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RESUMO 

 

As plantas em seu ambiente natural estão sujeitas a variações periódicas 
na disponibilidade hídrica, um dos principais estresses abióticos que afeta 
espécies dos neotrópicos, as quais apresentam processos complexos e distintos 
de respostas à seca, como a deciduidade. Objetivou-se compreender a 
estabilidade fisiológica de características foliares em espécies lenhosas sempre-
verdes e decíduas frente à periodicidade da disponibilidade hídrica, através de 
uma análise sistêmica e por índices de reflectância espectral. Em casa de 
vegetação, foram realizados dois ciclos de deficiência hídrica (D) e dois de 
reirrigação na capacidade de campo (R) em indivíduos jovens de sempre-verdes 
(Coffea arabica e Hymenaea courbaril) e decíduas (Tabebuia aurea e 
Eucalyptus urograndis). Utilizou-se trinta indivíduos para cada tratamento: 
disponibilidade hídrica (Estresse-Recuperação) e sob capacidade de campo 
(Controle), realizando-se avaliações após 1, 5 e 12 dias do 1º D; 3, 8 e 13 dias da 
1ª R; 3, 8 e 11 dias do 2º D e 3, 6 e 9 dias após a 2ª R, sendo avaliadas cinco 
amostras de cada tratamento por espécie. Monitorou-se características 
ambientais e se quantificou aspectos foliares de trocas gasosas, relações hídricas, 
pigmentos cloroplastídicos, fósforo e nitrogênio foliar, fluorescência e índices de 
reflectância foliar. Em cada tempo de avaliação, aplicou-se análise multivariada 
e foram calculados os valores de conectância global (Cg) de trocas gasosas e de 
relações hídricas. Aos doze dias do 1º D ocorreu perda da CgTotal com intensa 
queda foliar nas decíduas, enquanto que as sempre-verdes mantiveram maior 
homeostase. Nos ciclos de R, o Cafeeiro apresentou maior resiliência que o 
Jatobá. Com a progressão do déficit hídrico, as sempre-verdes estudadas 
apresentaram manutenção da estabilidade fisiológica, indicando a existência de 
processos de memória de resposta à seca. Esta estabilidade nas redes foi 
detectada pelo Índice de Diferença Normalizada (NDI) (r = 0,926, p = 0,0239) e 
Índice de Reflectância Fotoquímico (PRI) (r = -0,881, p = 0,0421) em Cafeeiro 
após cinco dias do 1º D e pelo PRI em Jatobá (r = 1,00, p = 0,0167) aos 11 dias 
do 2º D. Este estudo permitiu uma análise ampla de alguns aspectos fisiológicas 
relacionados com a deciduidade foliar em espécies nativas e cultivadas que 
passam pela sazonalidade na disponibilidade hídrica imposta pelo clima do 
Cerrado, fornecendo evidências científicas importantes para ampliar o 
conhecimento sobre os mecanismos ecológicos e respostas fisiológicas a eventos 
recorrentes de seca. 
 
Palavras-chave: Redes de conectância. Índices de reflectância. Trocas Gasosas. 



ABSTRACT 
 

In their natural environment plants are subject to changes in water 
availability, a major abiotic stress affecting species of the neotropics, which 
have complex and distinct responses to drought as the deciduousness. This study 
aimed to understand the physiological stability of leaf traits of woody evergreen 
and deciduous species facing water availability through time, using systemic 
analysis and spectral reflectance indices. In the greenhouse, we performed two 
cycles of water deficit induction (D) followed by two rewatering at field 
capacity (R) in evergreens (Coffea arabica and Hymenaea courbaril) and 
deciduous (Tabebuia aurea and Eucalyptus urograndis) plantlets. Thirty plants 
were used per treatment: water availability (Stress in and Stress out), and under 
field capacity (Control), performing evaluations after 1, 5 and 12 days for the 1st 
D; 3, 8 and 13 days from the 1st R; 3, 8 and 11 days for the 2nd D and 3, 6 and 9 
days after the 2nd R in five samples. The environmental characteristics of the 
greenhouse were monitored along the experimental period and we quantified 
aspects of leaf gas exchange, water relations, leaf pigments, phosphorus and 
nitrogen, chlorophyll fluorescence and leaf reflectance indices. For each 
evaluation period, the data was analized bu a principal component analysis and 
we calculated the total connectance (Cg) of the gas exchange and water relations 
networks. At the 12th day of the 1st D we observed the total loss of the CgTotal 
with intense leaf fall in deciduous species, while evergreen maintained higher 
homeostasis. In the R cycles, the Coffee plants showed greater resilience than 
Jatoba individuals. With the progression of drought, the studied evergreens 
showed processes of physiological stability, indicating that memory processes 
may be present in response to drought. This stability in the network was detected 
by the Normalized Difference Index (NDI) (r = 0,926, p = 0.0239) and 
Photochemical Reflectance Index (PRI) (r = -0,881, p = 0,0421) after five days 
in Coffee 1st D and the PRI in Jatoba (r = 1,00, p = 0,0167) at 11 days of the 2nd 
D. This study allowed a broad analysis of some physiological aspects linked 
with leaf deciduousness in native and cultivated species facing the seasonality of 
water availability of the Cerrado, providing scientific evidences to expand the 
knowledge about the ecological mechanisms and physiological response to 
recurring drought events. 

