizada a partir da variação da intensidade luminosa fornecida 

(DFFF) de 0 a 2000 μmol mol-1s-2 em 25 níveis: 2000,0 1500, 1200, 800, 500, 

200, 100, 90, 80, 70 e a cada 5 DFFF entre 70 e 0 μmol m-2.s-1. A concentração 

de CO2 foi fixada em 400 μmol mol-1 (concentração atmosférica) e a umidade 

do ar em 80%.  As curvas foram ajustadas segundo o modelo proposto por Kok 

(1948). 

A partir da curva A/DFFF foram descritas as variáveis: capacidade 

fotossintética máxima (Amáx em μmol CO2 m-2.s-1), velocidade máxima de 
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carboxilação da Ribulose 1,5 – bifosfato carboxilase/oxigenase (Vcmáx em μmol 

m-2.s-1) e respiração (Rd) em μmolCO2 m
-2.s-1). A taxa de respiração no escuro 

(Rd) corresponde ao valor da taxa de assimilação fotossintética a 0 μmol m-2 s-1 

DFFF.  

 

II. Trocas gasosas 

Os dados foram coletados sob irradiância artificial simultaneamente às 

curvas A/DFF, onde foram obtidos os parâmetros de trocas gasosas: 

assimilação de CO2 (ACO2), transpiração (E) e condutância estomática (gs) (n = 

5). Os dados foram obtidos com base na DFFF de cada tratamento de 

irradiância: 30% - 600 µmolm-2.s-1, 50% - 900 µmolm-2.s-1 e 100% - 2000 

µmolm-2.s-1. 

 

2.4.5. Composição isotópica foliar de carbono (δ13Cfoliar), e nitrogênio (δ 

15Nfoliar), carbono  (C%) e nitrogênio elementar (N%) e razão C:N 

A determinação de isótopos estáveis de carbono e nitrogênio (δ13C e 

δ15N), carbono elementar (C), nitrogênio elementar (N) e razão C:N foi 

conduzida com amostras coletadas em Junho/2016. A determinação foi 

realizada a partir da coleta de cinco folhas por espécie (n=5) em cada 

tratamento (30%, 50% e 100%). O material coletado foi acondicionado em 

sacos de papel e em laboratório foram secas em estufa a 65°C por 48 horas 

(ou até estabilizar o peso). Posteriormente as amostras foram maceradas e 

pesadas (1,5 mg) em balança analítica de precisão. 

Os dados foram obtidos em espectrômetro de massa Thermo Finnigan 

Delta V Advantage acoplado a analisador elementar Flash 2000 (Thermo 26  

Fisher Scientific em Bremen, Alemanha) no Laboratório de Ciências Ambientais 

(LCA) – UENF. Os valores de isótopos estáveis de carbono são expressos 

utilizando a notação ‘’delta’’ com os valores de  ẟ em partes por mil (‰): 

 

δ13C = [(Ramostra/Rpadrão) - 1] x 1000 
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Onde: R representa a razão molar entre os isótopode carbono (13C:12C) e 

Ramostra é comparada com o padrão Pee Dee Belemnite (PDB) (Rpadrão). A 

precisão analítica foi de ± 0,1‰.  

 

2.5. Índice de plasticidade das distâncias relativas 

A plasticidade fenotípica associada aos atributos morfológicos e fisiológicos 

avaliados foi calculada com base na distância relativa (entre os valores dos 

tratamentos (Relative Distance Plasticy Index - RDPI) de acordo com 

Valladares et al. (2006). O índice RDPI varia de 0 a 1 e permite comparações 

entre atributos com unidades diferentes (Valladares et al., 2000a), obtidos a 

partir da equação:    

 

RDPI=Σ(dij→i’j’/(xi’j’+xij))/n 

 

Onde: 

 

i – corresponde aos tratamentos (áreas); 

j – corresponde às repetições; 

n – corresponde ao número de distâncias; 

dij→i’j’ – corresponde à distância relativa entre os tratamentos com os 

valores das repetições tomados aos pares, com i diferentes de i’ e valor 

absoluto obtido pela diferença xi’j’-xij. A distância relativa dij→i’j’ é definida 

como dij→i’j’/(xi’j’+xij) para todos os pares de repetições dos tratamentos 

associados aos diferentes níveis de irradiância. 

Embora a caracterização da plasticidade fenotípica, por definição, esteja 

diretamente associada à variabilidade de um único genótipo, no presente 

estudo será avaliada a nível de espécie. A plasticidade fenotípica será  

avaliada com base no genótipo dos diferentes indivíduos da população. Nesse 

sentido, os resultados obtidos através da avaliação do índice de plasticidade 

fenotípica da espécie levando em consideração a variabilidade genética da 

espécie, conforme utilizado na literatura (Dos Anjos et al, 2015; Vieira et al., 

2015; Cerqueira et al., 2017).  
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2.6. Análise de Integração Fenotípica  

A integração fenotípica foi estimada no nível de espécies pelo percentual 

de significância das correlações (p ≤ 0,05; Correlação de Pearson).   As 

correlações foram realizadas a partir de matrizes de correlação par a par entre 

os valores médios dos atributos por tratamento em cada espécie e o número 

total de correlações significativas foi obtido.  O percentual de integração 

fenotípica (%IF) foi calculado a partir da relação entre o número  total de 

correlações entre os atributos (NºCorrelaçõesTotal)  e o número de correlações 

significativas (NºCorrelaçõesSignificativas)entre três tratamentos de irradiância 

(30%, 50% e 100%) por  espécie (%IF = [(NºCorrelaçõesSignificativas*100)/ 

NºCorrelaçõesTotal] (Schlichting, 1989; Schlichting e Pigliucci, 1998). O %IF foi 

calculado por espécie com base no número de correlações siginificativas do 

conjunto total de atributos avaliados.  

O índice de integração fenotípica (IIF) foi calculado por atributo para 

cada espécie. O IIF varia de 0 a 100% (ou de 0 a 1), onde 0 representa 

nenhum integração e 100% (ou 1) representa integração máxima do sistema,  

permitindo comparações entre espécies e tratamentos (Godoy et al., 2012). Os 

dados foram obtidos pelo programa Sigma Plot 11.0 software package (SPSS; 

Chicago, IL, USA). 

  2.7. Análise estatística 

Os dados foram tratados com análise de variância (ANOVA – one way e 

two-way) e as médias foram comparadas pelo teste de Tukey (p ≤ 0,05). Os 

fatores considerados foram espécie e tratamento de irradiância. O coeficiente 

correlação (Pearson) foi calculado pelo programa Sigma Plot 11.0 software 

package (SPSS; Chicago, IL, USA).  

A análise multivariada por componentes principais (PCA) foi realizada para 

verificar a separação dos diferentes conjuntos amostrais em grupos a partir dos 

atributos: TCR (A, DAS, NF), AFE, MST,RMR, RMC, RMF, Clototal/Caro, Clo 

a/Clo b, Clototal, C:N, δ13C, δ15N,  Fv/Fm, qP, NPQ, ACO2, gS, Rd, Vcmax, Amax. 

O software Past, Versão 2.16 - Paleontological STatistics (Hammer et al., 2001) 

foi utilizado. 
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3. Resultados 

As espécies revelaram investimento responsivo à alteração da irradiância 

disponível. As taxas de crescimento relativo (TCR) para os atributos diâmetro a 

altura do solo e número de folhas (TCRDAS e TCRNF, respectivamente) foram 

positivamente correlacionadas com o aumento da irradiância (Figura 3 e Tabela 

1). O crescimento em altura (TCRA) foi maior na irradiância de 50%, com 

exceção de G. guidonea (Figura 3). Entretanto, DFFF e TCRA foram 

negativamente correlacionados em todas as espécies (Tabela 1). Os maiores 

valores das TCR (TCRDAS, TCRNF e TCRA) foram observados para a espécie V. 

polygama (Figura 3).  

Os atributos morfológicos caracterizaram padrão de alocação de 

fitomassa em resposta à irradiância (Tabela 2). Maior acúmulo de massa seca 

total (MST) foi verificado nos indivíduos do tratamento 100% de irradiância. A 

alocação de fitomassa na raiz, avaliada pela razão de fitomassa radicular 

(RMR) foi diretamente proporcional ao aumento da irradiância (100%), com 

exceção da V. polygama que apresentou maiores valores no tratamento 50%. 

Padrão contrário foi observado para alocação de massa caulinar, avaliada pela 

razão de fitomassa caulinar (RMC) e área foliar específica (AFE) que foi 

inversamente proporcional a irradiância disponível, com exceção da espécia C. 

oblongifolia que apresentou o maior valor de AFE no tratamento 100% de 

irradiância. O acúmulo de fitomassa nas folhas revelou padrão distinto entre as 

espécies (Tabela 2). As espécies V. polygama e C. myrianthum apresentaram 

valores diretamente proporcionais à irradiância, enquanto C. oblongifolia 

apresentou padrão contrário e G. guidonea não foi responsiva (Tabela 2). A 

razão altura/diâmetro mostrou relação direta entre irradiância e valor do atributo 

para V. polygama e C. myrianthum, enquanto novamente G. guidonea não foi 

responsiva a irradiância (Tabela 2). 

O teor de cor verde foi negativamente correlacionado com o aumento da 

irradiância (P ≤ 0,05) para todas as espécies (V. polygama: -0,99, C. 

myrianthum: -0,97, G. guidonea: - 0,97, C. oblongifolia: -0,95). As espécies 

apresentaram aumento progressivo e significativo (P ≤ 0,001) do teor de cor 

verde ao longo do tempo nos tratamentos de menor irradiância (30% e 50%, 

Figura 4). O mesmo desempenho foi observado para os teores de clorofilas 
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(Tabela 2). As concentrações de clorofila a e b (Clo a e Clo b, respectivamente) 

(Apendice 1) e clorofila total (Clototal) foram maiores nos tratamentos 

sombreados (30% e 50%), enquanto carotenóides (Caro), razão clorofila 

total/carotenóide (Clototal/Caro) e razão clorofila a/clorofila b (Clo a/b) 

apresentaram maiores valores em indivíduos expostos a alta irradiância (100%) 

(Tabela 2). 
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Figura 3. Valores médios da taxa de crescimento relativo (TCR) para os atributos de 

crescimento altura (TCRA) (A), diâmetro a altura do solo (TCRDAS) (B) e número de 

folhas (TCRNF) (C) monitoradas com o intervalo de 60 dias entre os meses Abril/2015 e 

Junho/2016 para as espécies V. polygama (círculo), C. myrianthum (triângulo), G. 

guidonea (quadrado) e C. oblongifolia (losango) submetidos a três tratamentos de 

irradiância: 30% (símbolos pretos), 50% (símbolos cinzas) e 100% (símbolos brancos). 

Letras maiúsculas comparam o desempenho da espécies entre os tratamentos (30%, 

50% e 100%). 
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Tabela 1. Valores de r da correlação de Pearson entre os valores médios das taxas de 

crescimento relativo (TCR) para os atributos: altura (TCRA), diâmetro a altura do solo 

(TCRDAS) e número de folhas (TCRNF) e a densidade de fluxo de fótons fotossintéticos 

(DFFF) durante os meses de estudo (Abril/2015 a Junho/2016) para as espécies V. 

polygama, C. myrianthum, G. guidonea e C. oblongifolia submetidos a três tratamentos 

de irradiância: 30%, 50% e 100%. Valores em negrito indicam P ≤ 0,05. 

          

  V. polygama  C. myrianthum G. guidonea   C. oblongifolia 

DFFF x TCRA -0,719 -0,395 -0,996 -0,795 

DFFF x TCRDAS 0,955 0,796 0,992 0,891 

DFFF x TCRNF 0,929 0,997 0,521 0,957 

          

 

Os valores de rendimento quântico potencial do FSII (Fv/Fm) 

mantiveram-se entre 0,79 e 0,86 (Tabela 2). O coeficiente de dissipação 

fotoquímico (qP) foi sempre superior a 0.87, enquanto o não-fotoquímico (NPQ) 

foi sempre inferior a 0.17 (Apêndice 1). A correlação entre NPQ e carotenóides 

foi negativa para as espécies V. polygama (r 2 = -0,736; P ≤ 0,001), G. 

guidonea (r 2 = -0,727; P ≤ 0,001) e C. oblongifolia (r 2 = -0,006; p ≥ 0,05) e 

positiva para C. myrianthum (r 2 = 0,572; P ≥ 005).  

Os valores dos atributos fotossintéticos capacidade fotossintética 

máxima (Amáx), velocidade máxima de carboxilação da rubisco (Vcmáx) e 

respiração no escuro (Rd) foram diretamente proporcionais ao aumento da 

irradiância e o desempenho das espécies (Tabela 2). Padrão semelhante foi 

observado para o percentual de C elementar e razão C:N das espécies, 

embora nem sempre tenha sido verificada diferença significativa entre os 

tratamentos (Tabela 2). A concentração de N elementar das espécies 

apresentou padrão contrário, com maiores concentrações sendo verificadas 

nos tratamentos sombreados (30% e 50%) (Apêndice 1). 

 As variações nos valores médios de A e gS em função da irradiância 

não levaram a alterações na δ13C, com exceção para C. oblogifolia (Figura 5). 

A δ13C das espécies não apresentou padrão distinto em resposta ao gradiente 

de irradiância, variando entre -27,92‰ e -26,17‰, embora tenha sido verificada 
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uma tendência de maiores valores (amostras mais enriquecidas em 13C) para 

os indivíduos expostos à maior irradiância (100%) (Figura 5).  

Correlação positiva entre δ13C e δ15N foi observada em função da 

irradiância (r 2 = 0,094; p ≥ 0,05) e os maiores valores de δ15N foram 

associados aos tratamentos de menor irradiância (30% e 50%) (Figura 6). 

O potencial de aclimatação das espécies foi avaliado através dos ajustes 

dos atributos em relação à variação da irradiância. A estimativa foi realizada 

pelo índice de plasticidade (RDPI) com base nas distâncias fenotípicas 

sumarizadas pela distância relativa (Tabela 3) e pela análise de integração 

fenotípica (Tabela 4). O índice de plasticidade varia de 0 a 1 e os maiores 

valores foram associados aos atributos fotossintéticos (ACO2, gS, E, AMáx, Vcmáx, 

Rd), bioquímicos  (Clo b,  razão Clo total/caro e δ15N) e morfológicos (RMR, 

RMC, RMF e AFE). Houve variação dos ajustes de plasticidade (índice RDPI) 

entre as espécies nas diferentes irradiâncias, tendo sido os maiores ajustes 

verificados para C. oblongifolia ≥ V. polygama ≥ C. myrianthum ≥ G. guidonea 

(Tabela 3). 

O percentual de integração fenotípica (% IF) foi estimado por espécie 

com base no número de correlações significativas (p ≤ 0,05, Correlação de 

Pearson) entre os atributos ao longo do gradiente de irradiância (Tabela 4). O 

maior % IF foi observado para a espécie V. polygama (61,5%), seguida das 

espécies C. myrianthum (48,5%), C. oblongifolia (24,1%) e G. guidonea 

(19,6%). A regressão linear simples entre plasticidade fenotípica (RDPI) e a 

integração fenotípica (IF) foi positivamente correlacionada para as quatro 

espécies, sendo verificada associação significativa (p ≤ 0,05) para a espécie C. 

myrianthum (Figura 7, Tabelas de correlação no material suplementar).  

A análise multivariada por componentes principais (PCA) foi realizada no 

intuito de comparar as ajustes de plasticidade em função do tratamento de 

irradiância (30%, 50% e 100%) (Figura 8) e relacionou às espécies e os 

diferentes conjuntos de atributos. A PCA explicou 64,30% da variância total do 

conjunto de dados, 37,54% no primeiro componente principal (PC1) e 26,76% 

no segundo (PC2), sendo responsáveis pela formação de dois grandes grupos. 

