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Resumo

As folhas apresentam alta plasticidade em resposta as variagdes ambientais. A baixa
disponibilidade hidrica ¢ um dos fatores ambientais que pode ocasionar respostas nos
vegetais. No presente estudo variagdes fisioldgicas entre trés espécies simpatricas de
Byrsonima; B. intermedia, Byrsonima coccolobifolia e Byrsonima verbascifolia,
ocorrentes em area de Cerrado no sudeste do Brasil foram estudadas. Foram avaliados a
massa foliar especifica (MFE), o teor relativo de agua da folha, a fenologia foliar, o
conteudo de carboidratos foliares e potencial osmotico (¥s), pigmentos cloroplastidicos,
e o rendimento quantico potencial. Byrsonima intermedia e B. coccolobifolia sdo semi-
deciduas, enquanto B. verbascifolia foi classificada como sempre-verde. O
desenvolvimento das fenofases parece estar ligado a oferta de 4gua ao longo do ano.
Nao foram observadas diferengas entre os valores de MFE, tanto entre os meses quanto
entre as espécies. Embora as trés espécies tenham apresentado valores semelhantes
quanto o teor de dgua, no més de dezembro Byrsonima intermedia apresentou o menor
valor. Os valores de rendimento quantico potencial foram mais baixos em junho reflexo
da baixa pluviosidade. O teor de agua foi diferente apenas entre os meses e B.
intermedia apresentou menores valores no més de dezembro. O elevado teor de 4gua no
més de agosto (més de seca) seria um indicador de ajuste osmotico, relacionando-se ao
aumento dos teores de agucares soluveis totais e ao potencial osmdtico (). Os teores
de clorofila total e carotenoides foram maiores no més de junho, indicativo de um
mecanismo de fotoprotecdo durante periodos de estresse e de dissipagdo do excesso de
energia no sistema fotossintético. Nao ocorreram grandes redugdes nos valores de
rendimento quantico potencial nos meses de estagdo seca, de forma que as trés espécies

parecem estar bem adaptadas as condi¢des ambientais.

Palavras chave: ecofisiologia, carboidratos, fotossintese, semi-decidua, sempre-verde.



Abstract

Abiotic stresses are limiting to plant development, and can generate physiological
responses ranging from changes in cellular metabolism, photosynthetic yield, and
accumulation of carbohydrates to changes in morphology and in phenological patterns.
In this work, physiological variations between three sympatric species: Bysrsonima
intermedia, Byrsonima coccolobifolia and Byrsonima verbascifolia occurring at Cerrado
area of the Brazil southeast were evaluated. The three species present morphologically
distinct leaves and different foliar habits. Specific leaf mass (SLM), leaf relative water
content (RWC), leaf phenology, leaf carbohydrate content, osmotic potential (‘¥s) and
chloroplastidic pigments, and maximum quantum yields were evaluated. Byrsonima
intermedia and B. coccolobifolia are semi-deciduous, while B. verbascifolia was the
only one classified as evergreen. No differences were observed between SLM values,
neither between months nor between species. The values of RWC and maximum
quantum yield were lower in June reflecting rainfall. The water content was different
between the months and B. intermedia presented lower values in December. The high
RWC in August (dry season month) would be an indicator of osmotic adjustment,
related to the increase of total soluble sugars contents and osmotic potential (¥).
Byrsonima intermedia and B. coccolobifolia presented RWC values higher than B.
verbascifolia. Total chlorophyll and carotenoids contents were higher in June, indicative
of a photoprotection mechanism and dissipation of excess energy in the photosynthetic
system during stressfull periods. No large reductions in photosynthetic yield values
were observed between dry season months, indicating that all the three species are well
adapted to prevailing environmental conditions. The development of phenophases

seems to be related to the water supply throughout the year.

Key words: ecophysiology, carbohydrates, photosynthesis, semi-deciduous, evergreen.



1. Introducao

A baixa disponibilidade hidrica ¢ um dos fatores ambientais que mais altera a
estrutura e o comportamento vegetal (Reddy 2004). Dentre as estratégias para
sobreviver a periodos de seca e manter seus fotossistemas integros em resposta ao
estresse hidrico, podemos citar o investimento em sistemas antioxidantes, mudanga no
potencial osmotico foliar, alteragdes nos periodos de crescimento e desenvolvimento
das partes vegetativas, ajuste do metabolismo fotossintético e alteragdes morfologicas
como aumento da esclerofilia foliar (Chaves, 2002; Reich et al., 2003; Reddy et al.,
2004; Souza et al., 2015). A falta de d4gua também pode induzir a formagdo de folhas
com cuticula espessa, baixo investimento em mesofilo com relagdo a epiderme, ¢ alta
quantidade de lignina e esclerénquima que conferem maior densidade tecidual
(Sarmiento ¢ Monasterio, 1975; Sobrado ¢ Medina, 1980; Turner, 1994; Liittge, 1997;
Read et al., 2000; Salleo ¢ Nardini, 2000; Souza et al. 2015). Na verdade, diferengas
morfoldgicas foliares configuram o reflexo de diferentes processos adaptativos para
protecao contra o estresse luminoso e periodos de seca, assegurando o metabolismo
fotossintético eficiente dos organismos (Ehleringer € Mooney, 1978; Reich et al., 2003;

Hoffmann et al., 2005; Nicotra et al., 2011).