A PC 1 foi coordenada pela capacidade de ajustes bioquímicos (C:N, Clo total) 

e fotossintéticos (ACO2, gS, E, qP, e NPQ), enquanto a PC 2 foi diretamente 
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influenciada pelos ajustes em relação ao padrão de alocação de recursos 

(TCRA, MST, RMR, RMC, RMF e AFE)  (Figura 8). 
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Figura 4. Valores médios de teor de cor verde (TCV) ao longo dos meses de estudo 

(Abril/2015 a Junho/2016) para as espécies V. polygama (A), C. myrianthum (B), G. 

guidonea (C) e C. oblongifolia (D) submetidos a três tratamentos de irradiância: 30% 

(símbolos pretos), 50% (símbolos cinzas) e 100% (símbolos brancos). ** indicam P ≤ 

0,001
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Tabela 2.  Valores médios de massa seca total (MST) (g), razão de massa radicular (RMR) (g.g-1), razão de massa caulinar (RMC) (g.g-1), 

razão de massa foliar (RMF) (g.g-1), razão altura e diâmetro (A/D) (cm/mm), área foliar específica (AFE) (cm2·g-1), Razão clorofila a/b (Clo a/b), 

Razão clorofila total/carotenódes (Clo total/Caro), Clorofila total (Clo total), rendimento quântico máximo do FSII (Fv/Fm), taxa de respiração do 

escuro (Rd), velocidade máxima de carboxilação da Ribulose 1,5 – bifosfato carboxilase/oxigenase (Vcmáx), capacidade fotossintética máxima 

(Amáx), razão C:N para as quatro espécies submetidos a três tratamentos de irradiância.Letras maiúsculas comparam os tratamentos dentro de 

uma mesma espécie. Letras minúsculas comparam as espécies dentro dos tratamentos de irradiância (P ≤ 0,05) 

 

Atributos  
V. polygama  C. myrianthum G. guidonea   C. oblongifolia 

30% 50% 100% 30% 50% 100% 30% 50% 100% 30% 50% 100% 

MST 96,5 Cc 119 Ba 245,5 Aa 76,8 Cd 89 Bc 209,9 Ac 107,3 Bb 87 Cc 230 Ab 123 Ba 114,9 Cb 238 Aab 

RMR 0,34 Ba 0,42 Aa 0,34 Bc 0,31 Ba 0,31 Bb 0,40 Aab 0,30 Bab 0,30 Bb 0,36 Ab 0,29 Bb 0,32 Bb 0,47 Aab 

RMC 0,56 Ab 0,48 Bb 0,50 Ba 0,64 Aa 0,63 Aa 0,49 Ba 0,53 Ab 0,51 Ab 0,46 Ba 0,42 Ac 0,38 Bc 0,35 Bb 

RMF 0,10 Bc 0,09 Bc 0,16 Aa 0,05 Bd 0,06 Bc 0,11 Ab 0,17 Ab 0,19 Ab 0,17 Aa 0,29 Aa 0,3 Aa 0,17 Ba 

A/D 0,07 Aab 0,07 Aa 0,03 Ba 0,08 Aa 0,06 Aba 0,04 Ba 0,06 Ab 0,06 Aa 0,05 Aa 0,06 Ab 0,06 Aa 0,04 Aa 

AFE 0,45 Aa 0,49 Aa 0,15 Ba 0,35 Ab 0,30 Aba 0,11 Cb 0,16 Ac 0,15 Ac 0,11 Bb 0,01 Bd 0,02 Bd 0,11 Ab 

C:N 17,32 Bb 17,79 Ba 31,17 Aa 13,18 Cd 14,48 Bc 21,08 Ab 18,26 Aa 11,95 Cc 16,60 Bc 15,74 Cc 17,97 Ba 29,43 Aa 

Clo a/b 1,44 Bc 1,73 Bb 2,13 Ab 1,47 Bc 1,62 Bb 2,18 Ab 2,24 Bb 2,05 Ba 2,65 Aa 2,97 Aa 1,47 Bc 2,45 Aa 

Clototal/Caro 5,65 Aa 3,94 Bd 2,12 Cb 5,48 Ba 7,04 Aa 4,05 Ca 4,80 Ab 4,52 Bc 1,86 Cc 3,83 Bc 5,56 Ab 2,19 Cb 

Clototal  29,93 Ab 29,16 Ac 21,18 Ba 32,19 Ba 33,95 Ab 17,54 Ca 25,50 Bc 29,76 Ac 17,50 Cb 26,45 Bc 35,51 Aa 15,29 Cc 

Fv/Fm 0,83 Aa 0,83 Aa 0,80 Aa 0,85 Aa 0,86 Aa 0,83 Ba 0,84 Aa 0,85 Aa 0,80 Ba 0,83 Aa 0,84 Aa 0,79 Ba 

Rd -0,37 Ba -0,46 Ac -0,36 Bd -0,34 Ca -0,77 Ba -1,35 Aa -0,17 Cc -0,26 Bd -0,68 Ac -0,24 Cb -0,67 Bb -0,82 Ab 

Vcmáx 27,82 Cb 49,86 Bb 62,10 Aa 41,78 Ca 57,63 Ba 67,40 Aa 24,75 Cc 31,16 Ac 28,62 Bc 19,41 Cd 33,59 Bc 41,40 Ab 

Amáx 4,91 Cb 8,15 Bb 9,64 Ab 6,45 Ca 9,61 Ba 12,03 Aa 1,84 Cd 4,81 Ad 3,78 Bd 3,34 Cc 5,27 Bc 7,15 Ac 

AReal 4,30 Cb 7,58 Bb 10,56 Ab 5,25 Ca 8,50 Ba 11,86 Aa 1,71 Bb 4,29 Ac 4,98 Ad 2,96 Bc 3,73 Bc 7,44 Ac 

gSReal 0,04 Cb 0,08 Ba 0,16 Ab 0,05 Ca 0,09 Ba 0,18 Aa 0,01 Bc 0,04 Ab 0,05 Ac 0,03 Bc 0,03 Bb 0,16 Aa 

EReal 0,87 Ca 1,47 Ba 2,78 Ab 1,01 Ca 1,64 Ba 3,22 Aa 0,26 Bc 0,87 Ab 1,08 Ac 0,53 Bb 0,72 Bb 2,76 Ab 
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Figura 5. Valores médios da composição isotópica foliar (δ13Cfoliar),  assimilação de 

CO2 (A - µmol CO2 m
-2.s-1) e condutância estomática (gS - mol m-2 s-1) e valores de r da 

correlação Pearson entre δ13Cfoliar x A (A, C, E e G) e δ13Cfoliar x gS (B, D, F e G) para as 

espécies V. polygama (A e B), C. myrianthum (C e D), G. guidonea (E e F) e C. 

oblongifolia (G e H) submetidos a três tratamentos de irradiância: 30% (símbolos 

pretos), 50% (símbolos cinzas) e 100% (símbolos brancos) (P ≤ 0,05). 

-28,0

-27,5

-27,0

-26,5

-26,0

-28,0

-27,5

-27,0

-26,5

-26,0


1
3
C

 (
‰

)

-28,0

-27,5

-27,0

-26,5

-26,0


1
3
C

 (
‰

)

-28,0

-27,5

-27,0

-26,5

-26,0

-28,0

-27,5

-27,0

-26,5

-26,0

-28,0

-27,5

-27,0

-26,5

-26,0

 A (mol m -2 s -1)

2 4 6 8 10 12 14

-28,0

-27,5

-27,0

-26,5

-26,0

gs (mol m-2 s-1)

0,00 0,05 0,10 0,15 0,20

-28,0

-27,5

-27,0

-26,5

-26,0

 B

C D

E F

G H



96 

 

 

Tabela 3. Índice de plasticidade de distâncias relativas (RDPI) (Valladares et al., 2006) 
dos atributos morfológicos e fotossintéticos para as quatro espécies V. polygama, C. 
myrianthum, G. guidonea e C. oblongifolia em resposta aos tratamentos  de irradiância 
(30%, 50% e 100%).  Altura (A), diâmetro a altura do solo (DAS), número de folhas 
(NF), massa seca total (MST), razão de massa radicular (RMR), razão de massa 
caulinar (RMC), razão de massa foliar (RMF), razão altura e diâmetro (A/D), área foliar 
específica (AFE), teor de cor verde (TCV), clorofila a (Clo a), clorofila b (Clo b), Razão 
clorofila a/b (Clo a/b), carotenóides (Caro), Razão clorofila total/carotenódes (Clo 
total/Caro), carbono (C%) e nitrogênio (N%) elementar e razão C:N, composição 
isotópica de carbono foliar (ẟ13C) e nitrogênio (ẟ15N) foliar, rendimento quântico 
máximo do FSII (Fv/Fm), coeficiente de dissipação fotoquímico (qP) e não-fotoquímico 
(NPQ), ), assimilação de CO2 (ACO2), condutância estomática real (gS), transpiração 
real (E), capacidade fotossintética máxima (Amáx), velocidade máxima de carboxilação 
da Ribulose 1,5 – bifosfato carboxilase/oxigenase (Vcmáx), taxa de respiração do escuro 
(Rd). 

Atributos  V. polygama C. myrianthum G. guidonea  C. oblongifolia 

 A  0,15 0,11 0,08 0,09 

DAS  0,18 0,18 0,15 0,17 

NF  0,46 0,40 0,25 0,10 

MST  0,17 0,20 0,18 0,40 

RMR  0,38 0,45 0,28 0,58 

RMC  0,46 0,69 0,23 0,59 

RMF  0,46 0,69 0,23 0,59 

A/D 0,27 0,22 0,13 0,17 

AFE 0,34 0,41 0,24 0,61 

TCV 0,19 0,18 0,18 0,21 

Clo a 0,16 0,17 0,16 0,27 

Clo b 0,22 0,30 0,24 0,37 

Clo a/Clo b 0,11 0,16 0,12 0,27 

CloTotal 0,17 0,22 0,18 0,29 

Caro 0,20 0,21 0,22 0,13 

CloTotal/Caro 0,35 0,23 0,32 0,30 

N% 0,18 0,18 0,19 0,20 

C% 0,02 0,04 0,03 0,02 

C:N 0,19 0,18 0,16 0,21 

δ13C 0,01 0,02 0,01 0,03 

δ 15N 0,50 0,28 0,43 0,42 

Fv/Fm 0,01 0,01 0,02 0,02 

qP 0,03 0,01 0,02 0,02 

NPQ 0,50 0,31 0,16 0,28 

ACO2 0,29 0,29 0,33 0,47 

gS 0,40 0,44 0,42 0,60 

E 0,36 0,42 0,41 0,57 

Amáx 0,24 0,25 0,42 0,23 

Vcmáx 0,29 0,23 0,31 0,31 

Rd 0,20 0,41 0,44 0,62 
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Tabela 4. Percentual de Integração Fenotípica (%IF) (Godoy et al., 2012) dos atributos 
morfológicos e fotossintéticos para as quatro espécies V. polygama, C. myrianthum, G. 
guidonea e C. oblongifolia em resposta aos tratamentos  de irradiância (30%, 50% e 
100%).  Percentual de significância das Correlações de Pearson (p ≤ 0,05) par a par 
para os atributos: Altura (A), diâmetro a altura do solo (DAS), número de folhas (NF), 
massa seca total (MST), razão de massa radicular (RMR), razão de massa caulinar 
(RMC), razão de massa foliar (RMF), razão altura e diâmetro (A/D), área foliar 
específica (AFE), teor de cor verde (TCV), clorofila a (Clo a), clorofila b (Clo b), Razão 
clorofila a/b (Clo a/b), carotenóides (Caro), Razão clorofila total/carotenódes (Clo 
total/Caro), carbono (C%) e nitrogênio (N%) elementar e razão C:N, composição 
isotópica de carbono foliar (ẟ13C) e nitrogênio (ẟ15N) foliar, rendimento quântico 
máximo do FSII (Fv/Fm), coeficiente de dissipação fotoquímico (qP) e não-fotoquímico 
(NPQ), ), assimilação de CO2 (ACO2), condutância estomática real (gS), transpiração 
real (E), capacidade fotossintética máxima (Amáx), velocidade máxima de carboxilação 
da Ribulose 1,5 – bifosfato carboxilase/oxigenase (Vcmáx), taxa de respiração do escuro 
(Rd). 

 

  V. polygama  C. myrianthum G. guidonea   C. oblongifolia 

%IF 61,5% 48,5% 19,6% 24,1% 
 

*Matrizes de correlação por espécie utilizadas em anexo.  

 

 

Figura 6. Regressão linear entre a composição isotópica de carbono (δ13C, ‰) e 

nitrogênio (δ15N, ‰) foliar para as espécies V. polygama (círculo), C. myrianthum 

(triângulo), G. guidonea (quadrado) e C. oblongifolia (losango) submetidos a três 

tratamentos de irradiância: 30% (símbolos pretos), 50% (símbolos cinzas) e 100% 

(símbolos brancos). p  ≥ 0,05. 
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Figura 7. Regressão linear entre plasticidade fenotípica estimada pelo índice de 

plasticidade de distâncias relativas (RDPI) e a integração fenotípica (IF) estimada pelo 

número de correlações significativas entre características funcionalmente 

correlacionadas para as espécies V. polygama (A - círculo), C. myrianthum (B - 

triângulo), G. guidonea (C - quadrado) e C. oblongifolia (D - losango). Cada ponto na 

análise de regressão representa um atributo (Tabelas de correlação no material 

suplementar). *indica p ≥ 0,05.  
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Figura 8.  Espaço de ordenação gerado pela análise dos componentes principais 

(PCA). Foram considerados os atributos TCR (A, DAS, NF), AFE, MST,RMR, RMC, 

RMF, Clototal/Caro, Clo a/Clo b, Clototal, C:N, δ13C, δ15N,  Fv/Fm, qP, NPQ, ACO2, gS, Rd, 

Vcmax, Amax. V. polygama – círculo, C. myrianthum – triangulo, G. guidonea – 

quadrado e C. oblongifolia – losango submetidas a três tratamentos de irradiância: 

30% (símbolos pretos), 50% (símbolos cinzas) e 100% (símbolos brancos). Lista de 

abreviações e siglas na página 7. 

 

4. Discussão 

 

I. O potencial de fotoaclimatação das espécies possibilita a definição da 

amplitude de resposta 

As quatro espécies apresentaram elevada amplitude de resposta como 

resultado da capacidade de ajuste dos atributos fotoaclimatativos. Os 

resultados sugerem que o potencial de fotoaclimatação das espécies 

proporcionou maior ajuste, garantindo maior aproveitamento do recurso 

luminoso nos diferentes tratamentos (Chazdon et al., 1996). A amplitude de 

resposta caracteriza os limites entre as preferências e tolerâncias das espécies 

com base na capacidade de utilização do recurso disponível e foi estimada 

através do potencial de fotoaclimatação das espécies pelo índice de 



100 

 

plasticidade das distâncias relativas (RDPI) (Valladares et al., 2006; Valladares 

e Niinemets 2008). O índice de plasticidade (RDPI) expressa o ajuste em 

resposta ao aumento da irradiância e varia entre 0 e 1, de modo que os 

maiores valores possam ser diretamente relacionados aos ajustes em resposta 

ao amento da irradiância. Os ajustes de plasticidade conferiram capacidade de 

resposta através de ajustes na expressão do fenótipo (Violle et al., 2007) e 

influenciaram diretamente a amplitude de resposta. 

Os ajustes de plasticidade revelaram elevado potencial de aclimatação 

das espécies e foram evidenciados pela PCA a partir da caracterização de dois 

grupos que separaram os tratamentos de irradiância em função do conjunto de 

atributos expressos em cada tratamento (30%, 50% e 100%). Os resultados 

evidenciam a variabilidade interespecífica e a existência de um gradiente de 

utilização da irradiância no grupo das espécies de estágios iniciais de 

sucessão. Os resultados corroboram a hipótese de um continuum de utilização 

do recurso luminoso nas florestas tropicais. 

Os resultados de crescimento e assimilação de CO2 indicam a 

capacidade de crescimento das espécies nas diferentes condições de 

irradiância devido à elevada amplitude de resposta das espécies como 

resultado dos ajustes de plasticidade. Os resultados sugerem ainda, que as 

espécies possuam capacidade de colonização de áreas abertas, assim como 

capacidade de permanência durante o desenvolvimento do sub-bosque.  

 

II. O custo adaptativo da fotoaclimatação estabelece os limites da 

amplitude de resposta 

O desempenho observado para as espécies mostram diferentes potenciais 

de aclimatação relacionados à plasticidade intrínseca das espécies e poderia 

ser atribuída a correlação entre “leaf economic spectrum” e atributos de 

plasticidade fenotípica (Westboy, et al., 2002; Wright et al. 2004; Reich et al. 

2006; Kitajima e Poorter, 2008). Os custos relacionados à plasticidade podem 

ser evidenciados pela redução do desempenho (fitness) de um determinado 

atributo associado à variação de outro atributo (trade-off) (Auld et al., 2010). 

Tais custos podem ser reduzidos a partir da maior integração do fenótipo, 

apontada como um fator limitante para a expressão da plasticidade (Gianoli, 
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2004). No entanto, os resultados da integração fenotípica revelaram uma 

relação positiva entre os ajustes de plasticidade (RDPI) e integração fenotípica 

(IF) sugerindo que ambos tenham atuado com processos complementares. Os 

resultados diferem da relação negativa proposta em outros trabalhos (Gianoli, 

2004; Gianoli e Palácio-Lopez, 2009). Segundo Godoy et al. (2012) a relação 

positiva entre ajustes de plasticidade e integração fenotípica  pode estar 

relacionada pela combinação de atributos de níveis distintos de organização 

(morfológicos, fisiológicos e bioquímicos), uma vez que estes possuem 

dinâmicas de plasticidade diferenciadas. A associação entre a integração e 

plasticidade dos atributos sugere ação coordenada entre a capacidade de 

resposta à curto prazo e alocação de recursos.  O crescimento (TCR e ganho 

de fitomassa) verificado no presente estudo estaria relacionado à utilização 

diferencial da irradiância (Chazdon et al., 1996; Wright et al., 2003; Vieira et al., 

2015) pelas espécies e à redução da aquisição de carbono em indivíduos 

submetidos ao maior sombreamento (Chazdon et al., 1996; Strauss-

Debenedetti e Bazzaz, 1996). A redução da irradiância (tratamentos de 30% e 

50%) promoveu crescimento lento, ainda que contínuo, com redução da TCR 

(TCRDAS e TCRNF) (Figura 3) e menor acúmulo de fitomassa (MST), o que 

estaria relacionado aos investimentos nos ajustes de plasticidade morfológicos 

e fisiológicos observados. A TCRA, no entanto, foi negativamente 

correlacionada à redução da irradiância, sugerindo alongamento como 

estratégia para aumentar a captura de irradiância pelos indivíduos (Weinig e 

Delph, 2001). Tal estratégia pode ser evidenciada pelo padrão de alocação de 

fitomassa direcionando maior incremento na parte aérea (MSC, MSF e A/D) 

(Sultan, 2000). 

Os maiores valores das taxas de crescimento e produção de fitomassa 

foram verificados para os indivíduos do tratamento a 100% de irradiância e 

podem ser atribuídos a uma maior capacidade fotossintética e conseqüente 

capacidade real de ganho de carbono. Entretanto, o ganho de C ocorreu de 

forma a propiciar a continuidade do crescimento em condições sombreadas, o 

que indica fotoplasticidade do aparato fotossintético e capacidade de 

fotoaclimatação. O atributo Amáx indica a capacidade fotossintética máxima do 

aparato fotossintético e corrobora os dados de dissipação fotoquímica (qP) 
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associados a utilização da energia no processo fotossintético. Os resultados 

observados para as espécies mostram aumento da capacidade fotossintética 

em resposta ao aumento no gradiente de irradiância, como tem sido relatada 

em condições de gradientes de irradiância (Portes et al., 2010; Dos Anjos et al., 

2015; Vieira et al., 2015; Vitória et al., 2016).  

A eficiência e a fotoplasticidade do aparato fotossintético estão 

relacionadas à combinação entre a capacidade de aquisição e utilização de C 

atmosférico. Os resultados do presente estudo revelam favorecimento em 

resposta ao gradiente de irradiância, sendo verificado aumento da capacidade 

de aquisição de CO2 com maiores valores de gS e E. Os maiores valores de gS 

e a ausência de restrição hídrica entre os tratamentos estariam relacionados à 

manutenção da relação entre as concentrações interna e externa de CO2 

(relação ci/ca) em valores próximos a 1, o que proporcionaria maior 

discriminação do 13C (Farquhar et al. 1982; Martinelli et al. 2009;Vitoria et al. 

2016). Assim, a ausência de variação na δ13Cfoliar em função do tratamento de 

irradiância teve como causa a disponibilidade hídrica, que maximizou a 

assimilação de C a partir da abertura estomática. Em condições naturais, maior 

disponibilidade de irradiância está associada à menor disponibilidade hídrica, 

tanto no solo como na atmosfera (DPV), o que promove fechamento estomático 

e menor discriminação do 13C (Vitória et al. 2016). Os dados do presente 

trabalho evidenciam o papel secundário da irradiância e preponderante da 

água na determinação da assinatura isotópica de C.   

Por outro lado, a assimilação de C foi proporcional a disponibilidade de 

irradiância. A baixa irradiância propicia um desempenho metabólico mais lento, 

corroborada pelos menores valores de velocidade de carboxilação da ribulose 

1,5 bifosfato carboxilse/oxigenase (rubisco) (Vcmáx) e respiração (Rd) (Bazzaz e 

Pickett, 1980; De Pury e Faqhuar, 1997; Walters, 2005). Os resultados de Vcmáx  

sugerem que a assimilação de C foi modulada principalmente pelos processos 

de ativação e limitação na regeneração de rubisco sob condições de baixa 

irradiância (Woodrow e Mott, 1989; Sassenrath-Cole e Pearcy, 1992; Martin et 

al., 2000; Mott e Woodrow, 2000).  

O desempenho das espécies pode ser atribuído ao investimento em 

atributos de plasticidade e revelam estratégias fotoaclimatativas. Estudos 
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relacionando a concentração de pigmentos fotossintéticos apontam para as 

alterações na concentração e proporção de clorofilas (a e b) e carotenoides 

foliares como ajustes de plasticidade em resposta a irradiância (Portes et al., 

2010; Silva et al., 2010; Vieira et al., 2012; Lage-Pinto et al., 2012; Vieira et al., 

2015; Teixeira et al., 2015; Vitória et al., 2016). No presente estudo foram 

verificadas alterações na composição de clorofilas e carotenóides e suas 

razões em resposta aos tratamentos de irradiância. Nos tratamentos 

sombreados (30% e 50%) foram observados aumentos na proporção de 

clorofila b, o que caracteriza uma estratégia relacionada a um maior e mais 

eficiente aproveitamento da irradiância disponível (Kitao et al., 2000; Ishii et al., 

2006; Lichtenthaler et al., 2007; Dias et al., 2007).  Os ajustes na proporção de 

pigmentos fotossintéticos podem ser observados pelo monitoramento do teor 

de cor verde realizado durante o período de estudo. A correlação negativa 

entre teor de cor verde e DFFF observada para todas as espécies pode ser 

explicada pelo ajuste da necessidade de investir em estratégias para maximizar 

a captação da irradiância, uma vez que este não é um recurso limitante, o que 

explicaria a manutenção dos valores constantes de TCV no tratamento 100% 

ao longo do tempo.   

Outro aspecto a ser considerado é a fotoxidação que ocorre nas 

clorofilas quando os indivíduos são expostos à alta irradiância (Hendry e Price, 

1993; Araújo e Deminicis, 2009), corroborada pelos valores mais baixos de  

clorofila total . Entretanto, os ajustes nas concentrações de pigmentos, assim 

como de outros atributos, foram suficientes para evitar fotodanos ao aparato 

fotoquímico, como pode ser verificado pelos valores do rendimento quântico 

máximo do FSII (Fv/Fm). Estes valores se mantiveram dentro da faixa de 0,75 

a 0,85 sugerida por Bolhàr-Nordenkampf et al. (1989) como indicativo de 

ausência de estresse no funcionamento do aparato fotossintético e alta 

eficiência na conversão de energia luminosa pelo FSII. A utilização da via de 

dissipação não-fotoquímica (NPQ) relacionada à dissipação termal da energia 

pelo complexo antena associado ao FSII (DEMMING-ADAMS et al. 1996; 

POSPSIL, 1997) caracteriza uma estratégia fotoaclimatativa para a 

preservação do aparato fotossintético. Os maiores valores para esta via, no 

entanto, foram observados no tratamento 30%, com exceção da espécie C. 
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oblongifolia. Os resultados poderiam ser explicados pela correlação entre NPQ 

e carotenóides, sugerindo que as espécies estejam investindo em carotenóide,  

pigmentos fotoprotetores que promovem a ativação do ciclo das xantofilas e 

direcionam a dissipação do excesso de energia na forma de calor (Demming-

Adams, et al., 1992). 

 

III. A maior fotoplasticidade das espécies caracteriza utilização generalista 

da irradiância pelas espécies 

As espécies apresentaram amplitude de resposta ao gradiente de 

irradiância, reflexo do elevado potencial de fotoaclimatação, verificado através 

dos ajustes de plasticidade (morfológicos e fisiológicos). Os resultados 

corroboram o desempenho de espécies de estágios iniciais de sucessão na 

literatura (Björkman, 1981; Chazdon et al., 1996; Strauss-Debenedetti e 

Bazzaz, 1996; Valladares et al., 2000; Ribeiro et al., 2005). Entretanto, o 

desempenho das espécies revelou variação interespecífica com relação ao 

potencial de fotoaclimatação, onde os maiores valores médios de ajustes 

(índice RDPI) foram verificados para C. oblongifolia ≥ V. polygama ≥ C. 

myrianthum ≥ G. guidonea. Assim, ainda que todas estas espécies sejam dos 

estádios iniciais de sucessão, os resultados mostram que o desempenho 

espécie-específico é determinante para o sucesso na colonização de áreas 

abertas a serem restauradas (Rozendaal et al., 2006; Souza et al. 2009, Porte 

et al., 2010, Dos Anjos et al., 2015).  

A capacidade de fotoaclimatação das espécies revelou utilização 

generalista do recurso luminoso, de modo que a caracterização da amplitude 

de resposta das espécies foi importante na determinação do resultado da 

interação espécie-ambiente e reflete o papel funcional nos ecossistemas e na 

diversidade (Weiher et al., 2011). O conhecimento acerca do desempenho e do 

papel funcional das espécies afeta diretamente os programas de 

reflorestamento que têm como objetivo o aumento da biodiversidade de forma 

eficiente (Moraes et al., 2013). Espécies generalistas apresentam ampla 

capacidade de utilização do recurso disponível, o que seria responsável pela 

ocorrência e permanência das espécies em ambientes heterogêneos. A 
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amplitude de resposta de espécies utilizadas em programas de reflorestamento 

caracteriza um importante critério na seleção de espécies.  

5. Conclusão 

O potencial de aclimatação das espécies foi o principal fator responsável 

pela determinação e redefinição da amplitude de resposta das mesmas através 

do investimento em atributos de plasticidade ao longo do gradiente de 

irradiância. A capacidade fotoaclimatativa e de crescimento tanto em ambientes 

mais expostos quanto ambientes com menor irradiância permitiram caracterizar 

as espécies como generalistas em relação à utilização do recurso luminoso e 

se apresentaram como fundamentais na seleção de espécies para 

reflorestamento. 
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Apêndice 1.  Valores médios de Clorofila a (Clo a), Clorofila b (Clo b), Razão clorofila a/b (Clo a/b), Razão clorofila total/carotenódes (Clo 
total/Caro), Clorofila total (Clo total), rendimento quântico máximo do FSII (Fv/Fm), coeficiente de dissipação fotoquímico (qP) e não 
fotoquímico (NPQ),  taxa de respiração do escuro (Rd), velocidade máxima de carboxilação da Ribulose 1,5 – bifosfato carboxilase/oxigenase 
(Vcmáx), capacidade fotossintética máxima (Amáx), carbono elementar (C%), nitrogênio elementar (N%), razão C:N para as quatro espécies 
submetidos a três tratamentos de irradiância.Letras maiúsculas comparam os tratamentos dentro de uma mesma espécie. Letras minúsculas 
comparam as espécies dentro dos tratamentos de irradiância (P ≤ 0,05) 

                                                  

Atributos 
V. polygama C. myrianthum G. guidonea C. oblongifolia 

I30% I50% I100% I30% I50% I100% I30% I50% I100% I30% I50% I100% 

Clo a 18,56 Ab 19,55 Ac 14,34 Ba 20,22 Aa 20,90 Ab 12,41 Bb 18,20 Bb 20,67 Ab 13,08 Ca 20,37 Aa 22,19 Aa 11,04 Cc 

Clo b 11,38 Aa 9,70 Bb 6,83 Ca 11,99 Ba 13,05 Aa 5,13 Cb 7,32 Bb 9,07 Ab 4,49 Cc 6,15 Bb 13,33 Aa 4,30 Cc 

Caro 4,72 Cc 6,69 Ba 9,65 Aa 5,29 Ab 5,02 Ac 4,30 Bd 4,84 Cc 5,82 Bb 8,45 Ab 6,74 Aa 5,74 Cb 6,32 Bc 

Clo a/b 1,44 Bc 1,73 Bb 2,13 Ab 1,47 Bc 1,62 Bb 2,18 Ab 2,24 Bb 2,05 Ba 2,65 Aa 2,97 Aa 1,47 Bc 2,45 Aa 

Clototal/Caro 5,65 Aa 3,94 Bd 2,12 Cb 5,48 Ba 7,04 Aa 4,05 Ca 4,80 Ab 4,52 Bc 1,86 Cc 3,83 Bc 5,56 Ab 2,19 Cb 

Clototal  29,93 Ab 29,16 Ac 21,18 Ba 32,19 Ba 33,95 Ab 17,54 Ca 25,50 Bc 29,76 Ac 17,50 Cb 26,45 Bc 35,51 Aa 15,29 Cc 

Fv/Fm 0,83 Aa 0,83 Aa 0,80 Aa 0,85 Aa 0,86 Aa 0,83 Ba 0,84 Aa 0,85 Aa 0,80 Ba 0,83 Aa 0,84 Aa 0,79 Ba 

qP 0,90 Ba 0,93 Ba 0,97 Aa 0,91 Ba 0,93 Ba 0,95 Aa 0,91 Aa 0,93 Aa 0,87 Bb 0,88 Bb 0,91 Aa 0,93 Aa 

NPQ 0,17 Aa 0,12 Ba 0,03 Cc 0,15 Ab 0,10 Ab 0,06 Bb 0,14 Ab 0,13 Aa 0,09 Ba 0,09 Bc 0,13 Aa 0,06 Cb 

Rd -0,37 Ba -0,46 Ac -0,36 Bd -0,34 Ca -0,77 Ba -1,35 Aa -0,17 Cc -0,26 Bd -0,68 Ac -0,24 Cb -0,67 Bb -0,82 Ab 

Vcmáx 27,82 Cb 49,86 Bb 62,10 Aa 41,78 Ca 57,63 Ba 67,40 Aa 24,75 Cc 31,16 Ac 28,62 Bc 19,41 Cd 33,59 Bc 41,40 Ab 

Amáx 4,91 Cb 8,15 Bb 9,64 Ab 6,45 Ca 9,61 Ba 12,03 Aa 1,84 Cd 4,81 Ad 3,78 Bd 3,34 Cc 5,27 Bc 7,15 Ac 

C (%) 42,93 Bb 43,23 Bb 44,76 Ab 42,71 Ab 40,98 Bc 42,37 Ac 42,13 Bc 44,67 Aa 44,20 Bb 43,63 Ba 45,73 Aa 45,47 Aa 

N (%) 2,92 Ac 2,85 Ac 1,69 Bc 3,81 Aa 3,31 Bb 2,38 Cb 3,12 Bb 4,40 Aa 3,17 Ba 3,45 Ab 3,00 Bc 1,84 Cc 

C:N 17,32 Bb 17,79 Ba 31,17 Aa 13,18 Cd 14,48 Bc 21,08 Ab 18,26 Aa 11,95 Cc 16,60 Bc 15,74 Cc 17,97 Ba 29,43 Aa 
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Apêncice 2. Planilha de correlação Pearson  da espécie V. polygama par a par para os atributos: Altura (A), diâmetro a altura do solo (DAS), 

número de folhas (NF), massa seca total (MST), razão de massa radicular (RMR), razão de massa caulinar (RMC), razão de massa foliar 

(RMF), razão altura e diâmetro (A/D), área foliar específica (AFE), teor de cor verde (TCV), clorofila a (Clo a), clorofila b (Clo b), Razão clorofila 

a/b (Clo a/b), carotenóides (Caro), Razão clorofila total/carotenódes (Clo total/Caro), carbono (C%) e nitrogênio (N%) elementar e razão C:N, 

composição isotópica de carbono foliar (ẟ13C) e nitrogênio (ẟ15N) foliar, rendimento quântico máximo do FSII (Fv/Fm), coeficiente de dissipação 

fotoquímico (qP) e não-fotoquímico (NPQ), ), assimilação de CO2 (ACO2), condutância estomática real (gS), transpiração real (E), capacidade 

fotossintética máxima (Amáx), velocidade máxima de carboxilação da Ribulose 1,5 – bifosfato carboxilase/oxigenase (Vcmáx), taxa de respiração 

do escuro (Rd). Dados em negrito indicam significância (p ≤ 0,05).  
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Apêncice 3. Planilha de correlação Pearson da espécie C. myrianthum par a par para os atributos: Altura (A), diâmetro a altura do solo (DAS), 

número de folhas (NF), massa seca total (MST), razão de massa radicular (RMR), razão de massa caulinar (RMC), razão de massa foliar 

(RMF), razão altura e diâmetro (A/D), área foliar específica (AFE), teor de cor verde (TCV), clorofila a (Clo a), clorofila b (Clo b), Razão clorofila 

a/b (Clo a/b), carotenóides (Caro), Razão clorofila total/carotenódes (Clo total/Caro), carbono (C%) e nitrogênio (N%) elementar e razão C:N, 

composição isotópica de carbono foliar (ẟ13C) e nitrogênio (ẟ15N) foliar, rendimento quântico máximo do FSII (Fv/Fm), coeficiente de dissipação 

fotoquímico (qP) e não-fotoquímico (NPQ), ), assimilação de CO2 (ACO2), condutância estomática real (gS), transpiração real (E), capacidade 

fotossintética máxima (Amáx), velocidade máxima de carboxilação da Ribulose 1,5 – bifosfato carboxilase/oxigenase (Vcmáx), taxa de respiração 

do escuro (Rd). Dados em negrito indicam significância (p ≤ 0,05).  



119 

 

Apêncice 4. Planilha de correlação Pearson da espécie G. guidonea par a par para os atributos: Altura (A), diâmetro a altura do solo (DAS), 

número de folhas (NF), massa seca total (MST), razão de massa radicular (RMR), razão de massa caulinar (RMC), razão de massa foliar 

(RMF), razão altura e diâmetro (A/D), área foliar específica (AFE), teor de cor verde (TCV), clorofila a (Clo a), clorofila b (Clo b), Razão clorofila 

a/b (Clo a/b), carotenóides (Caro), Razão clorofila total/carotenódes (Clo total/Caro), carbono (C%) e nitrogênio (N%) elementar e razão C:N, 

composição isotópica de carbono foliar (ẟ13C) e nitrogênio (ẟ15N) foliar, rendimento quântico máximo do FSII (Fv/Fm), coeficiente de dissipação 

fotoquímico (qP) e não-fotoquímico (NPQ), ), assimilação de CO2 (ACO2), condutância estomática real (gS), transpiração real (E), capacidade 

fotossintética máxima (Amáx), velocidade máxima de carboxilação da Ribulose 1,5 – bifosfato carboxilase/oxigenase (Vcmáx), taxa de respiração 

do escuro (Rd). Dados em negrito indicam significância (p ≤ 0,05).  
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Apêncice 5. Planilha de correlação Pearson da espécie C. oblongifolia par a par para os atributos: Altura (A), diâmetro a altura do solo (DAS), 

número de folhas (NF), massa seca total (MST), razão de massa radicular (RMR), razão de massa caulinar (RMC), razão de massa foliar 

(RMF), razão altura e diâmetro (A/D), área foliar específica (AFE), teor de cor verde (TCV), clorofila a (Clo a), clorofila b (Clo b), Razão clorofila 

a/b (Clo a/b), carotenóides (Caro), Razão clorofila total/carotenódes (Clo total/Caro), carbono (C%) e nitrogênio (N%) elementar e razão C:N, 

composição isotópica de carbono foliar (ẟ13C) e nitrogênio (ẟ15N) foliar, rendimento quântico máximo do FSII (Fv/Fm), coeficiente de dissipação 

fotoquímico (qP) e não-fotoquímico (NPQ), ), assimilação de CO2 (ACO2), condutância estomática real (gS), transpiração real (E), capacidade 

fotossintética máxima (Amáx), velocidade máxima de carboxilação da Ribulose 1,5 – bifosfato carboxilase/oxigenase (Vcmáx), taxa de respiração 

do escuro (Rd). Dados em negrito indicam significância (p ≤ 0,05).  
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Apêndice 6. Planilha dos resultados da Análise Multivariada de Componentes 

Principais dos atributos morfológicos e fisiológicos para os grupos de 

ocorrência de menor abundância em resposta ao gradiente de irradiância na 

ReBio União.  Altura (A), diâmetro a altura do solo (DAS), área foliar específica 

(AFE), capacidade fotossintética (Amáx), ponto de saturação luminoso (Psat), 

respiração no escuro (Rd), assimilação de CO2 real (AReal), condutância 

estomática real (gSReal), transpiração real (EReal), clorofila a (Clo a), clorofila b 

(Clo b), carotenóides (Caro), clorofila total (CloTotal), composição isotópica de 

carbono foliar (δ13C), composição isotópica de nitrogênio foliar (δ15N), 

porcentagem de carbono  (C) e nitrogênio elementar (N) e razão C:N. 