Nas savanas, os padroes temporais de crescimento vegetal estdo ligados a
sazonalidade climatica (Williams et al., 1997), com baixa umidade, temperatura e
redug¢do do comprimento do dia na estagdo seca. A sazonalidade na disponibilidade de
recursos estimula a queda foliar em diversas espécies (Talora et al., 2000; Borchert et
al., 2005), e por isso ecossistemas sazonais sao compostos por espécies arbdreas com
estratégias fenoldgicas distintas (Lenza e Klink, 2006; Goldstein et al., 2008; Oliveira,

2008; Eamus e Prior, 2011). No entanto, em espécies filogeneticamente relacionadas, a



deciduidade quando combinada a outras caracteristicas funcionais e estruturais pode

representar vantagem adaptativa (Rossato 2013).

Em geral, espécies deciduas apresentam folhas com menor tempo de vida e,
portanto, maior investimento em tecidos fotossintéticos, menor massa foliar especifica,
maior condutancia estomatica ¢ assimilagao de carbono (Eamus et al. 1999; Ishida et al.
2010). Por outro lado, folhas de espécies sempre-verdes tém maior longevidade, menor
rendimento quantico e maior eficiéncia do uso da agua (Zhu et al., 2013; Rossatto,
2013; Somavilla et al., 2014; Wei et al., 2016).

Trabalhos que abordam diferencas funcionais entre espécies deciduas e sempre-
verdes, geralmente utilizam de grupos funcionais compostos por espécies
filogeneticamente ndo relacionadas (Medina e Francisco, 1994; Zang et al., 2007,
Rossato, 2013). De acordo com Rossato (2013), espécies arboreas pertencentes a grupos
fenologicos distintos que co-ocorrem em ambientes sazonais apresentam diferentes
padrdes de crescimento caulinar e emissdo de suas folhas. Diante do exposto, nossa
hipétese € de que espécies congenéricas e ocorrendo em habitat similar apresentam
padrdo fenologico e respostas fisiologicas similares ao longo das estacdes. Foram
avaliadas trés espécies de Byrsonima, procurando averiguar se (1) os padroes
fenolodgicos se repetem, determinando seus habitos foliares (deciduas, semi-deciduas ou
sempre-verdes) e (2) Verificar se ocorre variagdo no metabolismo destas espécies, tanto

entre si, quanto entre os periodos de seca e chuva.



2. Materiais e Métodos
2.1 Area de estudo e espécies vegetais

O estudo foi desenvolvido na Estacdo Ecoldgica do Panga (19°11°40°” S e
48°19°06” W), Reserva Particular do Patrimdénio Natural pertencente a Universidade
Federal de Uberlandia (UFU) e localizada a 30 km de Uberlandia/MG. Os dados foram
coletados entre junho de 2016 e agosto de 2017. O clima local ¢ o subtropical umido,
com verdo quente e inverno seco (Cwa) (Alvares et al., 2013), com precipitagdo média
anual de 1524 mm e temperatura média de 22,7 °C. Dados de precipitagio ¢
temperatura foram fornecidos pela Estacdo Meteorologica da Universidade Federal de

Uberlandia e estdo representados na Fig. 1.

A érea de estudo representa um fragmento de cerrado sensu stricto, sendo esta a
formagao fitofisiondmica dominante na reserva (Costa e Aratjo, 2001). Individuos de
Byrsonima intermedia A. Juss (25 individuos), B. cocolobifolia H. B. & K (25
individuos) e B. verbascifolia (L.) DC (20 individuos) foram selecionados e marcados
aleatoriamente de acordo com nimero de individuos disponiveis na populacdo. Para
analises fisioldgicas foi utilizado n = 10, considerando-se 1 folha por individuo,
enquanto que para analises fenologicas foram utilizados os individuos restantes, com n
= 15, exceto para B. verbascifolia, espécie na qual foi utilizado n = 10 pelo baixo
numero de individuos. Para cada espécie, folhas maduras e intactas foram coletadas
tanto na estagdo seca (junho/2016 e agosto/2016) quanto para o més de fevereiro/2017.
Entretanto, uma vez que a fenofase com maior abundancia para B. intermedia ¢ B.
coccolobifolia no més de dezembro foi brotacdo (Fig. 2 e 3), neste periodo foram

coletadas folhas jovens para as trés espécies.
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Figura 1. Temperatura média (linha) e precipitacio mensal (barras) de abril de 2016 a
agosto de 2017 na cidade de Uberlandia, MG, Brasil. Os dados foram fornecidos pela

Estacdo Meteoroldgica da Universidade Federal de Uberlandia.
2.2 Andlises fenologicas

A fenologia vegetativa foi acompanhada mensalmente nos individuos das trés
espécies de estudo. Registrou-se a presenca e auséncia dos eventos foliares (brotagdo,
folha madura, folha senescente e abscisdo) para cada individuo. Esse método estima a
porcentagem de individuos da populag¢do que apresenta determinado evento fenologico,
e também indica a sincronia de determinado evento fenoldgico durante o ano (Bencke e
Morellato, 2002). A intensidade dos eventos foliares foi estimada para cada individuo
seguindo a metodologia proposta por Fournier (1974), que utiliza uma escala intervalar

semi-quantitativa de cinco categorias (0 a 4).