  PC 1 PC 2 PC 3 PC 4 PC 5 PC 6 PC 7 PC 8 PC 9 PC 10 PC 11 

TCRA -0,084 0,314 0,007 0,302 -0,059 0,150 -0,155 0,594 -0,185 0,198 -0,191 
TCRDAS 0,247 0,150 0,064 -0,117 0,335 0,349 0,232 0,244 -0,150 -0,155 0,268 
TCRNF 0,115 -0,200 0,362 -0,212 0,294 -0,015 -0,211 0,208 0,360 -0,061 0,343 

AFE -0,004 0,348 0,147 -0,067 -0,312 0,214 -0,136 -0,022 0,281 0,157 0,154 
MST 0,151 0,244 0,324 0,137 -0,258 -0,006 0,072 -0,047 -0,155 -0,253 0,004 
RMR -0,132 -0,263 0,150 0,398 0,071 0,063 -0,077 -0,091 0,017 0,059 0,036 
RMC -0,131 -0,263 0,177 0,388 0,047 0,055 -0,077 -0,047 0,025 0,073 0,078 
RMF -0,074 -0,258 0,203 0,441 -0,024 0,022 0,039 -0,050 0,011 -0,132 0,049 
δ13C -0,202 -0,143 0,121 -0,272 0,503 0,120 0,090 -0,030 -0,094 0,109 -0,259 
C:N 0,284 -0,120 0,110 0,018 0,019 -0,285 -0,360 0,340 0,007 0,232 -0,249 

Clo a:Clo b 0,001 -0,343 0,013 -0,038 -0,256 0,328 0,325 0,196 0,438 0,082 -0,246 
Clo total:Caro -0,216 0,232 -0,101 0,169 0,225 -0,201 -0,160 0,258 0,351 -0,534 0,075 

Clo total -0,253 0,195 0,141 0,109 0,265 -0,124 -0,073 -0,187 -0,215 0,378 0,218 
FvFm -0,211 0,219 -0,133 0,232 0,183 -0,152 0,382 -0,040 0,262 -0,065 -0,098 

qP 0,250 0,163 -0,007 0,118 0,197 -0,363 0,375 0,058 0,268 0,364 -0,165 
NPQ -0,270 0,175 0,038 -0,191 -0,105 -0,099 -0,271 -0,293 0,321 0,074 -0,109 
ACO2 0,293 0,101 -0,132 0,202 0,104 0,170 0,096 -0,225 -0,057 -0,135 -0,064 

gS 0,315 0,005 -0,163 0,146 0,021 -0,014 -0,058 -0,085 0,173 0,221 0,295 
E 0,316 0,008 -0,167 0,137 0,033 0,022 -0,073 -0,148 0,146 0,118 0,282 

Rd -0,151 0,004 0,407 -0,127 -0,265 -0,321 0,428 0,159 -0,094 0,068 0,341 
Vcmax 0,209 0,158 0,390 0,044 0,087 0,043 0,014 -0,199 0,024 -0,065 -0,289 
Amax 0,195 0,152 0,416 0,014 0,083 0,067 -0,074 -0,190 0,096 -0,102 -0,264 
δ15N -0,233 0,212 0,061 0,059 0,078 0,489 0,019 0,013 0,154 0,274 0,093 
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CAPÍTULO 3 

 

INFLUÊNCIA DA FOTOPLASTICIDADE NA DISTRIBUIÇÃO ESPACIAL E 

FUNCIONAL DE ESPÉCIES ARBÓREAS DA FLORESTA ATLÂNTICA 
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RESUMO 

A fotoplasticidade caracteriza os níveis de exigência e tolerância à 

irradiância, recurso crítico e heterogêneo no sub-bosque de florestas tropicais. 

A amplitude de resposta está relacionada ao conjunto de atributos funcionais 

expressos como resultado da plasticidade e integração fenotípica, ambos 

diretamente relacionados à diversidade de espécies vegetais. O presente 

estudo avaliou a influência da irradiância como filtro ambiental na distribuição 

das espécies e a relação entre fotoplasticidade e atributos funcionais ao longo 

do gradiente de irradiância em floresta secundária e em duas áreas manejadas 

de floresta Atlântica para responder: 1) a variação das condições ambientais 

(irradiância e fatores associados) direciona a seleção de espécie que 

compartilham atributos funcionais?  2) o padrão de ocorrência das espécies 

(abundância) pode ser explicado pelo conjunto de atributos funcionais 

compartilhados (similaridade competitiva)? 3) a amplitude de resposta à 

irradiância pode maximizar o desempenho das espécies e promover maior 

abundância? 4) a capacidade fotossintética e a alocação de carbono 

caracterizam estratégias competitivas relacionadas ao padrão de abundância 

das espécies? O estudo foi conduzido em três áreas que formam um gradiente 

de irradiância na Reserva Biológica União – RJ. Parcelas de 20 x 10 m foram 

alocadas sistematicamente para levantamento florístico e avaliações 

fitossociológicas. As espécies foram selecionadas de acordo com a abundância 

relativa e agrupadas em dois grupos: maior e menor abundância. Atributos 

morfológicos e fisiológicos foram avaliados semestralmente (Maio/2015, 

Novembro/2015, Maio/2016 e Novembro/2016). Os resultados indicaram uma 

relação negativa entre a ocorrência das espécies ao longo do gradiente de 

irradiância e a amplitude de resposta. As diferenças verificadas em resposta à 

variação das condições ambientais foram evidenciadas pela análise 

multivariada por componentes principais (PCA) e índice de plasticidade 

fenotípica (RDPI) relacionando os componentes da paisagem (composição e 

distribuição das espécies e microclima) e o conjunto de atributos funcionais. Os 

ajustes observados para os atributos TCRA, AFE, AMáx, PSat, AReal, APot, gSReal, 

EReal, CloTotal, Caro e δ15N foram evidenciados pelas análises de PCA, que 

explicou 62,7% da variância total do conjunto de dados; e RDPI, que variou 

entre 0,27-0,67 e 0,33-0,68 para as espécies de menor e maior abundância, 

respectivamente. Ambos os grupos apresentaram percentual de integração 

fenotípica (% IF) superior a 60%, o que caracteriza elevada integração e 

coordenação dos ajustes de plasticidade. As análises corroboram a hipótese de 

compartilhamento de estratégias aclimatativas em resposta a ação do filtro 

ambiental. Os grupos de maior e menor abundância apresentaram similaridade 

fenotípica relacionada ao conjunto de atributos e ao compartilhamento de 

estratégias fotoaclimatativas. Sugere-se que o sucesso das espécies de maior 

abundância não esteve diretamente relacionado à maior amplitude de 

respostas fotoaclimatativas, uma vez que este não é o único fator a modular a 
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abundância das espécies. A caracterização da amplitude de resposta das 

espécies e a relação com a ocorrência e crescimento é uma importante 

ferramenta na predição de fatores ecológicos chave relacionados à capacidade 

de distribuição das espécies e na determinação da assembleia de espécies nas 

comunidades vegetais. 

 

 Palavras-chave: atributos funcionais, plasticidade fenotípica, ganho de 

carbono, capacidade fotossintética, amplitude de resposta 
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ABSTRACT 

Irradiance niche characterizes the levels of requirement and tolerance to 

irradiance, a critical and heterogeneous resource in the sub-forest of tropical 

forests, The niche amplitude is related to the set of functional attributes and 

phenotypic plasticity, both, directly related to the diversity of plant species and 

their photoplasticity,  The present study evaluated the influence of irradiance as 

an environmental filter on the distribution of species and the relationship 

between the irradiance niche and functional attributes along the irradiance 

gradient in secondary forest and in two managed areas of Atlantic Forest to 

respond: 1) Does the variation of environmental conditions (irradiance and 

associated factors) direct the selection of species that share functional 

attributes? 2) Can the pattern of species occurrence (abundance) be explained 

by the set of shared functional attributes (competitive similarity)? 3) Can the 

irradiance niche amplitude maximize species performance and promote greater 

abundance? 4) Does photosynthetic capacity and carbon allocation 

characterize competitive strategies related to the species' pattern of 

occurrence?  The study was conducted in three areas that form an irradiance 

gradient in the Reserva Bilógica União -  RJ, Plots of 20 x 10 m were 

systematically allocated for floristic surveys and phytosociological evaluations, 

he species were selected according to relative abundance and grouped into two 

groups: major and minor abundance, Morphological and physiological attributes 

were evaluated semiannually in May / 2015, November / 2015, May / 2016 and 

November / 2016. The results indicated a close relationship between the 

occurrence of the species and the amplitude of response. The differences 

verified in response to the variation of environmental conditions were evidenced 

by the multivariate analysis by main components (PCA) and the phenotypic 

plasticity index (RDPI), which related the components of landscape 

(composition and distribution of species and microclimate) and the set of 

functional attributes. The observed adjustments for the TCRA, AFE, AMáx, PSat, 

AReal, APot, gSReal, EReal, CloTotal, Caro and δ 15N attributes were evidenced by the 

PCA analysis, explained 62,7% of the total data set variance and RDPI, which 

ranged from 0,27 to 0,67 and 0,33 and 0,68 for the species of lower and higher 

abundance, respectively. Both analyzes corroborate the hypothesis of 
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convergence in response to the action of the environmental filter. The groups of 

greater and lesser abundance presented phenotypic similarity related to the set 

of attributes and to the sharing of photo-acclimatization strategies. We suggest 

that the succession of the species belonging to the most abundant functional 

group is related to a greater amplitude of response as a result of photoplasticity, 

although this is not the only factor to modulate the abundance of the species 

and that they should characterize species as competitors in the use of 

resources available The characterization of the response amplitude and the 

understanding of the relation as the environmental filter are presented as 

important tools in the prediction of the key factors that determine the assembly 

of species in the vegetative communities. 

 

Key words: functional attributes, phenotypic plasticity, carbon gain, 

photosynthetic capacity, response amplitude 
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1. Introdução 

As florestas tropicais apresentam um ambiente bastante heterogêneo na 

distribuição do recurso luminoso, com gradientes verticais no sub-bosque que 

oscilam no tempo e espaço em função da cobertura de dossel (Chazdon et al. 

1996; Montgomery e Chazdon 2002, Montgomery, 2004; Lusk et al., 2008; Way 

e Pearcy, 2012). O sub-bosque é considerado o estrato mais vulnerável às 

perturbações ambientais (Field, 1988; Mulkey e Pearcy, 1992). O aumento na 

irradiância no sub-bosque decorrente de perturbações que ocorrem em função 

de processos naturais, como a abertura de clareiras ou o sombreamento em 

resposta ao desenvolvimento do estrato arbóreo (Kollmann, 2000), ou a 

processos antrópicos, como o manejo florestal (Vitória et al, 2016) exerce 

pressão seletiva e atua como filtro ambiental para a distribuição das espécies 

(Schieving e Poorter, 1999; Cornelissem et al 2003). As espécies vegetais 

apresentam, em sua maioria, requerimentos similares quanto aos recursos 

abióticos, exibindo, porém, exigências intrínsecas ou habitats preferenciais de 

utilização da irradiância e fatores associados (temperatura e umidade) (Bazzaz 

e Pickett 1980; Denslow, 1980; Ackerly e Bazzaz 1995).  

Os atributos funcionais podem ser caracterizados em diferentes níveis, 

como comunidade (riqueza, diversidade), população (abundância), indivíduo 

(fitness), morfológico (ganho de massa, área foliar específica, massa seca), 

biológico (síndrome de dispersão), bioquímico e fisiológico (assimilação de 

carbono, condutância estomática, transpiração, respiração), e/ou químico 

(concentração de nitrogênio foliar, composição isotópica de carbono e 

nitrogênio), e promovem diferenças na probabilidade de sobrevivência e 

reprodução em diferentes níveis (Violle et al., 2007; Lavorel e Garnier, 

Cornelissen et al. 2003; 2002; De Bello et al., 2010; Shipley, 2010; Podgaiski et 

al., 2011).  

O conjunto de atributos é um fator determinante no estabelecimento, 

sobrevivência e persistência das espécies (Reich et al., 2003), uma vez que 

promove habilidade competitiva (Rosenfeld, 2002; Wright, 2002) e pode variar 

em função das condições ambientais, do tempo e do espaço (Violle et al. 2007; 

Messier et al. 2010). Os atributos resultam das interações abiótica (filtro 

ambiental) (Keddy, 1992; Díaz e Cabido 1997; Grime 2006) e biótica 
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(interespecífica) (Grime 2006; Weiher et al., 2011; Carlucci et al. 2012) e 

expressam a capacidade de resposta associada a plasticidade fenotípica (De 

Bello et al., 2010; Violle et al., 2007; 2009; Wiens et al., 2010). A plasticidade 

fenotípica, definida como a capacidade de um único genótipo expressar 

diferentes fenótipos em resposta à heterogeneidade ambiental (Bradshaw, 

1965; Pigliucci, 2001), está diretamente relacionada à amplitude de resposta 

das espécies. A plasticidade promove a manutenção da utilização dos recursos 

em função da variação dos mesmos em escalas temporais e espaciais 

(Schlichting, 1986; Lins e Nascimento, 2010; Silva et al., 2010; Lage-Pinto et al. 

2012, Rabelo et al. 2012; Vieira et al., 2015). 

A alocação de recursos em ajustes de plasticidade podem estabelecer 

relações de trade-off e varia de acordo com a intensidade do filtro ambiental 

(Steinger at al 2003). Os custos associados à plasticidade fenotípica podem 

afetar aspectos importantes da ecologia das espécies, como estabelecimento, 

crescimento e desenvolvimento, reduzindo o fitness da espécie (DeWitt et al., 

1988; Sánchez-Gómez et al., 2006; Valladares et al., 2007). A redução dos 

custos associados à capacidade de resposta e a manutenção do fitness vem 

sendo relacionado ao processo de integração fenotípica. A integração 

fenotípica pode ser descrita como um padrão de correlação funcional entre 

diferentes atributos (Pigliucci, 2003, Pligliucci e Preston, 2004) que caracteriza 

a capacidade de ajuste integrando os diferentes níveis de organização do 

indivíduo/ espécie.  

As comunidades podem ser descritas a partir da estrutura funcional 

(Naeen e Bunker 2009) e a diversidade funcional possui grande relevância para 

a compreensão de padrões de funcionamento e manutenção da comunidade, 

podendo ser estimada a partir do conjunto dos atributos funcionais (Tilman, 

2001; Petchey e Gaston 2002, 2006). A capacidade de predizer os fatores 

chave que determinam a assembleia de espécies nas comunidades vegetais 

configura um dos maiores desafios em estudos ecológicos devido a 

necessidade de ações para a conservação de biomas tropicais (Lebrija-Trejos 

et al., 2010). 

A floresta Atlântica possui enorme complexidade caracterizada pela 

elevada biodiversidade e alto grau de endemismo (Stehmann et al. 2009). A 
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diversidade deste bioma, no entanto, tem sido fortemente ameaçada em função 

da perda de áreas de floresta, reduzida entre 11% e 16% de sua área original 

(Ribeiro et al. 2009). A Reserva Biológica União (ReBio União) representa um 

dos maiores e últimos remanescentes de Floresta Atlântica do estado do Rio 

de Janeiro, tendo atualmente algumas áreas compostas por mosaicos com 

manchas em diferentes estágios de regeneração em função do manejo florestal 

de retirada de eucaliptus, espécie exótica. Como resposta às alterações nas 

condições ambientais e à intensidade das perturbações, espera-se encontrar 

diferenças na estrutura e composição florística, assim como na ocorrência dos 

grupos funcionais (Pausas 1999; Muller et al. 2006; Chazdon et al. 2010). 

Assim, o presente estudo avaliou a influência da irradiância como filtro 

ambiental na distribuição das espécies e a relação entre oamplitude de 

resposta e atributos funcionais ao longo do gradiente de irradiância em floresta 

secundária e duas áreas manejadas desta Reserva para responder: 1) A 

variação das condições ambientais (irradiância e fatores associados) direciona 

a seleção de espécie que compartilham atributos funcionais?  2) O padrão de 

ocorrência das espécies (abundância) pode ser explicado pelo conjunto de 

atributos funcionais compartilhados (similaridade competitiva)? 3) A amplitude 

de resposta à irradiância pode maximizar o desempenho das espécies e 

promover maior abundância? 4) A capacidade fotossintética e a alocação de 

carbono caracterizam estratégias competitivas relacionadas ao padrão de 

abundância das espécies? 

 

2.  MATERIAL E MÉTODOS 

 

2.1.  Desenho experimental 

O presente estudo compreendeu a realização de levantamento florístico 

em três áreas na Reserva Biológica União (ReBio União-RJ) onde foram 

realizadas amostragens da vegetação pelo método de parcelas para seleção 

das espécies a serem estudadas. As avaliações do desempenho ecológico 

foram realizadas através de análises de crescimento, morfologia e ecofisiologia 

vegetal. 
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2.2.  Área de estudo 

 

Reserva Biológica União  

O presente estudo foi conduzido na Reserva Biológica União (ReBio 

União - RJ), localizada na região de baixadas litorâneas do estado do Rio de 

Janeiro, região Centro-Norte Fluminense, Brasil (22º 27’ S e 42º 02’ W). A 

Reserva apresenta uma área total de 7.767 ha que abrange três municípios: 

Rio das Ostras (24,7%), Casimiro de Abreu (63,7%) e Macaé (11,6%). 

A ReBio União representa um dos mais importantes remanescentes de 

floresta Atlântica de Baixada Costeira do Estado do Rio de Janeiro, onde ainda 

podem ser encontrados trechos de mata preservada. Criada em 1998, é 

administrada pelo Instituto Chico Mendes de Conservação da Biodiversidade 

ICMBio. Antes de sua criação, as terras da Rebio União pertenciam a Fazenda 

União, de propriedade da Rede Ferroviária Federal (RFFSA), cuja principal 

atividade era a produção de dormentes de eucalipto para manutenção das 

ferrovias. Os plantios de eucalipto (Corimbya citriodora) de diferentes idades, 

que correspondiam a cerca de 220 ha, atualmente compreendem área de 

recomposição florestal com base no plano de manejo (Ibama, 2007, Plano de 

manejo ReBio União, 2007).   

A vegetação é classificada como Floresta Tropical Ombrófila Densa, 

com predomínio local de terras de baixada (Rodrigues, 2004). O clima na 

região é tropical úmido (Aw na classificação climática de Koppen, 1948). A 

pluviosidade na região varia, em média, de 1700 a 2200 mm.ano-1, com 85% 

das chuvas concentradas entre os meses de outubro a março, com uma curta 

estação seca, principalmente nos meses de julho e agosto (ICMbio, 2007; 

Ribeiro, 2008, Evaristo et al., 2011, Lage-Pinto et al. 2012). 

 

2.2.1. Caracterização das áreas de estudo  

Três diferentes áreas na ReBio União que formam um gradiente de 

irradiância e que contrastam quanto ao estágio de regeneração do sub-bosque 
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e às condições microclimáticas (Plano de Manejo do Eucaliptais, 2007; Evaristo 

et al., 2011; Prieto et al., 2013) foram selecionadas (Tabela 1):   

 

 Sub-bosque Sombreado (SbS) – corresponde a área de floresta 

secundária em estágio sucessional avançado e com sub-bosque 

sombreado bem desenvolvido estabelecido (ecossistema de 

referência); 

 Sub-bosque Intermediário (SbI) – corresponde a sub-bosque 

denso de espécies nativas em regeneração após manejo florestal 

por anelamento dos indivíduos adultos (Corymbia citriodora) 

(Talhão 19) e exposto à irradiância intermediária em comparação 

às outras duas áreas; 

 Sub-bosque Exposto (SbEx) – corresponde a sub-bosque 

regenerante ralo exposto a irradiância total após manejo florestal 

por corte raso dos indivíduos adultos de eucalipto (Corymbia 

citriodora) (Talhão 17). 

 

A caracterização microclimática das áreas de estudo foi realizada entre 

os meses de Maio/2015 e Dezembro/2016 (Tabela 1 e Figura 1). Temperatura 

e umidade relativa foram monitoradas nas três áreas com a utilização de 

sensores de temperatura e umidade instalados permanentemente (Watchdog 

1000 – Spectrum; Coleta de dados a cada 60 minutos diariamente). O déficit de 

pressão de vapor (DPV) foi calculado a partir da fórmula: 

[0,61137*EXP((17,502*T°C))*(1-(UR%/100))] com valores obtidos em KPa, no 

qual T°C corresponde a temperatura em °C e UR%, umidade relativa (Unwin, 

1980). Os dados de precipitação foram obtidos a partir de pluviômetro manual 

instalado na ReBio União com aferição diária. 
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Tabela 1.  Caracterização das condições das áreas estudadas (SbS – Sub-

bosque Sombreado; SbI – Sub-bosque Intermediário; SbEx – Sub-bosque 

Exposto) na ReBio União – RJ 

 

Caracterização 
Área 

SbS SbI SbEx 

% Cobertura de 

dossel 
98,7 77,4 39,4 

Irradiância média 

(µmol m-2 s-1)1 
12 ± 1,26 819 ± 326 1900 ± 129 

Temperatura 

média (°C)1 
28 29 30 

Umidade relativa 

média (%)1 
85 72 65 

Vegetação 

predominante  

Floresta 

secundária  

Floresta nativa em 

regeneração 

Floresta nativa em 

regeneração 

Desenvolvimento 

do sub-bosque 

Vegetação 

densa 

Vegetação 

desenvolvida 
Vegetação espaçada 

Presença de 

gramínea 
Não Sim Sim 

Manejo florestal - Anelamento  
Corte raso de 

eucalipto 

Tempo pós-

manejo 
- 3 anos 3 anos 

1 Dados coletados durante o período de estudo (Maio 2016 - Dezembro 2016) 

 

A irradiância (densidade de fluxo de fotóns fotossintéticos – DFFF) foi 

aferida pelo sensor de luz (Radiômetro Li-250). A avaliação da cobertura do 

dossel (%) foi realizada com densiômetro esférico (Modelo-A, Forestry 

Suppliers Inc., USA) com escala que varia entre 0 e 100%. A coleta de dados 

de irradiância e cobertura de dossel foram realizadas à altura dos indivíduos 

jovens monitorados em cada área (30 pontos) entre 11:30 h e 13:30 h em 

condições de sol pleno e ausência de nuvens.    
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2.3.  Amostragem da vegetação, seleção das espécies estudadas e 

número amostral 

O método de parcelas foi utilizado para o levantamento da composição 

florística relacionando a abundância total de indivíduos observados nas 

parcelas. Cindo parcelas de 20 x 10 m foram alocadas sistematicamente em 

maio de 2014 com espaçamento mínimo de 50 m nas áreas regenerantes SbI e 

SbEx, somando um total de 0,1 ha por área em maio de 2014. A amostragem 

da área SbS foi realizada por Prieto et al. (2013) e incorporada ao presente em 

estudo em colaboração. 

O material botânico foi coletado e identificado com a colaboração de 

especialistas, por comparação com exsicatas dos Herbários do Jardim 

Botânico do Rio de Janeiro (RB) e da UENF (HUENF) ou por consultas a 

literatura especializada. Para a identificação e classificação do material 

botânico foi adotada o Sistema de Classificação da APG III ( 2009). 

A seleção das espécies foi realizada mediante os resultados obtidos a 

partir do levantamento florístico (avaliação dos parâmetros quantitativos). As 

espécies foram ordenadas em função das abundâncias total e relativa em 

espécies de maior ou menor abundância (Tabela 2). 

A classificação sucessional das espécies foi baseada em Swaine e 

Whitmore (1988) utilizando a divisão das espécies em dois grupos, exigentes e 

tolerantes à irradiância. A classificação adotada no presente estudo corrobora a 

classificação de espécies arbóreas tropicais utilizada por Gandolfi et al., 2009 e 

Bazzaz e Picket, 1980.  
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Figura 1. Caracterização microclimática (déficit de pressão de valor – DPV (KPa), temperatura (°c) e precipitação (mm) nas 

três áreas de estudo na Rebio União entre Maio/2015 e Dezembro/2016. Linhas tracejadas e símbolos abertos representam 

o DPV. Linhas pontilhadas e símbolos fechados representam a temperatura. As barras representam a precipitação. SbS – 

Sub-bosque Sombreado, círculo; SbI – Sub-bosque Intermediário, quadrado; SbEx – Sub-bosque Exposto, triângulo.   
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2.4.  Avaliações e período amostral de cada avaliação 

 

2.4.1.  Parâmetros fitossociológicos  

 A descrição da estrutura da comunidade foi calculada com base nos 

parâmetros fitossociológicos quantitativos: riqueza, diversidade de Shannon 

(H’), uniformidade (J), dominância Berger-Parker (D) nas três áreas de estudo. 

Os cálculos foram realizados no software Past, Versão 2.16 - Paleontological 

STatistics (Hammer et al., 2001).   

 

2.4.2.  Atributos morfológicos e taxa de crescimento relativo 

As avaliações morfológicas foram realizadas semestralmente em 

Maio/2015, Novembro/2015, Maio/2016 e Novembro/2016 em 10 indivíduos 

jovens (aproximadamente 2,0 m de altura e em fase vegetativa) (n = 10) 

previamente marcados para as espécies selecionadas em cada uma das áreas 

(Tabela 2). Os atributos morfológicos avaliados foram:  

 

 Altura (cm) - desde a altura do solo até o ápice 

 Diâmetro à altura do solo (DAS) (cm) – com a utilização de paquímetro 

digital 

 Área foliar (m2) – a partir de imagens fotográficas analisadas pelo Image J  

 Área Foliar Específica* (AFE = área foliar / massa foliar seca) - avaliação 

destrutiva (AFE) realizada apenas ao final de dois anos de coleta de 

dados. 

(*) O cálculo da área foliar específica foi realizado a partir da razão área foliar e 

massa seca foliar. A área foliar foi obtida a partir de imagens fotográficas e 

analisadas utilizando o software Image J 1.46r. A massa seca foliar foi obtida a 

partir da coleta de folhas em Dezembro/2016. Duas folhas por individuo de 

cada espécie (em cada área) foram coletadas e secas à 60 °C em estufa (MA 

35, Marconi, Brazil) por aproximadamente 70 h e pesadas em balança analítica 

de precisão (AY 220, Shimadzu, Japan). 

A taxa de crescimento relativo (TCR) foi calculada para cada intervalo 

semestral a partir da fórmula: (lnH1-lnH0)/(t1-t0), onde H0 e H1 correspondem ao 
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valor inicial e final de cada parâmetro, respectivamente, e t0 e t1 representam o 

tempo inicial e final, das avaliações, respectivamente. A equação foi utilizada 

para estimar a TCR para os atributos morfológicos altura (TCRA) e diâmetro a 

altura do solo (TCRDAL). 

  

2.4.3. Metabolismo do carbono 

Compreendeu avaliações não destrutivas realizadas em Dezembro/2016 

em 5 indivíduos (n = 5) de cada espécie nos quais foi utilizado o analisador de 

gás no infravermelho (IRGA) portátil, modelo LC pro - ADC. As avaliações 

foram realizadas no terceiro par de folhas saudáveis (ausência de necrose ou 

herbivoria) e completamente expandidas no período da manhã, entre 7:30 h e 

11:00 h.  Dois conjuntos de amostragens distintos foram obtidos: 1) curva de 

assimilação de carbono em resposta a luz (A/DFFF) e 2) trocas gasosas: 

assimilação do CO2 (A), condutância estomática (gs)  e  transpiração (E) (n = 

5). 

 

 a) Curva A/DFFF 

As curvas A/DFFF foram realizadas a partir da variação da intensidade 

luminosa fornecida (DFFF) de 2000 a 0 μmol mol-1 s-2.  A concentração de CO2 

foi fixada em 400 μmol mol-1 e a umidade relativa em 80 %. As curvas foram 

ajustadas segundo o modelo proposto por Prado e Moraes (1997) no software 

Photosyn Assistant 1.1 (Registrado por University of Florida). 

A partir da curva A/DFFF foram descritas as variáveis: capacidade 

fotossintética máxima (AmaxLuz em μmol m-2 s-1), ponto de compensação da 

fotossíntese à luz (Pcomluz em μmol m-2 s-1), ponto de saturação da fotossíntese à 

luz (Psatluz em μmol m-2 s-1) e respiração (Resp em μmol m
-2 s-1). 

 

b) Trocas gasosas 

As avaliações de trocas gasosas foram realizadas nas mesmas folhas 

utilizadas para obtenção das curvas A/DFFF.  Os parâmetros avaliados foram 

sob duas condições de irradiância: 
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I. Desempenho real: obtenção dos parâmetros de assimilação do CO2 

(AReal), condutância estomática (gsReal)  e  transpiração (EReal) sob 

condições naturais de luminosidade de cada ambiente (irradiância 

incidente local – SbS: ± 10 μmol m-2 s-1; SbI: ± 800 μmol m-2 s-1 e SbEx: 

± 1900 μmol m-2 s-1) (n = 5); 

II. Desempenho potencial: obtenção dos parâmetros de assimilação do 

CO2 (APotencial), condutância estomática (gsPotencial)  e  transpiração 

(EPotencial) sob intensidade luminosa saturante com base nos valores 

médios do ponto de saturação de cada ambiente (obtido a partir da 

curva A/DFFF) (irradiância saturante – SbS: : ± 100 μmol m-2 s-1; SbI: ± 

300 μmol m-2 s-1 e SbEx: ± 500 μmol m-2 s-1) (n = 5); 

 

 As amostragens de desempenho real e potencial das espécies foram 

realizadas de forma sequencial, sendo obtidos, inicialmente, os dados do 

desempenho real (subitem I) e, imediatamente após, foram obtidos os dados 

de desempenho potencial (subitem II). 

 

2.4.4. Composição de pigmentos fotossintéticos 

A avaliação da composição de pigmentos fotossintéticos compreendeu 

uma avaliação destrutiva a partir da retirada de um disco foliar de área 

conhecida do limbo de 5 indivíduos de cada espécies em cada uma das áreas 

(Tabela 2) (n = 5). A amostragem foi realizada em Novembro/16.  

Os discos foliares foram cortados em tiras e mantidos em tubos plásticos 

com rosca com capacidade para 15 mlL, contendo 5 mL do solvente orgânico 

DMSO (Dimetilsulfóxido), protegidos da luz. A composição de pigmentos, 

clorofila a, clorofila b e carotenóides foi determinada a partir do extrato contido 

nos frascos após 5 dias em contato com os fragmentos foliares. Uma alíquota 

de 1,0 mL de DMSO de cada amostra foi submetida a leituras em 

espectrofotômetro UV/VIS (modelo UV-1800, Shimadzu, Japão) nos 

comprimentos de onda de 480, 649 e 665 nm, de acordo com Wellburn (1994). 

Os teores de clorofila total (a + b) e a razão clorofila a/b foram calculados. Os 
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valores das concentrações de pigmentos foram obtidos em μg/mL e, 

posteriormente, convertidos à nmol cm-2. 

2.4.5. Composição isotópica foliar de carbono (δ13C), e nitrogênio (δ15N), 

carbono elementar (C), nitrogênio elementar (N) e razão C:N 

A determinação de isótopos estáveis de carbono foliar, carbono 

elementar (C), nitrogênio elementar (N) e razão C:N foi conduzida com 

amostras coletadas em Novembro/2016. A determinação foi realizada em cinco 

indivíduos por espécie (n = 5) de cada área (Tabela 2) a partir da coleta de 

cinco folhas por indivíduo, maceradas conjuntamente. O material coletado foi 

acondicionado em sacos de papel e em laboratório foram secas em estufa a 65 

°C por 48 h (ou até estabilizar o peso). Posteriormente as amostras foram 

maceradas e pesadas (1,5 mg) em balança analítica de precisão. 

Os dados foram obtidos em espectrômetro de massa ThermoFinnigan 

Delta V Advantage acoplado a analisador elementar Flash 2000 (Thermo 26  

Fisher Scientific em Bremen, Alemanha) no Laboratório de Ciências Ambientais 

(LCA) – UENF. Os valores de isótopos estáveis de carbono são expressos 

utilizando a notação ‘’delta’’ com os valores de δ em partes por mil (‰): 

 

δ13C = [(Ramostra/Rpadrão) - 1] x 1000 

 

onde R representa a razão molar entre os isótopode carbono (13C:12C) e 

Ramostra é comparada com o padrão Pee Dee Belemnite (PDB) (Rpadrão). A 

precisão analítica foi de ± 0,1‰.  

 

2.4.6. Índice de plasticidade das distâncias relativas 

A plasticidade fenotípica associada aos atributos morfológicos e fisiológicos 

avaliados foi calculada com base na distância relativa (entre os valores dos 

tratamentos (Relative Distance Plasticy Index - RDPI) de acordo com 

Valladares et al. (2006). O índice RDPI varia de 0 a 1 e permite comparações 

entre atributos com unidades diferentes (Valladares et al., 2000a), obtidos a 

partir da equação:    
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RDPI=Σ(dij→i’j’/(xi’j’+xij))/n 

 

Onde: 

 

i – corresponde aos tratamentos (áreas); 

j – corresponde às repetições; 

n – corresponde ao número de distâncias; 

dij→i’j’ – corresponde à distância relativa entre os tratamentos com os 

valores das repetições tomados aos pares, com i diferentes de i’ e valor 

absoluto obtido pela diferença xi’j’-xij. A distância relativa dij→i’j’ é definida 

como dij→i’j’/(xi’j’+xij) para todos os pares de repetições dos tratamentos 

associados aos diferentes níveis de irradiância. 

O índice de plasticidade fenotípica foi obtido em relação aos grupos de 

padrão de abundância. A partir dos valores médios de cada espécie, para cada 

atributo, foram obtidos os valores médios por grupo para comparação. 

Embora a caracterização da plasticidade fenotípica, por definição, esteja 

diretamente associada à variabilidade de um único genótipo, no presente 

estudo será avaliada a nível de espécie. A plasticidade fenotípica será  

avaliada com base no genótipo dos diferentes indivíduos da população. Nesse 

sentido, os resultados obtidos através da avaliação do índice de plasticidade 

fenotípica da espécie levando em consideração a variabilidade genética da 

espécie, conforme utilizado na literatura (Dos Anjos et al, 2015; Vieira et al., 

2015; Cerqueira et al., 2017).  