Os niveis de deciduidade foliar foram determinados considerando-se; (1)

espécies sempre verdes sdo aquelas que retém sua area foliar aproximadamente
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constante ao longo de todo o ano ou que ¢ reposta imediatamente (Lenza e Klink, 2006;
Borges e Prado, 2014); (2) espécies semi-deciduas sdo aquelas que mantém
aproximadamente metade de suas folhas e rapidamente as repde na mesma estacdo
(Lenza e Klink, 2006; Borges e Prado, 2014) e; (3) espécies deciduas sdo aquelas que
perdem suas folhas durante pelo menos 30 dias (Damascos et al., 2005; Borges e Prado,

2014).
2.3 Massa foliar especifica e teor de dgua

Para calculo da massa foliar especifica (MFE) e do teor relativo de 4gua, foram
utilizados fragmentos de folhas de 0,5 cm? (n = 10 por espécie). Os fragmentos foram
pesados para obtengdo da massa fresca (MF) e posteriormente as amostras foram secas
em estufa a 60 °C durante 72 h, determinando-se a massa seca (MS). A MFE foi obtida
pela razdo entre a massa seca (MS) e a area do tecido (A), conforme Witkowski e
Lamont (1991) e recomendado por Groom ¢ Lamont (1999) como indice de esclerofilia.
O teor relativo de adgua foi obtido com base na massa fresca através da formula [(MF-

MS) / (MF)] 100 de acordo com o proposto por Turner (1986).

2.4 Teores de carboidratos (amido, agucares soluveis totais e polissacarideos soluveis

em dgua) e potencial osmotico.

Folhas expandidas e intactas (n = 10) de cada espécie foram secas em estufa e
trituradas para homogeneiza¢dao dos tecidos. Em seguida, 0,2 mg das amostras foram
centrifugadas em 15 ml de metanol:cloroférmio:dgua (12:5:3) e utilizados para extragao
de agticares soluveis totais (AST). Os residuos foram ressuspendidos em 5 ml de etanol
10% e em seguida determinados os teores dos polissacarideos soluveis em agua (PSA).
Foi realizada uma nova ressuspensao dos residuos em 5 ml de acido perclérico 30% e

determinados os teores de amido. A dosagem de carboidratos foi realizada utilizando-se



o método colorimétrico fenol-acido sulftrico (Dubois et al., 1956; Chow e Landhausser,

2004) e glicose como padrao.

Para a mensuracdo do potencial osmoético (W) utilizou se a equacdo de van’t
Hoff’s (Ws=-CAST Dw o R T) proposta por Niinemets e Kull (1998). Onde (CAST) ¢ a
concentragdo de agucares soluveis total (kmol kg-1), (DW) ¢é a razdo da massa
seca/massa fresca (kg/ kg-1), (o) densidade da 4gua (kg m-3), (R)¢ a constante
universal dos gases e (T) a temperatura absoluta (293 K).

2.5 Teores de pigmentos cloroplastidicos

Para se obter os teores de pigmentos, folhas expandidas e intactas (n = 10) de
cada espécie foram coletadas e armazenadas em ambiente resfriado e protegido da luz
até o momento da extrag¢do. Sob luz verde, discos foliares de 0,5 cm? foram imersos em
5 ml acetona 80% por 48 horas. Apos esse periodo, os discos foram macerados com o
auxilio de almofariz e pistilo e acrescentado 5 ml de acetona 80%. O material foi
centrifugado e o sobrenadante submetido a leitura espectofotométrica
(espectrofotometro BioSpectro, SP-220, Sao Paulo, Brasil). Os teores de clorofila a, b e

carotenoides foram calculados segundo Lichtenthaler e Wellburn (1983).
2.6 Avaliagoes do potencial fotossintético (fluorescéncia da clorofila a)

Medidas de fluorescéncia da clorofila a foram obtidas utilizando-se um medidor
de fluorescéncia modulada (MINI-PAM, Walz, Alemanha). As medidas foram
realizadas em oito individuos de cada espécie (n = 8) no periodo da manha, entre 8:00 e
11:30 h. Os valores de rendimento quantico potencial do fotossistema II (#v/Fm) foram
determinados apos adaptacdo da folha ao escuro por 30 minutos, sendo que Fv
corresponde a diferenca entre a maxima (Fm) e minima (F0) fluorescéncia do

fotossistema II adaptado ao escuro.



2.7 Analises de dados

Para os dados de fenologia vegetativa, foi verificada a sazonalidade dos dados
de atividade e intensidade, e calculados os angulos médios e os coeficientes de
concentragdo (r) das fenofases em torno das datas médias utilizando-se o teste Rayleigh
(z) para distribuicdes circulares (Zar, 1998). O coeficiente de concentracao refere-se ao
comprimento do vetor, enquanto que o angulo médio corresponde a data média de
ocorréncia da fenofase. Quando o angulo médio for estatisticamente significativo, o
teste indica que existe sazonalidade das fenofases. A concentracdo do dngulo médio,
indicado por (r), pode ser considerada uma medida do grau de sazonalidade (Morellato
et al., 2000). Os testes circulares foram realizados no pacote Circular do programa R (R

CORE TEAM, 2014).

Para analise dos dados de MFE, teor relativo de agua, teores de carboidratos,
potencial osmético e conteudo de pigmentos cloroplastidicos, as interagdes entre as
variaveis preditoras (meses e espécies) foram verificadas, e posteriormente determinada
a existéncia de diferencas entre os meses e as espécies. Foram realizadas analises de
modelos lineares generalizadas (GLM) com distribuicao gaussiana, aplicado o teste F de
Fisher (Programa R, R CORE TEAM, 2014) e utilizados os recursos do pacote Rcmdr
(FOX, 2005). Para as variaveis cujo teste F foi significativo, as médias entre espécies e

entre os meses foram comparadas pelo teste de contraste do pacote RT4Bio.

Para avaliacdo dos dados de fluorescéncia, foi verificada a interagdo entre as
variaveis preditoras (meses e espécies), e determinada a existéncia de diferengas entre
0s meses e as espécies, utilizando-se GLMM no programa R (R CORE TEAM, 2014).
Para a normalidade dos dados de rendimento quantico potencial (Fv/Fm) foi realizada a
transformagao dos dados com log. Para verificar a variagdo entre os meses foi realizado

teste de Tukey.



3. Resultados
3.1 Fenologia vegetativa

Byrsonima intermedia e B. coccolobifolia foram classificadas como semi-
deciduas por conservarem até 50% de suas folhas ao longo de todo o ano (Fig. 2 e 3);
enquanto que B. verbascifolia foi classificada como sempre verde por manter maior

parte de suas folhas o ano todo (Fig. 4).

Byrsonima intermedia ndo apresentou sincronia das fenofases, com folhas sendo
produzidas e caindo ao longo de todo o ano em toda a populagdo (Fig. 2). Byrsonima
coccolobifolia apresentou producdo de novas folhas ao longo de todo ano, assim como
seu amadurecimento e abscisdo (Fig. 3). A Unica fenofase que se mostrou sazonal foi o
processo de senescéncia entre abril e junho, € no més de setembro (p < 0,05; R =
0,7199; angulo médio = 311,0). O indice de atividade mostrou sincronia entre a
populacdo para todas as fenofases, exceto a abscisao foliar. Byrsonima verbascifolia
apresentou brotagdo e senescéncia sazonal, com intensa produ¢do de novas folhas entre
setembro e novembro (p < 0,05, R = 0,541 e angulo médio = 124,0) (Fig. 4). O indice
de concentracdo do angulo médio (r) foi baixo para as trés espécies nas fenofases
brota¢do, maturacao e queda apontando, portanto, fraca sincronia das populagdes nestas

fenofases.
3.2 Massa foliar especifica e teor relativo de agua

Nao foi observada intera¢do entre os meses do ano e as espécies analisadas,
tanto para a massa foliar especifica (MFE) quanto para o teor relativo de agua. Também
nao foram observadas diferencas entre os valores de MFE comparando-se os meses ou
as espécies entre si (Fig. 5A). O teor de agua foi diferente apenas entre os meses (F.110)

= 8,45; p < 0,001) (Fig. 5B). Byrsonima intermedia e B. coccolobifolia apresentaram



valores semelhantes ao longo do ano, enquanto que B. intermedia apresentou menores

valores no més de dezembro (F3 34y = 7,60; p < 0,001) (Fig. 5B).



Byrsonima intermedia
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May Sep May Sep
Apr L Oct Apr A Oct
1 1
Mar 2 Nov Mar 2 Nov
3 3
Feb 4 Dec Feb 4 Dec
Jan Jan
Atividade  Teste de Rayleigh (z) R Angulo médio Fenofase

p<0,001
Byrsonima p <0,001
intermedia p <0,001
p <0,001

0,305 128.87/Novembro Brotacao

0,235
0,776
0,105

237,40/Margo Maturagao
302,43/Maio Senescéncia
58,14/Setembro Abscisao

Figura 2. Intensidade (graficos circulares) e indice de atividade (tabela) das fenofases

foliares avaliadas em Byrsonima intermedia encontrada na Reserva Ecologica do Panga,

Uberlandia MG. As fenofases avaliadas foram brotagdo (representada pela cor verde),

folha madura (azul), senescéncia (vermelha) e abscisdo (marrom). Estdo representados

os resultados para o teste Rayleigh (z), o indice de concentra¢do do angulo médio (R) e

o angulo médio (indica¢do do més com maior vetor) em cada fenofase.
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Byrsonima coccolobifolia

Jul Intensidade

Jul

Jun Aug Jun Aug
May Sep May Sep
axe
Y
Apr v Oct Apr Oct
By,
1 '
Mar 2 Nov Mar 2 Nov
3
Feb D Feb Dec
° Jé‘n ° ¢ .Jr_f;'n
Jul Jul
Jun Aug Jun Aug
May Sep May Sep
Apr \ Oct Apr * Oct
1 1
Mar 2 Nov Mar 2 Nov
3 3
Feb 4 Dec Feb 4 Dec
Jan Jan
Atividade Teste de Rayleigh (z) R Angulo médio Fenofase
p <0,001 0,302 116,88/Novembro Brotacgao
Byrsonima p <0,001 0,400  230,77/Fevereiro Maturagao
coccolobifolia p <0,001 0,851 312,37/Maio Senescéncia
p=>0,05 0,018 0,53/Julho Abscisido

Figura 3. Intensidade (graficos circulares) e indice de atividade (tabela) das fenofases

foliares avaliadas em Byrsonima coccolobifolia encontrada na Reserva Ecologica do

Panga, Uberlandia MG. As fenofases avaliadas foram brotacdo (representada pela cor

verde), folha madura (azul), senescéncia (vermelha) e abscisdo (marrom). Estdo

representados os resultados para o teste Rayleigh (z), o indice de concentracao do

angulo médio (R) e o angulo médio (indicacdo do més com maior vetor) em cada

fenofase.
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Byrsonima verbascifolia

Jul Intensidade i
Jun Aug
May Sep Sep
Apr Oct Oct
NN
Mar 2 Nov Nov
3
Feb Dec Feb Dec
Jén Ja‘u‘n
Jul Jul
Jun Aug Jun Aug
May Sep May Sep
Apr / = Oct Apr e Oct
1 1
Mar B Nov Mar 2 Nov
3 3
Feb 4 Dec Feb 4 Dec
Jan Jan
Atividade  Teste de Rayleigh (z) R Angulo médio Fenofase
p <0,001 0,476 167,24/Dezembro Brotacgao
Byrsonima p <0,001 0,249 281,96/Abril Maturagao
verbascifolia p <0,001 0,885 32,66/Agosto Senescéncia
p <0,001 0,398 138,46/Novembro Abscisao