 

2.4.7. Análise de Integração Fenotípica 

A integração fenotípica foi estimada no nível de grupo de abundância 

pelo percentual de significância das correlações (p ≤ 0,05; Correlação de 

Pearson).   As correlações foram realizadas a partir de matrizes de correlação 

par a par entre os valores médios dos atributos por tratamento em cada 

espécie e o número total de correlações significativas foi obtido.  O percentual 

de integração fenotípica (%IF) foi calculado a partir da relação entre o número  

total de correlações entre os atributos (NºCorrelaçõesTotal)  e o número de 
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correlações significativas (NºCorrelaçõesSignificativas) entre três tratamentos de 

irradiância (30%, 50% e 100%) por  espécie (%IF = 

[(NºCorrelaçõesSignificativas*100)/ NºCorrelaçõesTotal] (Schlichting, 1989; 

Schlichting e Pigliucci, 1998). O %IF foi calculado por espécie com base no 

número de correlações siginificativas do conjunto total de atributos avaliados.  

O índice de integração fenotípica (IIF) foi calculado por atributo para 

cada grupo de abundância de espécies. O IIF varia de 0 a 100% (ou de 0 a 1), 

onde 0 representa nenhum integração e 100% (ou 1) representa integração 

máxima do sistema,  permitindo comparações entre espécies e tratamentos 

(Godoy et al., 2012). Os dados foram obtidos pelo programa Sigma Plot 11.0 

software package (SPSS; Chicago, IL, USA). 

 

6.1.5.8 Análise estatística 

Os dados foram tratados com análise de variância (ANOVA) e as médias 

foram comparadas pelo teste de Tukey (p ≤ 0,05). O fator considerado foi o 

padrão de ocorrência das espécies. Os coeficientes de regressão e correlação 

foram calculados pelo programa Sigma Plot 11.0 software package (SPSS; 

Chicago, IL, USA).  

A análise multivariada por componentes principais (PCA) foi realizada com 

o software Past, Versão 2.16 - Paleontological STatistics (Hammer et al., 2001) 

para verificar a separação dos diferentes conjuntos amostrais em grupos a 

partir dos atributos avaliados, das variáveis ambientais e estruturais.  

 

3. Resultados 

O levantamento florístico realizado nas áreas de estudo possibilitaram a 

escolha de vinte espécies, 7 nas áreas SbS e SbI, e 6 na área  SbEx. A 

subdivisão das espécies foi feita em dois grandes grupos em função da maior e 

menor abundância. As espécies de maior abundância representaram 19,27%, 

67,19% e 74,87% do total de indivíduos nas áreas SbS, SbI e SbEx, 

respectivamente; enquanto as espécies de menor abundância corresponderam a 
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2,18%, 11,42% e 25,37% do total de indivíduos nas áreas SbS, SbI e SbEx, 

respectivamente (Tabela 2).  

A avaliação da estrutura da comunidade revelou padrão em resposta ao 

gradiente de irradiância (Tabela 3). A riqueza e os índices de diversidade (H’) e 

uniformidade (J) indicam uma relação negativa em resposta ao aumento da 

irradiância (SbS > SbI > SbEx). O índice de dominância (D), no entanto, revela um 

padrão contrário, com os maiores valores sendo verificados na área de maior 

irradiância (SbS < SbI < SbEx). 

O aumento da irradiância favoreceu o ganho em crescimento (TCRA e 

TCRDAS), sendo verificada uma correlação positiva (r 2 = 0,73; p ≤ 0,001) com os 

maiores valores sendo observados para as espécies das áreas SbI e SbEx, 

independente do grupo de ocorrência (maior e menor abundância) (Figura 2). O 

investimento em área foliar específica revelou correlação negativa em reposta ao 

gradiente de irradiância (r 2 = - 0,55; p ≤ 0,001) (Figura 3). Os menores valores 

médios foram observados para as espécies na área SbEx, independente do grupo 

de ocorrência (p > 0,05).   
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Tabela 2. Lista de espécies selecionadas com base nos dados fitossociológicos de abundância total e relativa das espécies selecionadas em 
1000 m2 nas áreas Sub-bosque Intermediário (SbI) e Sub-bosque Exposto (SbEx) com base no levantamento florístico e na área Sub-bosque 
Sombreado (SbS) segundo Prieto et al. (2013). Status sucessional: tolerante a sombra (TS) e exigentes de luz (EL). Espécies destacadas em 
negrito: grupo de maior abundância e as demais: grupo de menor abundância. 

Área Família Espécie Status 
sucessional 

Abundância 
Total 

Abundância 
Relativa 

S
b
S

 

Moraceae Helicostylis tomentosa (Poepp. & Endl.) Rusby TS 17 6,18 

Euphorbiaceae Senefeldera verticillata (Vell.) Croizat TS 13 4,73 

Rubiaceae Bathysa mendoncae K.Schum. TS 12 4,36 

Rubiaceae Psychotria schottiana Müll. Arg. -  11 4 

Myristicaceae Virola bicuhyba (Schott) Warb. TS 2 0,73 

Euphorbiaceae Mabea fistulifera Mart. EL 2 0,73 

Moraceae Brosimum glaziovii Taub. TS 2 0,73 

  Total de espécies da área   275 21,45 

S
b
I 

Siparunaceae Siparuna guianensis Aubl. EL 210 27,89 

Annonaceae Xylopia sericea A.St.-Hil. EL 156 20,72 

Melastomataceae Miconia prasina (Sw.) DC. EL 140 18,59 

Meliaceae Guarea guidonia (L.) Sleumer EL 45 5,98 

Primulaceae  Myrsine coriacea (Sw.) R.Br. EL 14 1,86 

Euphorbiaceae Pera glabrata (Schott) Poepp. ex Baill. EL 15 1,99 

 Malpighiaceae Byrsonima sericea DC. EL 12 1,59 

  Total de espécies da área   753 78,62 

S
b
E

x
 

Annonaceae Xylopia sericea A.St.-Hil. EL 428 43,02 

Siparunaceae Siparuna guianensis Aubl. EL 165 16,58 

 Malpighiaceae Byrsonima sericea DC. EL 152 15,75 

Melastomataceae Miconia prasina (Sw.) DC. EL 67 6,94 

Primulaceae  Myrsine coriacea (Sw.) R.Br. EL 92 9,25 

Melastomataceae Miconia cinnamomifolia (DC.) Naudin EL 30 3,11 

  Total de espécies da área   995 95,69 

javascript:abrir('open_sp.php?img=433')
javascript:abrir('open_sp.php?img=433')
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Tabela 3. Riqueza, diversidade de Shannon (H’), uniformidade (J), dominância Berger-

Parker (D) de espécies amostradas em um total de 0,1 ha por área: SbS – Sub-bosque 

Sombreado; SbI – Sub-bosque Intermediário; SbEx – Sub-bosque Exposto) na ReBio 

União - RJ 

        

Índices  SbS SbI SbEx 

Riqueza 124 47 18 

H' 4.44 2,33 1,74 

J 0,92 0,60 0,60 

D 0,06 0,27 0,43 

    

  

  

  

 

Figura 2.  Regressão linear entre os valores médios da taxa de crescimento relativo 

(TCR) em altura (TCRA) (m.m-1mo-1) e diâmetro a altura do solo (TCRDAS)(cm cm-1mo-1) 

monitoradas com o intervalo de 180 dias entre Maio/2015 e Novembro/2016 para as 

espécies estudadas com base no padrão de ocorrência (quadrado – espécies de maior 

abundância e círculo – espécies de menor abundância) nas áreas de estudo: SbS – 

Sub-bosque Sombreado (símbolos em preto), SbI – Sub-bosque Intermediário 

(símbolos em cinza) e SbEx – Sub-bosque Exposto (símbolos em branco) na ReBio 

União. **p ≤ 0,001. 
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Figura 3.  Regressão linear entre área foliar específica (AFE) (cm2 g-1) e densidade de 

fluxo de fótons fotossintéticos (DFFF) (μmol m-2 s-1) para as espécies com base no 

padrão de ocorrência (quadrado – espécies de maior abundância e círculo – espécies 

de menor abundância) nas áreas de estudo: SbS – Sub-bosque Sombreado (símbolos 

preto), SbI – Sub-bosque Intermediário (símbolos cinza) e SbEx – Sub-bosque 

Exposto (símbolos branco) na ReBio União. **p ≤ 0,001. 

 

A correlação positiva entre os atributos de trocas gasosas real e potencial 

(A, gS e E) indica favorecimento do desempenho fotossintético em resposta ao 

gradiente de irradiância (p ≤ 0,05) (Figura 4). Os valores médios de assimilação 

de CO2 (real e potencial) indicam maior captura de carbono nas áreas de maior 

irradiância (Figura 4A). Os valores médios de gS e E também foram maiores para 

as espécies da área de maior irradiância (SbEx) (Figura 4B e C). Desempenho 

semelhante foi observado para a correlação entre os atributos Amáx e Rd (dados 

não apresentados), onde foi verificada correlação negativa significativa apenas 

para as espécies pertencentes à área SbEx (r 2 = -0,56; p ≤ 0,05). No entanto, não 

foi verificada diferença significativa (p > 0,05) na comparação do desempenho dos 

atributos fotossintéticos entre as espécies pertencentes aos diferentes grupos de 

abundância no SbEx. 
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As concentrações de pigmentos fotossintéticos, carbono e nitrogênio 

elementar apresentaram alterações em resposta às condições de irradiância 

(Tabela 4). A razão clorofilas totais:carotenóides e a concentração de N 

sofreram redução em resposta ao aumento da irradiância, enquanto foi 

observado aumento dos valores médios para carbono e para a razão C:N em 

resposta a maior irradiância (Tabela 4). No entanto, não foram verificadas 

diferenças destes parâmetros em relação aos grupos de ocorrência das 

espécies. 

Correlação negativa entre δ13C e δ15N foi observada em função da 

irradiância (r 2 = -0,39; p ≤ 0,05) (Figura 5). De modo geral, os maiores valores 

de  δ13C foram observados para os indivíduos crescendo no local de maior 

irradiância (SbEx), independente do grupo de ocorrência. Maiores valores de 

δ15N foram encontrados em áreas com menor irradiância, também 

independente do grupo de ocorrência. A correlação positiva entre δ13C e AReal  

(r 2 = 0,69; p ≤ 0,001) evidencia a ação do filtro ambiental na menor 

discriminação do 13C, não sendo verificadas, porém, diferenças entre os grupos 

de ocorrência (Figura 6). 

O desempenho dos atributos em relação à variação da irradiância foi 

avaliado pelo índice de plasticidade agrupado em função dos grupos de 

ocorrência com base nas distâncias fenotípicas sumarizadas pela distância 

relativa (Tabela 5). O índice varia de 0 a 1 e os maiores valores foram 

associados aos atributos fotossintéticos (Amáx, PSat, AReal, gSReal, EReal), 

bioquímicos  (Clorofila a e b,  Clorofilas totais, Carotenóides e δ15N) e 

morfológicos (AFE). A avaliação dos índices de plasticidade de distâncias 

relativas (RDPI) entre as espécies nas diferentes áreas revelou similaridade 

entre os grupos de ocorrência (Tabela 5). 
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Figura 4. Regressão linear entre os parâmetros de trocas gasosas nas condições 

reais e potenciais de disponibilidade de irradiância: A -  Assimilação real (AReal) e 

potencial  APotencial) (μmol m-2 s-1), B – Condutância estomática real (gsreal)e potencial 

(gsPotencial) (μmol m-2 s-) e C – Transpiração real (EReal) e potencial (EPotencial) para as 

espécies estudadas com base no padrão de ocorrência (quadrado – espécies de maior 

abundância e círculo – espécies menos abundantes) nas áreas de estudo: SbS – Sub-

bosque Sombreado (símbolos em preto), SbI – Sub-bosque Intermediário (símbolos 

em cinza) e SbEx – Sub-bosque Exposto (símbolos em branco) na ReBio União. *p ≤ 

0,05. 
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Tabela 4. Valores médios ± desvio padrão para os atributos: clorofila a (Clo a – nmol cm-2), clorofila b (Clo b - nmol cm-2), razão clorofila 

total/carotenódes (CloTotal/Caro), percentual de nitrogênio elementar (N%) e carbono (C%) e razão carbono/nitrogênio (C:N) para as espécies 

estudadas e média ± desvio padrão para as espécies mais e menos abundantes nas áreas: SbS – Sub-bosque Sombreado, SbI – Sub-bosque 

Intermediário e SbEx – Sub-bosque Exposto. Letras maiúsculas comparam as médias do mesmo grupo de abundância entre áreas; (p ≤ 0,05). 

Letras minúsculas comparam as médias dos grupos de ocorrência dentro da mesma área (p ≤ 0,05). 
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Figura 5. Regressão linear entre a composição isotópica de carbono (δ13C, ‰) e 

nitrogênio (δ15N, ‰) foliar para as espécies estudadas com base no padrão de 

ocorrência (quadrado – espécies de maior abundância e círculo – espécies menos 

abundantes) nas áreas de estudo: SbS – Sub-bosque Sombreado (símbolos em 

preto), SbI – Sub-bosque Intermediário (símbolos em cinza) e SbEx – Sub-bosque 

Exposto (símbolos em branco) na ReBio União. * Indica p ≤ 0,05. 

Figura 6. Regressão linear entre a composição isotópica de carbono foliar (δ13C, ‰) e 

assimilação real (AReal) (μmol m-2 s-1) para as espécies estudadas com base no padrão 

de ocorrência (quadrado – espécies de maior abundância e círculo – espécies menos 

abundantes) nas áreas de estudo: SbS – Sub-bosque Sombreado (símbolos em 

preto), SbI – Sub-bosque Intermediário (símbolos em cinza) e SbEx – Sub-bosque 

Exposto (símbolos em branco) na ReBio União. ** Indica p ≤ 0,001. 
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Tabela 5. Índice de plasticidade de distâncias relativas (RDPI) (Valladares et al., 2006) 

dos atributos morfológicos e fisiológicos para os grupos de ocorrência em resposta ao 

gradiente de irradiância na ReBio União.  Altura (A), diâmetro a altura do solo (DAS), 

área foliar específica (AFE), capacidade fotossintética (Amáx), ponto de saturação 

luminoso (Psat), respiração no escuro (Rd), assimilação de CO2 real (AReal), condutância 

estomática real (gSReal), transpiração real (EReal), clorofila a (Clo a), clorofila b (Clo b), 

carotenóides (Caro), clorofila total (CloTotal), composição isotópica de carbono foliar 

(δ13C), composição isotópica de nitrogênio foliar (δ15N), porcentagem de carbono  (C) 

e nitrogênio elementar (N) e razão C:N. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

   

Atributos 
Padrão de ocorrência 

Maior Abundância Menor Abundância 

A 0,16 0,12 

DAS 0,23 0,28 

AFE 0,27 0,37 

Amáx 0,34 0,33 

PSat 0,46 0,46 

Rd 0,12 0,27 

AReal 0,67 0,68 

gSReal 0,49 0,53 

EReal 0,34 0,52 

Clo a 0,29 0,23 

Clo b 0,33 0,24 

Caro 0,24 0,31 

CloTotal 0,30 0,23 

δ13C 0,04 0,05 

δ15N 0,38 0,33 

C 0,03 0,01 

N 0,20 0,18 

C:N 0,21 0,17 
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O percentual de integração fenotípica (% IF) foi estimado por espécie 

com base no número de correlações significativas (Correlação de Pearson; p ≤ 

0,05) e agrupado com base no padrão de ocorrência das espécies (Tabela 7). 

Os valores observados para o %IF em ambos os grupos foram entorno de 65% 

e não diferem estatisticamente (p ≥ 0,005) (Tabela 7). A regressão linear entre 

plasticidade fenotípica (RDPI) e a integração fenotípica (IF) foi negativamente 

correlacionada para ambos os grupos de ocorrência (Figura 7).  

 

Tabela 6. Percentual de integração fenotípica (%IF) dos atributos morfológicos 

e fisiológicos para os grupos de ocorrência em resposta ao gradiente de 

irradiância na ReBio União.  Os parâmetros avaliados para este cálculo foram 

altura (A), diâmetro a altura do solo (DAS), área foliar específica (AFE), 

capacidade fotossintética (Amáx), ponto de saturação luminoso (Psat), respiração 

no escuro (Rd), assimilação de CO2 real (AReal), condutância estomática real 

(gSReal), transpiração real (EReal), clorofila a (Clo a), clorofila b (Clo b), 

carotenóides (Caro), clorofila total (CloTotal), composição isotópica de carbono 

foliar (δ13C), composição isotópica de nitrogênio foliar (δ15N), porcentagem de 

carbono  (C) e nitrogênio elementar (N) e razão C:N. 

  Grupos de ocorrência 

  Maior abundância Menor Abundância 

%IF 64,80% 67,50% 

 

 

A análise multivariada por componentes principais (PCA) foi realizada no 

intuito de comparar as estratégias vegetais em relação aos grupos de 

ocorrência em função do gradiente de irradiância e relacionou às espécies e os 

diferentes conjuntos de atributos (Figura 7). A PCA explicou 65,99% da 

variância total do conjunto de dados, 47,72% no primeiro componente principal 

(PC1) e 18,27% no segundo (PC2). A PC1 foi coordenada pela capacidade 

fotossintética (Amáx, PSat, AReal e APotencial).  Na PC2 a distribuição das espécies 

foi diretamente influenciada pela capacidade de crescimento (TCRNF e TCRDAS) 

e ajustes bioquímicos (Clo a, Clo b, Caro, C:N) (Figura 8). 

 Uma segunda PCA foi realizada relacionando as áreas às variáveis 

estruturais e microclimáticas no intuito de comparar a relação do filtro ambiental 
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(Figura 8). Na Figura 9, a PCA explicou 86,55% da variância total, 73,13% no 

PC1 e 13,42% no PC2. A PC1 foi direcionada pelas variáveis diretamente 

relacionadas às condições extremas entre os ambientes (DFFF, riqueza, H’ e 

D) e a PC 2 pela variável ambiental de temperatura (°C) diretamente associada 

à ação  do filtro ambiental. 