Figura 4. Intensidade (graficos circulares) e indice de atividade (tabela) das fenofases
foliares avaliadas em Byrsonima verbascifolia encontrada na Reserva Ecoldgica do
Panga, Uberlandia MG. As fenofases avaliadas foram brotacdo (representada pela cor
verde), folha madura (azul), senescéncia (vermelha) e abscisdo (marrom). Estdo
representados os resultados para o teste Rayleigh (z), o indice de concentracao do
angulo médio (R) e o angulo médio (indicacdo do més com maior vetor) em cada
fenofase.
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Figura 5. Massa foliar especifica (MFE) (A) e teor de agua (B) de Byrsonima
intermedia — barras brancas, Byrsonima coccolobifolia — barras cinzas, ¢ Byrsonima
verbascifolia — barras pretas. As coletas foram realizadas no inicio e pico da estagdo
seca (Junho e agosto, respectivamente) e no inicio e pico da estagdo chuvosa (dezembro
e fevereiro, respectivamente) na Reserva Ecologica do Panga, Uberlandia, MG, Brasil.
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Os dados estdo representados por média + erro padrdo da média. Letras mintsculas
representam diferencas entre os meses (estacdes). Auséncia de letras representa

auséncia de diferengas entre os fatores.
3.4 Teores de carboidratos e potencial osmotico

Considerando-se os teores de amido (Fig. 6A), ndo houve interacdo entre as
espécies e os meses, porém foi encontrada diferenga entre os meses (F3,101y = 10,55; p <
0,05). Byrsonima intermedia € B. coccolobifolia apresentaram menores teores de amido
para o més de dezembro com relacdo aos outros meses avaliados (F323) = 3,73; p <
0,05; F32) = 3,26; p < 0,05, respectivamente). Byrsonima verbascifolia apresentou

maiores valores apenas para o més de fevereiro (F335)=15,93; p<0,01).

Os resultados de polissacarideos soliveis em agua (PSA, Figura 6B) mostram
que foi encontrada interagdo entre os meses e as espécies (Fos) = 2,95; p < 0,05),
porém diferengas apenas entre os meses (F3 101y = 59,48; p < 0,001). Considerando-se os
meses, B. intermedia apresentou os menores teores de PSA para os meses de junho e
dezembro, sendo junho o més de mais baixo teor (F325) = 38,46; p < 0,001). Para B.
coccolobifolia e B. verbascifolia o més de fevereiro apresentou os maiores teores (F(3 32

=33,82; p<0,001; F335=11,33; p < 0,001, respectivamente).

Observando os resultados para agucares soluveis totais (AST, Fig. 6C), foi
encontrada interagdo entre meses e espécies (Fsos) = 8,89; p < 0,001) e diferengas tanto
entre as espécies (Fp 104y = 5,31; p < 0,01) quanto entre os meses (F 101y = 7,88; p <
0,001). Foram encontradas diferencas entre as espécies nos meses de agosto (Fp,17) =
7,22; p <0,01) com maiores valores para B. verbascifolia, no més de dezembro (F27)=
9,07; p < 0,001) com maiores valores para B. intermedia, e no més de fevereiro (F s
=18,7; p < 0,001) com maiores valores para B. coccolobifolia. Considerando-se uma

comparagdo entre os meses, B. intermedia obteve maiores teores de AST em junho e
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dezembro (F328) = 10,54; p < 0,001); B. coccolobifolia apresentou menores teores para
os meses de agosto e fevereiro (F332) = 14,76; p < 0,001) e; B. verbascifolia apresentou

teores de AST mais baixos em dezembro (F 335y = 3,80; p < 0,05).

Em relagdo ao ajuste osmdtico com base nos agtlicares soluveis totais (W, Fig. 6
D), foi encontrada interagdo entre os meses ¢ as espécies (Fo5) = 5,19; p < 0,001) e
diferengas apenas entre os meses (F3,101) = 10,40; p < 0,001). Comparando-se os meses,
B. intermedia apresentou valores mais baixos no més de dezembro (F328) = 9,61; p <
0,001), B. coccolobifolia nos meses de junho e dezembro (F3 32 = 12,50 p < 0,001) e B.

verbascifolia ndo apresentou diferengas entre os meses (F (335y=1,03; p > 0,05).
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Figura 6. Teores de amido, polissacarideos soluveis em dgua (PSA), acucares soluveis
totais (AST) e potencial osmotico (W) das trés espécies de Byrsonima. As coletas foram
realizadas no inicio e pico da estagdo seca (junho e agosto, respectivamente) e no inicio
e pico da estagdo chuvosa (dezembro e fevereiro, respectivamente) na Reserva
Ecologica do Panga, Uberlandia, MG, Brasil. Os dados estdo representados por média +
erro padrdo. Letras minUsculas representam diferengas entre os meses (estagdes) e as
letras maitsculas representam diferencas entre as espécies. Byrsonima intermedia —
barras brancas; Byrsonima coccolobifolia — barras cinzas; e Byrsonima verbascifolia —

barras pretas.
3.5 Teores de pigmentos cloroplastidicos

Os resultados dos teores de pigmentos cloroplastidicos estdo apresentados na
figura 7. As andlises mostraram interagdo entre as espécies estudadas e os meses para o
contetido de clorofilas totais (F97) = 2,28; p < 0,5). Comparando-se as trés espécies,

foram observadas diferencas entre os teores de clorofilas totais (F2,106) = 4,30; p < 0,5) €
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razdo clorofilas totais/carotenoides (F2,106) = 3,15; p < 0,5). O contetido de clorofilas
totais ndo diferiu entre os meses de junho e dezembro. Byrsonima intermedia
apresentou maiores valores que as demais espécies nos meses de agosto e fevereiro
(Fo22) = 6,26; p < 0,5; Fo27) = 3,43; p < 0,5, respectivamente). A razdo clorofilas
totais/carotenoides ndo foi diferente entre as espécies nos meses de junho e agosto.
Entretanto, os maiores valores foram observados em B. verbascifolia no més de
dezembro (F(225) = 5,44; p < 0,5) e em B. intermedia no més de fevereiro, (Fp27) = 7,11;
p < 0,5). Nao houve diferencas entre os teores de carotenoides e para a razdo clorofilas

a/b considerando-se as espécies.

Comparando-se os meses, foram observadas diferencas entre os teores de
clorofilas totais (F3,103) = 30,92; p < 0,5), carotenoides (F3 103 = 6,19; p < 0,5) € na
razdo clorofilas totais/carotenoides (F3,103 = 5,20; p < 0,5). Byrsonima intermedia
apresentou o menor conteiido de clorofilas totais para o més de agosto (F334) = 7,82; p
< 0,5), enquanto B. coccolobifolia apresentou altos teores nos meses de junho e
dezembro (Fi30) = 11,30; p < 0,5). Byrsonima verbascifolia apresentou valores
oscilando ao longo do ano, com os maiores teores de clorofilas totais no més de junho
(Fi,105 = 27,54; p < 0,5). Os teores de carotenoides foram maiores para B. intermedia €
B. verbascifolia no més de junho (Fi334 = 3,18; p < 0,5; F 105 = 6,27; p < 0,5,
respectivamente), enquanto que para B. coccolobifolia o contetdo de carotenoides
oscilou entre os meses, sendo maior nos meses de junho e dezembro (F(330) = 7,80; p <
0,5). Byrsonima intermedia € B. coccolobifolia apresentaram os menores valores de
razdo clorofilas totais/carotenoides no més de agosto (F334) = 6,67; p < 0,5; F330) =
5,64; p < 0,5, respectivamente), enquanto B. verbascifolia apresentou valores mais altos
no més de junho (Fg 105 = 4,73; p < 0,5). Nao foram observadas diferencas na razdo

clorofila a/b entre os meses.
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Figura 7. Teores de pigmentos cloroplastidicos de Byrsonima intermedia — barras
brancas Byrsonima coccolobifolia — barras cinza, e Byrsonima verbascifolia — barras
pretas, no inicio e pico da estagdo seca (junho e agosto, respectivamente) e no inicio e
pico da estacdo chuvosa (dezembro e fevereiro, respectivamente) na Reserva Ecologica
do Panga, Uberlandia MG. Os dados estdo representados por média + erro padrao da
média. Letras maitsculas representam diferencas entre as espécies e letras mintsculas
representam diferencas entre os meses. Auséncia de letras representa auséncia de

diferencgas entre os fatores.
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3.6 Fluorescéncia da clorofila a

Nao foi observada interagdo entre os meses € as espécies para os valores de
rendimento quantico potencial (F\/F,,) (Fig. 8). Foi encontrada diferenca apenas entre os

meses (x = 17,57; gl = 3; p < 0,05).
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Junho Agosto Dezembro Fevereiro

Figura 8. Rendimento quantico potencial (F\/F,) de Byrsonima. Letras minusculas
indicam as diferengas entre os meses nas analises de rendimento quéntico potencial.

Valores representados por média + erro padrao da média.
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4. Discussao

4.1 Fenologia foliar

Todas as trés espécies de Byrsonima aqui estudadas apresentaram
comportamento sazonal de suas fenofases, conforme observado para outras espécies de
plantas do Cerrado (Rossatto, 2013). A sazonalidade ambiental pode atuar de forma
diferente sobre o crescimento e desenvolvimento vegetal. Por exemplo, ao contrario do
proposto por muitos autores (Williams et al., 1997; Talora et al., 2000; Borchert et al.,
2005; Rogério et al., 2008), onde o desenvolvimento das fenofases esta ligado
principalmente a oferta de dgua ao longo do ano, caracteristicas como alongamento
caulinar e produgdo das folhas parecem nao sofrer influéncia da sazonalidade
pluviométrica ou da temperatura (Rossato, 2013), mas sim serem afetadas pelo aumento
do fotoperiodo durante a transicao da estagdo seca para a chuvosa (Rivera et al. 2002;
Rossato 2013). Byrsonima intermedia, B. coccolobifolia e B. verbascifolia iniciaram a
produgdo de novas folhas em setembro (periodo transicional), com pico em novembro
(inicio da estagdo chuvosa) e, independente do fator de indugdo da brotacao foliar, a
producao de novas folhas neste periodo garante tecidos com alta produtividade durante

o periodo de maior oferta de 4gua.