 

 

Figura 7. Regressão linear entre plasticidade fenotípica estimada pelo índice de 

plasticidade de distâncias relativas (RDPI) e a integração fenotípica (IF) estimada pelo 

número de correlações significativas entre características funcionalmente 

correlacionadas com base no padrão de ocorrência (A; quadrado – espécies de maior 

abundância e B; círculo – espécies menos abundantes) em resposta ao gradiente de 

irradiância na ReBio União.  Cada ponto na análise de regressão representa um 

atributo (Tabelas de correlação no material suplementar). *indica p ≥ 0,05. 
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Figura 8. Espaço de ordenação gerado pela análise dos componentes principais 

(PCA). Foram considerados os atributos: taxa de crescimento relativo em altura 

(TCRA), diâmetro a altura do solo (TCRDAS) e número de folhas (TRCNF), área foliar 

específica (AFE), capacidade fotossintética (Amáx), ponto de saturação luminoso (Psat), 

respiração no escuro (Rd), assimilação de CO2 real (AReal), condutância estomática real 

(gSReal), transpiração real (EReal), clorofila a (Clo a), clorofila b (Clo b), carotenóides 

(Caro), composição isotópica de carbono foliar (ẟ13C), composição isotópica de 

nitrogênio foliar (ẟ15N), carbono elementar  (C%), nitrogênio elementar (N%) e razão 

C:N para as espécies estudadas com base no padrão de ocorrência (quadrado – 

espécies de maior abundância e círculo – espécies de menor abundância) nas áreas 

de estudo: SbS – Sub-bosque Sombreado (símbolos em preto), SbI – Sub-bosque 

Intermediário (símbolos em cinza) e SbEx – Sub-bosque Exposto (símbolos em 

branco) na ReBio União. 
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Figura 9. Espaço de ordenação gerado pela análise dos componentes principais 

(PCA). Foram consideradas as variáveis ambientais (temperatura défict de pressão de 

vapor e irradiância) e estruturais (Riqueza, diversidade de Shannon (H’), uniformidade 

(J), dominância Berger-Parker (D)) nas áreas de estudo: SbS – Sub-bosque 

Sombreado (símbolos em preto), SbI – Sub-bosque Intermediário (símbolos em cinza) 

e SbEx – Sub-bosque Exposto (símbolos em branco) na ReBio União. 
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4. Discussão 

 

1. O filtro ambiental promove similaridade estrutural e funcional local 

Os resultados demonstram redução da diversidade em resposta ao 

aumento de irradiância e grau de perturbação e apontam o filtro ambiental 

como agente modulador da composição estrutural e funcional do sub-bosque. 

As diferenças verificadas em resposta à variação das condições ambientais 

foram evidenciadas pela análise multivariada por componentes principais 

(PCA) relacionando os componentes da paisagem (composição e distribuição 

das espécies e microclima) e o conjunto de atributos funcionais. A PCA revela 

que a irradiância esteve associada à distribuição quantitativa (riqueza e 

diversidade) e qualitativa (status sucessional) das espécies e sugere uma 

relação inversa entre o aumento no gradiente de irradiância e o avanço do 

processo de regeneração. A regeneração e, o consequente desenvolvimento 

do sub-bosque, compreende o aumento progressivo da complexidade da 

comunidade e é proporcional ao número de espécies e relações estabelecidas 

entre as mesmas (Kageyama et al. 1989; Rondon-Neto et al. 2000).   

A redução da diversidade e o aumento da dominância de espécies ao 

longo do gradiente de irradiância, assim como o predomínio de espécies de 

estágios iniciais de sucessão nos SbI e SbEx mostram que, apesar do 

processo de regerenação desta floresta estar ainda em fase inicial, é possível 

verificar diferenças entre as áreas regenerantes. A regeneração do sub-bosque 

é diretamente influenciada pela magnitude da perturbação, de modo que as 

diferenças estruturais observadas entre nas áreas SbI e SbEx poderiam ser 

atribuídas à intensidade da pertubação causada pelo tipo de manejo 

implementado (anelamento e corte raso, respectivamente) e ao histórico das 

áreas. A área SbI é vizinha a floresta secundária, facilitando a chegada de 

propágulos por dispersores e pelo vento. Além disto, a perturbação causada 

nesta área pelo manejo por anelamento dos eucaliptos foi menos impactante 

do que o manejo por corte raso ocorrido no SbEx. Enquando em SbI a 

perturbação oriunda do manejo ocorreu de forma lenta e gradual com a caída 

dos galhos secos após o anelamento dos eucaliptos, no SbEx o corte raso do 

eucaliptal promoveu redução drástica e instantânea da cobertura do dossel, 
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formado principalmente por eucaliptus. Avaliações anteriores do desempenho 

de espécies nativas em sub-bosque regenerante na ReBio União revelam a 

susceptibilidade do sub-bosque exposto à alterações abruptas no dossel e 

ressaltam o risco de redução da diversidade alfa, uma vez que as condições 

ambientais após a perturbação foram consideradas desfavoráveis para o 

estabelecimento de novas espécies (Teixeira et al., 2015).  

A irradiância atuou como filtro ambiental e promoveu similaridade 

funcional local em função da ação direta na seleção de atributos. O conjunto de 

atributos convergentes e divergentes exibe padrões distintos ao longo de 

gradientes ambientais e em função do histórico de perturbação (intensidade e 

frequência) (Valladares et al. 2008; Ding et al. 2011) que tendem a promover 

alterações na  ocorrência dos atributos (abundância e frequência) (Pausas, 

1999; Muller et al. 2006; Chazdon et al. 2010). Tais alterações direcionam a 

formação de grupos funcionais distintos que são caracterizados pelas 

semelhanças nas respostas às condições ambientais com base no 

compartilhamento de um dado atributo, ou um valor específico do mesmo 

(Noble e Gitay 1996; Diaz e Cabido 1997).   

No presente estudo foi verificada a formação de grupos funcionais 

relacionando o status sucessional e o padrão de abundância das espécies em 

função da seleção de atributos funcionais em resposta ao filtro ambiental e às 

características intrínsecas das espécies. Os resultados sugerem que as 

comunidades sejam estruturadas a partir da ação de filtros ambientais e 

interações bióticas (intra e interespecíficas) (McGill et al. 2006; Ackerly e 

Cornwell 2007; Duarte et al. 2010; Garbin et al. 2012).    

 

2. O padrão de abundância está associado à maior amplitude de resposta 

como resultado da fotoplasticidade 

Os grupos funcionais de abundância, maior e menor, apresentaram 

similaridade fenotípica relacionada ao compartilhamento de estratégias 

aclimatativas como resultado direto do filtro ambiental local (Keddy, 1992). A 

fotoplasticidade revela respostas diferenciadas ao longo do gradiente de 

irradiância e sugerem similaridade de atributos nas comunidades (Dos Anjos et 

al., 2015; Vieira et al., 2015; Cerqueira et al., 2017) . O desempenho das 
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espécies do grupo funcional de maior abundância, no entanto, sugere maior 

amplitude de resposta associada à características intrínsecas das espécies que 

poderiam estar relacionadas à outras caracteríscas ecológicas não analisadas 

no presente esudo, como a capacidade reprodutivao, permitindo que essas 

espécies garantam a manutenção positiva da taxa de crescimento 

populacional. 

A amplitude de resposta foi estimada com base nos ajustes 

fotoaclimatativos dos atributos funcionais relacionando o índice de plasticidade, 

o padrão de abundância e o desempenho ecológico, definido neste trabalho 

como resultado da interação do indivíduo e/ou espécie com o hábitat. Os 

atributos estão relacionados aos ajustes de plasticidade na expressão do 

fenótipo (Violle et al., 2007, 2009) e influenciam diretamente a amplitude de 

resposta das espécies. Os ajustes de plasticidade são responsáveis por 

estabelecer os limites entre as preferências e tolerâncias (Valladares e 

Niinemets, 2008) e estão associados a custos que podem afetar o desempenho 

das espécies (fitness) (Auld et al., 2010).  

O desempenho dos grupos de ocorrência (maior e menor abundância) 

ao longo do gradiente de irradiância estaria relacionado à atuação integrada do 

fenótipo expresso. Ambos os grupos apresentaram percentual de integração 

fenotípica (% IF) superior a 60%, o que caracteriza elevada integração e 

coordenação dos ajustes de plasticidade. Maiores valores de integração estão 

associados ao aumento na probabilidade de sobrevivência em função da 

redução dos custos associados a investimento em atributos não-adaptativos ou 

de alto custo metabólico (van Kleunen e Fischer, 2005; Poot e Lambers, 2008). 

A regressão entre o investimento em ajustes de plasticidade e integração 

fenotípica revelaram uma relação negativa, sugerindo que os processos atuem 

como vias alternativas de resposta (Gianoli e Palácio-López, 2009).  

O sucesso das espécies pertencentes ao grupo de maior abundância de 

cada área seria resultado da eficiência de ajustes de plasticidade integrados 

relacionados ao padrão de alocação em atributos que caracterizariam essas 

espécies como melhores competidores na utilização dos recursos disponíveis 

nas áreas de ocorrência (Wright et al., 2004).  
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3. A capacidade fotossintética foi direcionada pela alocação de recursos 

em resposta ao filtro ambiental 

Os resultados sugerem a alocação preferencial de recursos em 

estruturas que maximizam a eficiência do aparato fotossintético e/ou proteção 

contra danos (Westboy et al., 2002; Wright et al., 2004; Portes et al., 2010; 

Lage-Pinto et al., 2012; Teixeira et al., 2015; Vieira et al., 2015). A distribuição 

das espécies ao longo do gradiente de irradiância, assim como o agrupamento 

funcional em relação ao status sucessional das espécies (Whitmore, 1988), 

corroboraram a capacidade de utilização da irradiância, indicada pelos valores 

médios de PSat (Bazzaz e Picket, 1980; Portes et al., 2010). A eficiência na 

utilização da irradiância foi verificada com base na capacidade de assimilação 

de CO2 atmosférico e estratégias na alocação de recursos. O atributo AReal 

caracterizou o ganho real de carbono sob condições naturais de irradiância 

incidente. O desempenho observado sugere favorecimento da aquisição de 

CO2 em função do aumento no gradiente de irradiância e corrobora o maior 

ganho em crescimento (TCRA e TCRDAS) observado para as espécies expostas 

à maior irradiância (SbR e SbEx). Os atributos AMáx e APot que indicam a 

capacidade máxima do aparato fotossintético sob irradiância saturante 

apresentaram desempenho semelhante e evidenciaram a influência do filtro 

ambiental no desempenho das espécies, sugerindo que a irradiância seja o  

fator limitante na aquisição de carbono nestas áreas. Resultados similares 

foram observados também na ReBio União para a espécie Siparuna guianensis 

(Vieira et al., 2015) e para outras espécies crescendo em sub-bosques 

regenerantes (Vitória et al., 2016, Lage-Pinto et al. 2012, Silva et al., 2010). A 

irradiância é o principal recurso limitante para o desenvolvimento vegetal na 

ausência de limitação de recursos no solo, como disponibilidade nutricional e 

e/ou hídrica (Grime, 1979; Chazdon, 1988; Tilman, 1988). Entretanto, as 

condições climáticas desta floresta favorecem a oferta destes recursos, mesmo 

que com variações sazonais. Assim, em situações de regeneração pós-manejo 

florestal, a irradiância parece ser o principal fator modulador da recomposição 

vegetal. 

Os valores médios de Rd das espécies variaram entre -0,8 e -0,2 μmol 

m-2 s-1, independente da área (dados não apresentados) e sugerem que as 
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espécies expostas à baixa irradiância estariam investindo menos em 

crescimento em detrimento do uso de recursos na manutenção das estruturas 

com intuito de manter ou maximizar a utilização dos recursos disponíveis 

(Violle et al., 2007; Wright et al., 2004). 

As alterações na proporção de clorofilas, evidenciadas pelo índice de 

plasticidade, sugerem ajuste em resposta ao gradiente de irradiância (Murchie 

e Horton, 1998; Walters, 2005; Lichtenthaler, 2007). Os menores valores 

associados ao aumento da irradiânca podem estar associados ao processo de 

fotoxidação (Hendry e Price, 1993; Araújo e Deminicis, 2009; Vieira et al  2015) 

ou a redução da síntese de clorofilas (Larcher, 2000; Alvarenga et al., 2003 

Lichtenthaler et al., 2007). O aumento na concentração de carotenóides em 

relação ao aumento da irradiância sugere que a manutenção da assimilação de 

carbono nas áreas de maior irradiância estaria relacionada à utilização dessa 

via fotoprotetora. Os carotenoides atuam como pigmentos acessórios na 

absorção de energia luminosa, agem como fotoprotetores, agentes 

antioxidantes e dissipadores do excesso de energia (Demmig-Adams et 

al.,1990; Demmig-Adams et al.,1996; Merzlyak e Solovchenko, 2002).     

O atributo AFE demonstrou correlação negativa com o aumento da 

irradiância. A maior AFE observada na área de floresta secundária (área mais 

sombreada) compreende uma fotoaclimatação para aumento da área de 

captura da irradiância disponível em locais de baixa irradiância (Markesteijn et 

al. 2007; Valladares e  Niinemets, 2008; Carlucci et al. 2012; Rossatto et al., 

2013; Vitória et al., 2016) no intuito de compensar os baixos valores de 

assimilação fotossintética (Mulkey e Wright 1996; Valladares et al. 1997). Por 

outro lado, a redução de AFE em áreas de maior irradiância caracteriza um 

mecanismo para evitar a captação de irradiância em excesso, relacionado ao 

controle de temperatura foliar e redução da transpiração (Givnish, 1987; Dalling 

et al. 1999; Valladares e Niinemets 2008).   

Os atributos de trocas gasosas real e potencial apresentaram aumento 

progressivo em resposta ao gradiente crescente de irradiância, o que também 

estaria relacionado à interação com os outros fatores ambientais, como o DPV 

(Costa e Marenco, 2007; Lage-Pinto et al., 2012). O aumento na irradiância, no 

entanto, estimula a abertura estomática e promove aumento da taxa de 
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transpiração sob condições de DPV elevado (Hsiao, 1973; Marenco et al., 

2006). A redução nos valores de gS para as espécies da comunidade SbI levou 

a redução da perda de água foliar por transpiração, mas não interferiu no 

crescimento, uma vez que esta redução não afetou o ganho de carbono. A 

redução de gS e E resulta em maior eficiência no uso da água (EIUA) e 

sugerem capacidade de resposta à variações ambientais (Silva et al., 2010; 

Lage-Pinto et al., 2012; Vieira et al., 2012). A capacidade de ajuste e o controle 

da abertura estomática estariam relacionados à manutenção do metabolismo 

fotossintético (Ribeiro et al., 2005, Vieira et al., 2015; Vitória et al., 2016). 

A correlação positiva entre AReal e δ13C ao longo do gradiente de 

irradiância sugere influência do filtro ambiental na capacidade de assimilação e 

na discriminação do carbono assimilado (Martinelli et al. 2009; Vitória et al., 

2016). Os resultados estariam relacionados a processos enzimáticos (Farquhar 

et al. 1982) como a afinidade da Ribulose 1,5 – bifosfato carboxilase/oxigenase 

(Rubisco) que incorpora mais 12C do que 13C. O aumento da irradiância ao 

longo do gradiente associado às variáveis ambientais de temperatura e DPV foi 

associado ao fechamento estomático (menores valores de gS) como estratégia 

de restrição a perda de água por trocas gasosas. Tais condições promovem 

menor discriminação ao 13C em relação ao 12C sendo verificada alteração da 

razão isotópica foliar (Farquhar et al. 1982; Martinelli et al. 2009; Vitoria et al. 

2016). 

A menor δ15N em áreas de maior irradiância pode ser devida a menor 

ciclagem de nutrientes nestas áreas (Teixeira, M.C., 2017). Menores valores de 

δ15N tem sido relacionados à baixa disponibilidade de N no ambiente (Bai et al. 