Embora as fenofases tenham apresentado sazonalidade, os baixos indices de
concentracao (r) observados mostraram que os eventos fenoldgicos ocorreram ao longo
de todo o ano e apresentaram baixa sincronia. Como a deciduidade foliar € um traco
funcional relacionado a respostas ecofisiologicas (Mantovani e Martins, 1988; Franks et
al.,, 2012) e o comportamento fenologico das espécies ¢ dependente de condicdes
ambientais como disponibilidade hidrica, temperatura e luminosidade, a baixa
sazonalidade ¢ comum para eventos como brotacdo e maturacdo para espécies do
Cerrado (Pilon et al., 2015).
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Variagdes no comportamento fenoldgico das espécies vegetais mostram
diferentes estratégias as condi¢des ambientais semelhantes (Lenza e Klink, 2006). A
marcante sazonalidade hidrica do Cerrado leva ao predominio de espécies semi-
deciduas dentro da comunidade vegetal (Kikusawa, 1991), que assim como B.
intermedia e B. coccolobifolia, perdem suas folhas na estagdo seca como um mecanismo
de escape ao estresse hidrico por reduzirem a transpiragdo (Rizzini, 1976; O’Brien et al.,
2008). Ja espécies sempre-verdes (como B. verbascifolia) mantém suas folhas na
estagdo seca e em geral possuem outras estratégias para superar o estresse hidrico, como
xilopodios ou sistemas radiculares bem desenvolvidos, com raizes profundas que
permitem maior eficiéncia na capta¢do de agua (Jackson et al., 1999, Franco et al.,
2005) e permitindo-lhes manter a suas folhas ao longo do ano (Franco et al. 2005, Lenza

e Klink 2006).

O fato das plantas perderem suas folhas por determinado periodo de tempo
(espécies deciduas), manté-las parcialmente (espécies semi-deciduas) ou totalmente ao
longo de todo o ano (espécies sempre-verdes), faz com que elas apresentem
caracteristicas funcionais variaveis, de modo a ajustar e aumentar sua produtividade
(Meloche e Diggle, 2001). Entretanto, alguns estudos tém mostrado que o
comportamento fenologico pode variar entre populagdes. Por exemplo, apesar de nossos
dados indicarem B. intermedia como semi-decidua, esta espécie apresenta uma
populacdo sempre-verde em um fragmento remanescente de Cerrado nas proximidades

de Campo Grande, Mato Grosso, Brasil (Boas et al., 2013).

Embora alguns estudos apontem maiores valores de massa foliar especifica para
espécies sempre-verdes quando comparadas as deciduas, nao foi verificada nenhuma

diferenca em nosso trabalho.
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A MFE ¢ produto de um balango entre a densidade foliar e a espessura da folha
(Witkowski e Lamont, 1991), e pode determinar diferencas na capacidade de
armazenamento de agua. No entanto, também ndo encontramos diferengas no teor de
agua entre as espécies. Ishida e colaboradores (2010) em seu estudo com espécies
sempre-verdes e deciduas mostraram que as diferencas relacionadas a condutincia
hidraulica na planta (como caracteristicas anatomicas do xilema) e ao ajuste osmético,

sdo mais dependentes das espécies propriamente ditas do que de padrdes fenologicos.

Espécies sempre-verdes sao bons modelos para se estudar o efeito da
sazonalidade hidrica sobre a dinamica de abertura estomatica e seu desdobramento na
assimila¢do de CO,. Em geral, espécies sempre-verdes apresentam melhor controle da
condutancia estomatica, apresentando caracteristicas foliares que reduzem a perda de
agua por transpiracdo (a resisténcia hidraulica pode representar de 30 a 80% da
resisténcia hidraulica total do corpo vegetal) (Ishida et al., 2010). Entretanto, a reducao
da condutancia estomatica afeta diretamente a entrada de CO2 e, portanto, reduz a
eficiéncia da sua assimilagao (Ribeiro et al. 2018). Porém, os valores similares de
rendimento quantico potencial entre as trés espécies aqui estudadas (ver figura 7),
refutam teorias encontradas na literatura que indicam maior eficiéncia no uso de agua
pelas espécies sempre-verdes (Givinish, 2002; Ishida et al., 2010). Tais teorias ditam
que espécies deciduas possuem melhor rendimento fotossintético devido ao maior
investimento em N foliar (Eamus, 1999). Entretanto, a semelhanga no rendimento
quantico das trés espécies de Byrsonima indica capacidade de aclimatacio e adaptacdo
destas espécies as condi¢des hidricas do Cerrado, independente da estratégia fenoldgica

adotada.
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4.2 Efeito da sazonalidade sobre o metabolismo de trés espécies congenéricas

A massa foliar especifica (MFE) é um atributo chave para correlacdo de
caracteristicas foliares de espécies vegetais e suas performances em diversos habitats.
Através da MFE ¢ possivel quantificar o quanto de matéria vegetal a planta investe por
unidade de area fotossintética (Villar et al., 2013). Além da determinacdo genética,
sabe-se que fatores ambientais como luz, temperatura, escassez hidrica e de nutrientes
também afetam este pardmetro (Meziane e Shipley, 1999; Niinemets, 2001; Poorter et
al., 2009; Tholen et al., 2012). Assim, uma vez que as espécies de Byrsonima aqui
estudadas ocorrem na mesma fitofisionomia, é provavel que a semelhanga nos valores
de MFE ocorra devido as caracteristicas ambientais similares nas quais estdo inseridas,
j& que as folhas sdo mais sensiveis as condigdes prevalentes durante o periodo de
expansao foliar (Witkowski e Lamont, 1991). Os resultados também apontam que a
proximidade filogenética ¢ determinante na auséncia de diferenga dos valores de MFE

entre as espécies aqui estudadas.