2009, Högberg 1997, Martinelli et al. 1999), corroborando os valores de N 

elementar e razão C:N observados no presente estudo. Apesar do maior aporte 

de serapilheira proveniente dos eucaliptos manejados nestas áreas, as 

condições microclimáticas no SbI e SbEx são menos favoráveis a ação de 

microorganismos decompositores para a incorporação do N contido nesta 

serapilheira no solo para posterior absorção pelas plantas quando em 

comparação com a área de floresta secundária, onde maior δ15N foi verificado.  
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5. Conclusão 

O irradiância e o grau de perturbação atuaram como filtros ambientais 

em relação à distribuição das espécies e promoveram similaridade fenotípica 

local como resultado do compartilhamento de estratégias fotoaclimatativas. A 

coexistência das espécies foi relacionada à amplitude de respota e se 

apresentou como elemento fundamental na manutenção da diversidade. Assim, 

concluímos que as espécies de maior abundância apresentam maior amplitude 

de resposta como resultado da fotoplasticidade, apesar deste não ser o único 

fator a modular a abundância das espécies. 
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Apêndice 1. Planilha de correlação de Pearson dos atributos morfológicos e fisiológicos para os grupos de ocorrência de maior 

abundância em resposta ao gradiente de irradiância na ReBio União.  Altura (A), diâmetro a altura do solo (DAS), área foliar 

específica (AFE), capacidade fotossintética (Amáx), ponto de saturação luminoso (Psat), respiração no escuro (Rd), assimilação de 

CO2 real (AReal), condutância estomática real (gSReal), transpiração real (EReal), clorofila a (Clo a), clorofila b (Clo b), carotenóides 

(Caro), clorofila total (CloTotal), composição isotópica de carbono foliar (δ13C), composição isotópica de nitrogênio foliar (δ15N), 

porcentagem de carbono  (C) e nitrogênio elementar (N) e razão C:N. Dados em negrito indicam significância (p ≤ 0,05). 
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Apêndice 2. Planilha de correlação de Pearson dos atributos morfológicos e fisiológicos para os grupos de ocorrência de menor 

abundância em resposta ao gradiente de irradiância na ReBio União.  Altura (A), diâmetro a altura do solo (DAS), área foliar 

específica (AFE), capacidade fotossintética (Amáx), ponto de saturação luminoso (Psat), respiração no escuro (Rd), assimilação de 

CO2 real (AReal), condutância estomática real (gSReal), transpiração real (EReal), clorofila a (Clo a), clorofila b (Clo b), carotenóides 

(Caro), clorofila total (CloTotal), composição isotópica de carbono foliar (δ13C), composição isotópica de nitrogênio foliar (δ15N), 

porcentagem de carbono  (C) e nitrogênio elementar (N) e razão C:N. Dados em negrito indicam significância (p ≤ 0,05). 
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Apêndice 3. Planilha dos resultados da Análise Multivariada de Componentes Principais dos 

atributos morfológicos e fisiológicos para os grupos de ocorrência de menor abundância em 

resposta ao gradiente de irradiância na ReBio União.  Altura (A), diâmetro a altura do solo (DAS), 

área foliar específica (AFE), capacidade fotossintética (Amáx), ponto de saturação luminoso (Psat), 

respiração no escuro (Rd), assimilação de CO2 real (AReal), condutância estomática real (gSReal), 

transpiração real (EReal), clorofila a (Clo a), clorofila b (Clo b), carotenóides (Caro), clorofila total 

(CloTotal), composição isotópica de carbono foliar (δ13C), composição isotópica de nitrogênio foliar 

(δ15N), porcentagem de carbono  (C) e nitrogênio elementar (N) e razão C:N. 

 

 

 

 

 

 

  PC 1 PC 2 PC 3 PC 4 PC 5 PC 6 PC 7 PC 8 PC 9 PC 10 PC 11 PC 12 PC 13 

RGRH 0,216 0,246 0,053 -0,197 -0,283 0,206 -0,204 -0,096 0,022 0,252 0,008 0,290 0,286 
RGRDGL 0,139 0,337 0,177 -0,154 -0,172 0,154 0,036 -0,377 0,346 0,270 0,035 0,034 -0,317 
RGRL 0,062 0,275 0,020 -0,233 -0,395 -0,364 0,372 0,363 0,399 -0,114 -0,129 -0,181 0,179 
SLA -0,226 -0,158 0,061 -0,246 0,083 0,306 0,340 0,390 -0,083 0,567 0,119 0,211 0,041 
Clo a -0,174 0,332 -0,023 0,285 -0,010 0,169 0,125 0,065 -0,150 -0,002 0,017 -0,206 0,147 
Clo b -0,174 0,315 -0,048 0,328 -0,062 0,007 -0,082 0,109 -0,088 0,191 -0,217 0,076 0,047 
Caro -0,054 0,412 -0,024 0,240 0,167 0,027 -0,035 -0,057 0,108 -0,100 0,084 0,256 -0,164 
Clo total -0,176 0,329 -0,032 0,302 -0,028 0,116 0,057 0,080 -0,131 0,063 -0,061 -0,114 0,115 
Rd -0,067 0,169 0,147 -0,334 0,466 0,356 -0,350 0,285 0,270 -0,225 -0,259 -0,061 0,181 
Amax 0,293 -0,122 -0,147 0,154 -0,010 0,061 0,122 -0,055 -0,096 0,016 -0,225 0,264 0,505 
Psat 0,316 0,092 0,001 -0,042 0,071 0,079 -0,098 -0,052 -0,017 -0,105 0,005 -0,215 0,237 
Apotencial 0,321 -0,018 -0,093 0,077 0,006 0,027 0,122 0,024 -0,089 0,052 -0,100 -0,014 0,162 
Gs potencial 0,185 -0,219 -0,261 0,287 -0,059 0,255 0,079 0,244 0,316 0,014 -0,506 0,034 -0,414 
E potencial 0,273 -0,060 -0,219 0,143 -0,018 0,365 -0,038 0,014 0,175 0,195 0,423 -0,518 0,014 
Areal 0,323 0,026 -0,102 0,013 0,045 0,033 0,044 -0,114 -0,012 -0,053 -0,035 0,242 -0,005 
Gsreal -0,029 -0,222 0,473 0,301 -0,201 0,124 -0,059 0,059 0,183 -0,083 0,047 0,070 0,105 
Ereal -0,046 -0,203 0,502 0,272 -0,197 0,121 -0,074 0,019 0,173 -0,090 0,076 0,040 0,137 
C (%) 0,125 0,055 0,246 0,137 0,565 -0,088 0,548 -0,209 0,223 0,029 0,052 0,069 0,064 
δC13 0,274 0,165 0,010 -0,001 -0,081 0,166 0,097 0,418 -0,187 -0,400 0,429 0,352 -0,243 
 N (%) -0,270 -0,060 -0,231 -0,068 -0,101 0,303 0,323 -0,151 0,116 -0,374 0,135 -0,067 0,189 
δN15 -0,197 -0,084 -0,408 0,172 0,087 -0,224 -0,247 0,058 0,522 0,101 0,336 0,303 0,223 
(C/N) 0,269 0,045 0,152 0,148 0,210 -0,348 -0,146 0,361 -0,024 0,216 0,145 -0,180 0,001 
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DISCUSSÃO GERAL 

A avaliação do desempenho das espécies ao longo do gradiente de 

irradiância possibilitou a verificação de alterações da amplitude de resposta 

como resultado de respostas fotoaclimataivas. O padrão de resposta 

observado no presente estudo revela variabilidade intra e interespecífica em 

relação ao conjunto de atributos funcionais, mas ressalta a ação direta da 

irradiância como filtro ambiental modulador da ocorrência, estabelecimento e 

crescimento das espécies. A capacidade de predizer e correlacionar o 

desempenho das espécies com base amplitude de resposta à irradiância 

configura uma importante ferramenta acerca da estruturação de comunidades, 

assim como para a seleção de espécies em programas de reflorestamento.  

A ocorrência das espécies foi relacionada aos respectivos níveis de 

preferências e tolerâncias à irradiância, no caso, a fotoplasticidade, embora a 

distribuição das espécies também esteja associada a outros fatores ecológicos 

como polinização, dispersão e padrão fenológico (Oliveira e Gibbs, 2000; 

Amorim e Oliveira, 2006). Os resultados revelaram variabilidade interespecífica 

em função da ocorrência de atributos funcionais em resposta à ação do filtro 

ambiental e à plasticidade fenotípica espécie-específica. O desempenho das 

espécies com base na ocorrência (Capítulo 3) corrobora os resultados 

verificados em relação à capacidade de estabelecimento (Capítulo 1) e 

crescimento (Capítulos 1 e 2), evidenciando um continuum de respostas ao 

longo do gradiente de irradiância em função da fotoplasticidade. 

O investimento em atributos de plasticidade em relação à variação da 

irradiância foi avaliado pelo índice de plasticidade com base nas distâncias 

fenotípicas sumarizadas pela distância relativa (RDPI). O índice varia de 0 a 1 

e os maiores valores foram associados às variações intra e interespecíficas em 

resposta ao custo aclimatativo ao longo do gradiente de irradiância (Kitajima 

1996; Krause et al. 2001; Wright et al., 2004). Os resultados obtidos sugerem 

que as alterações observadas nos atributos morfológicos, fisiológicos e 

bioquímicos influenciaram os três aspectos relacionados à ecologia das 

espécies, ocorrência, estabelecimento e crescimento.  

O grau de integração fenotípica foi relacionado ao desempenho das 

espécies (Capítulos 2 e 3), sendo possível observar dois padrões distintos. As 
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espécies V. polygama, C. myrianthum, G. guidonea e C. oblongifolia 

submetidas aos tratamentos em casa de vegetação apresentaram relação 

positiva entre plasticidade fenotípica e integração fenotípica (Capítulo 2). Os 

elevados ajustes de plasticidade (RDPI) associados à integração fenotípica 

observada poderiam estar relacionados à ausência de recurso limitante 

promovendo atuação complementar de ambos os processos. A comparação 

entre os grupos de abundância mostrou relação negativa entre plasticidade 

fenotípica e integração fenotípica (Capítulo 3). Embora tenham sido verificados 

ajustes em resposta ao filtro ambiental, os resultados sugerem redução da 

variabilidade individual de atributos e maior coordenação dos ajustes sob 

condições naturais. Os resultados estariam relacionados ao padrão comumente 

esperado de maior integração fenotípica sob condições de estresse ou ação 

conjunta de diferentes fatores abióticos e bióticos (Schlichting, 1989; Gianoli, 

2004).  

A alocação de recursos em atributos de plasticidade compreende uma 

estratégia fotoaclimatativa com um custo para os indivíduos, uma vez que 

estes investem parte dos recursos na construção de novas estruturas 

(moléculas, organelas, tecidos, sementes) com intuito de manter ou maximizar 

a utilização dos recursos disponíveis (Violle et al., 2007; Wright et al., 2004). O 

monitoramento das espécies V. polygama, C. myrianthum, G. guidonea e C. 

oblongifolia em relação à capacidade de estabelecimento e crescimento 

(Capítulo 1) revelou trade-off entre sobrevivência e crescimento, sugerindo que 

o custo adaptativo estaria diretamente associado à capacidade de utilização e 

tolerância a irradiância e fatores associados (temperatura, umidade e 

disponibilidade hídrica).  

A ocorrência de fotoinibição nos indivíduos avaliados in situ (Capítulo 1) 

pelos valores de Fv/Fm poderia ser explicada pela associação de fatores 

ambientais, como a redução da disponibilidade hídrica em função da variação 

temporal da pluviosidade e o alto custo associado aos ajustes de plasticidade 

em resposta a ação do filtro ambiental. O atributo Fv/Fm expressa a eficiência 

de captura da energia de excitação pelos centros de reação abertos do FSII 

(Krause e Weiss, 1991; Baker, 1991; Bacarin e Mosquin, 2002) e indica  

eficiência fisiológica do aparato fotossintético (Gonçalves et al., 2001). As 
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mesmas espécies foram mantidas em casa de vegetação (Capítulo 2) com 

disponibilidade hídrica constante e os resultados sugerem capacidade de 

manter a homeostase independente do ambiente, indicando plasticidade das 

quatro espécies, uma vez que todos os valores se mantiveram dentro da faixa 

de 0,75 a 0,85 sugerida por Bolhàr-Nordenkampf et al. (1989) como indicadora 

de condições normais de funcionamento do aparato fotossintético. Isto 

evidencia o papel preponderante da disponibilidade hídrica para a melhor 

eficiência na captura da energia e sugere que a alta irradiância (in situ) seria 

um fator indireto promovendo alteração da disponibilidade hídrica em 

decorrência de variações físicas no ambiente, como a temperatura, umidade 

relativa e o vento.  

A relação entre os atributos funcionais e o desempenho fotoquímico 

refletiu em para a utilização e alocação de recursos em estruturas que 

maximizam a eficiência do aparato fotossintético e/ou proteção contra danos 

(Westboy et al., 2002; Wright et al., 2004; Portes et al., 2010; Bertolli et al., 

2013; Vieira et al., 2015), propiciando eficiência na partição de fotoassimilados 

e rapidez em respostas aclimatativas (Pearcy e Way 2012).  

Os maiores ajustes foram observados para os atributos número de 

folhas, área foliar específica, cloofilas a e b, carotenoides, capacidade 

fotossintética máxima, assimilação de CO2, e assimilação de CO2Real foram 

relacionados ao potencial de aclimatação das espécies (Valladares et al., 

2000), podendo ser atribuídos à sua história de vida (Lee et al., 1996). 

Segundo Sultan (2004) a plasticidade se apresenta como uma propriedade 

dinâmica relacionada às variações na trajetória ontogenética e pode ser 

afetada pela interação indivíduo-ambiente. Segundo Ackerly e Bazzaz (1995), 

isto estaria relacionado às alterações no custo de construção da folha. A 

trajetória ontogenética e o custo adaptativo poderiam explicar a variabilidade na 

alocação de recursos em resposta à irradiância observada, assim como a 

similaridade de resposta entre as espécies pertencentes aos diferentes grupos 

de abundância (Capítulo 3).  

A trajetória ontogenética e a ação conjunta dos fatores ambientais, como 

a intensidade da irradiância disponível e a disponibilidade hídrica são fatores 

limitantes ao processo fotossintético e são responsáveis por alterações no 
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ganho e composição isotópica de carbono (δ13C) (Duarte et al., 2005; Ometto 

et al., 2006; Brenes-Arguedas et al., 2013). Farquhar et al. (1982) aponta a 

ação conjunta dos atributos funcionais de trocas gasosas, onde as variações 

na abertura estomática (gs), na transpiração (E) e na assimilação de carbono 

refletem a eficiência no uso da água integrada no tempo e os efeitos sobre a 

fotossíntese. Desse modo, a similaridade verificada para o atributo δ13C ao 

longo do gradiente de irradiância em casa de vegetação (tratamentos 30%, 

50% e 100%) (Capítulo 2), independente da espécie, poderia ser atribuída à 

manutenção do status hídrico durante o crescimento. A influência da 

disponibilidade hídrica na composição de δ13C foi corroborada pelos resultados 

observados para as mesmas espécies quando monitoradas in situ (Capítulo 1) 

(Dados não apresentados) que diferiram significativamente em resposta ao 

aumento da irradiância, embora nem sempre tenha sido verificada diferença 

entre as idades foliares. Os resultados obtidos para o mesmo atributo em 

relação à ocorrência das espécies (Capítulo 3) tembém revelou padrão de 

resposta ao gradiente de irradiância, independente do grupo de ocorrência 

(maior e menor abundância). Ambos as condições in situ (Capítulos 1 e 3) a 

irradiância esteve associada a alterações na pluviosidade, de modo que os 

resultados de δ13C sugerem que a disponibilidade hídrica seja preponderante a 

irradiância na composição isotópica de carbono, atuando como filtros 

ambientais e que a ação conjunta desses recursos ambientais seja um 

importante componente na seleção e distribuição das espécies. 
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CONCLUSÃO GERAL 

 

O potencial de aclimatação das espécies foi o principal fator responsável 

pela determinação da amplitude de resposta das espécies através do 

investimento em um conjunto de atributos de plasticidade ao longo do gradiente 

de irradiância. A capacidade fotoaclimatativa e de crescimento tanto em 

ambientes mais expostos quanto ambientes com menor irradiância permitiram 

caracterizar as espécies como generalistas em relação à utilização do recurso 

luminoso e se apresentaram como fundamentais na seleção de espécies para 

reflorestamento. 

A caracterização da amplitude de resposta das espécies foi relacionada 

a fotoplasticidade vegetal a partir da interação espécie-ambiente e a 

identificação dos conjuntos de atributos funcionais permitiram predizer padrões 

de resposta em função do grau de plasticidade fenotípica. Nesse sentido, é 

possível sugerir a seleção de espécies para reflorestamento com base na 

fotoplasticidade e na amplitude de resposta como ferramenta para prever o 

desempenho das espécies ao longo da trajetória sucessional das comunidades 

em desenvolvimento, pois abrange a interação de múltiplos eixos de recursos.   

Os resultados segerem ainda que a irradiância e o grau de perturbação 

atuaram como filtros ambientais em relação à distribuição das espécies e 

promoveram similaridade funcional local como resultado da convergência de 

atributos. A coexistência das espécies foi relacionada à amplitude de respostas 

e se apresentou como elemento fundamental na manutenção da diversidade. 

Assim, concluímos que a abundância das espécies esteja relacionada à maior 

amplitude de resposta como resultado da fotoplasticidade, apesar deste não 

ser o único fator a modular a abundância das espécies. 
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CONSIDERAÇÕES FINAIS 

 

As estretégias ecofisiológicas das espécies esteveram associadas à 

plasticidade fenotípica, determinando a flexibilidade de resposta do genótipo e, 

consequentemente, a amplitude de resposta das espécies em função do custo 

associado aos ajustes aclimatativos. Os resultados indicam que a amplitude de 

reesposta vegetal pode contribuir de maneira diferenciada na estruturação das 

comunidades. Os ajustes de plasticidade ao longo do gradiente de irradiância 

revelaram capacidade aclimatativa, independente dos agrupamentos funcionais 

avaliados (ocorrência e status sucessional). Nesse sentido, as definições de do 

conjunto de estratégias das espécies parecem possibilitar as definições entre 

os limites de tolerância e demanda das espécies com base na ação 

multidimensional do filtro ambiental que atua na seleção de espécies de acordo 

com a capacidade de ocorrência, estabelecimento, crescimento e persistência 

sob determinada condição ambiental. 

A identificação e caracterização das principais associações de atributos 

funcionais, a formação de conjuntos de atributos padrão e a forma como o filtro 

ambiental dirige e seleciona tais atributos apresentou-se como uma ferramenta 

chave na condução de estudos ecofisiológicos. Estudos que correlacionem a 

dinâmica de resposta vegetal e das comunidades são fundamentais para 

predizer e garantir a diversidade funcional e conservação das Florestas 

Tropicais. 

A abordagem utilizada na presente tese permitiu verificar a ação 

moduladora do filtro ambiental na caracterização do potencial de respostas das 

espécies em função dos ajustes fotoplásticos. Os dados mostraram ainda o 

aspecto preponderante da disponibilidade hídrica, em detrimento da 

disponibilidade de irradiância, no processo fotossintético. O presente estudo 

corrobora a necessidade de aplicação da abordagem funcional em estudos 

ecológicos no intuito de ampliar a compreensão a respeito do funcionamento 

das comunidades florestais. 