A baixa precipitacdo no més de junho pode ser responsavel pelo baixo
rendimento fotossintético em plantas savanicas sob condi¢des de déficit hidrico (Zhang
et al., 2007; Ronquim, 2009). Em Copaifera langsdorffii Desf., a analise do potencial
hidrico e da capacidade fotossintética de suas folhas constatou que o baixo potencial
hidrico na estacdo seca era suficiente para impor restricdes significativas a sua
fotossintese liquida. Entretanto, em nosso estudo, as trés espécies apresentam estratégias
que garantem a manutencao do status hidrico foliar durante o periodo de seca e, apesar
dos menores valores de Fv/Fm no més de junho, o rendimento fotossintético das trés
espécies nao foi severamente afetado pelo déficit hidrico. Medina e Francisco (1994) ja

observaram anteriormente que outras espécies vegetais, como Godmania macrocarpa,
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também sdo capazes de manter altas taxas fotossintéticas mesmo apresentando baixo

conteudo de agua durante a estacao seca.

Durante o més de junho, foram observados maiores valores nos teores de
pigmentos cloroplastidicos, mas os teores de clorofila decresceram com o decorrer da
estacdo seca (agosto). Resultados similares foram encontrados por Gonzalez (2007) em
uma rosacea arbérea e por Inoue (2009) em outras espécies arboreas. Para estes autores,
0 aumento nos teores de pigmentos pode estar relacionado a menor incidéncia solar em
meses de inverno (Inoue, 2009). Entretanto, nas regides tropicais ¢ bem provavel que
esta hipotese ndo se aplique. Aqui, com o processo de senescéncia em evidéncia, os
altos valores de pigmentos cloroplastidicos parecem uma estratégia destas plantas na
tentativa de manter as taxas fotossintéticas nas folhas restantes. Ainda durante a estagao
seca, os menores valores na razdo entre o conteudo de clorofilas e carotenodides, e 0s
maiores valores de carotenoides durante o més de junho, mostram que sob déficit
hidrico, estas plantas ainda investem em um mecanismo de fotoprotecdo e de dissipacao

do excesso de energia no sistema fotossintético.

A retomada do crescimento vegetal no final da estagdo seca e inicio da estagao
chuvosa, nas trés espécies, explica os menores valores de amido nas folhas no més de
dezembro. Em contrapartida, em fevereiro as folhas estdo no auge de sua maturidade
estrutural e funcional, com altos valores de polissacarideos soltveis em agua
(carboidratos estruturais como celulose, hemicelulose e pectina), e sdo capazes de
elevada taxa fotossintética e armazenar grande quantidade de amido. Resultados
semelhantes foram encontrados em folhas de Sinningia aghensis (Rogério et al., 2008)
na estagdo chuvosa, no qual os maiores teores de amido, principalmente no més de
fevereiro, sao consequéncia dos maiores rendimentos fotossintéticos devido a maior

disponibilidade hidrica e, portanto, maior sintese de fotoasssimilados e carboidratos de
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reserva. O fato ¢ que os altos valores de rendimento quantico dos fotossistemas em
dezembro e fevereiro mostram a maturidade dos tecidos fotossintetizantes no més que
se segue a brotacdo e ha agua abundante. E os valores de Fv/Fm apontam para a nio
ocorréncia de fotoinibi¢do severa e sugere a presenca de efetivos mecanismos de

dissipacao de excesso de energia mesmo durante a estagdo seca.

Muitos estudos relatam que espécies savanicas arboreas sdo isoidricas, ou seja,
mantém seu contetido de adgua relativamente constante ao longo do ano e nao realizam
ajuste osmotico, uma vez que apresentam raizes profundas e utilizam basicamente a
agua das camadas mais profundas do solo (Franco, 1998; Meinzer et al., 1999; Prado et
al., 2004; Bucci et al., 2005; Bucci et al., 2008). Entretanto, o ajuste osmotico é uma
resposta do vegetal para aclimatagdo e adaptacdo que mantém as partes
fotossintetizantes hidratadas em épocas de déficit hidrico. Pode ser decorrente da alta
concentragdo de carboidratos soluveis nas células do mesofilo (Irigoyen et al., 1992;
Marur, 1998; Chaves-Filho et al., 2001; Chaves et al., 2002), assim como observado em
nosso estudo. Medina e Francisco (1994) constataram a presenga de ajuste osmoético em
Curatella americana ¢ Godmania macrocarpa, duas espécies da savana venezuelana
com fenologias foliares contrastantes. Segundo esses autores, em ambas as espécies a
manuten¢do da condutancia foliar em baixo potencial hidrico ¢ assegurada por uma
redug¢do no potencial osmotico. Esta redugcdo, em ambas as espécies, estd altamente
correlacionada com o aumento da concentracdo de aglcares soltiveis. No presente
estudo, apenas B. coccolobifolia apresenta baixos valores de potencial osmdtico durante
o periodo de seca, podendo ser a Unica espécie a apresentar o ajuste osmético como

alternativa para manutengdo dos teores de dgua na folha. Por outro lado, B. intermedia

e B. coccolobifolia apresentaram menores valores de potencial osmotico para o més de
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dezembro. Neste periodo, os altos valores de AST podem indicar a mobilizagdo de

carboidratos para a floragdo que se inicia.

5. Conclusao

Apesar dos menores valores de rendimento quantico potencial no més de junho,
a sazonalidade parece ndo prejudicar efetivamente o rendimento fotossintético das
espécies mesmo em periodos de déficit hidrico. Embora as espécies tenham apresentado
diferengas fenologicas foliares, suas estratégias fisiologicas parecem convergir para uma
adaptacao de resisténcia a seca e aclimatagdo a sazonalidade hidrica do Cerrado. Estas
diferentes estratégias de resisténcia a seca podem amenizar a competicdo por recursos e

permitir a coexisténcia destas espécies no Cerrado.
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