 

Keywords: Network connectance. Reflectance indices. Gas Exchange. 
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1 INTRODUÇÃO 

As plantas estão continuamente sujeitas às variações físicas, químicas e 

bióticas em seu ambiente natural, as quais impõem diferentes formas de estresse 

que afetam o seu funcionamento e produção. Contudo, estes organismos podem 

ajustar, de forma dinâmica, as suas redes de respostas às variações ambientais 

em diferentes níveis organizacionais e escalas de tempo, garantindo a 

capacidade adaptativa e sobrevivência mesmo sob condições adversas.  

Entender como ocorrem as modulações das redes fisiológicas frente às 

variações temporais de fatores abióticos, de forma a manter o sistema vegetal 

estável, tem sido um desafio. Primeiramente, além de permitir a sobrevivência 

da espécie, a manutenção da estabilidade fisiológica frente a variações do meio 

no tempo, é fundamental ao incremento da produção vegetal e à conservação de 

recursos naturais em cenários atuais de mudanças climáticas e ambientais. 

Assim, esse conhecimento pode trazer inovações significativas para as práticas 

de manejo de sistemas agrícolas e naturais, bem como definir direções de 

programas de melhoramento vegetal e transformação de plantas. Em segundo 

lugar, o desafio é analisar e quantificar, no tempo, as respostas em rede, 

considerando a sua complexidade e dinâmica de reorganização interna e 

tolerância a fatores de estresse, que proporcionam a estabilidade fisiológica do 

sistema vegetal. Finalmente, devem-se desenvolver formas de monitoramento da 

estabilidade das redes fisiológicas em tempo real, que sejam de baixo custo e 

não destrutivas. 

Para atingir estas metas, é necessário adotar abordagens que focam na 

complexidade dos diferentes mecanismos de respostas da vegetação e sua 

interação com o ambiente. Dessa maneira, estudos que associam variações nos 

índices de reflectância foliar a informações das redes de respostas de 

crescimento vegetal, relações hídricas e trocas gasosas, podem permitir a correta 
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identificação dos mecanismos capazes de conferir estabilidade funcional ao 

sistema vegetal ao longo do tempo em condições recorrentes de estresse. 

Dentre as condições abióticas que periodicamente impõem desafios a 

espécies tropicais, os eventos de seca merecem destaque, pois interferem 

diretamente na produtividade e funcionamento do vegetal. Nestas condições, os 

ecossistemas terrestres naturais ou cultivados no Cerrado, por exemplo, estão 

sujeitos anualmente aos efeitos da deficiência hídrica imposta pela sazonalidade 

da precipitação, trazendo importantes consequências econômicas e ecológicas. 

Apesar de ser um domínio bastante estudado quanto à sua formação florestal, 

pouco se conhece sobre os diferentes mecanismos de respostas que conferem a 

estabilidade das redes fisiológicas de sua vegetação frente à restrição hídrica 

sazonal. 

Diante disso, objetivou-se identificar a dinâmica temporal das respostas 

foliares que conferem a estabilidade dos processos fisiológicos de espécies 

lenhosas sempre-verdes e decíduas típicas ou cultivadas no domínio Cerrado 

frente à disponibilidade hídrica, através de uma análise sistêmica. Além disso, 

verificar se os índices de reflectância espectral são capazes de detectar a 

estabilidade fisiológica destes tipos funcionais, podendo ser utilizados como 

alternativa eficiente para monitoramento temporal da homeostase da vegetação. 
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2 REFERENCIAL TEÓRICO 

2.1 Plantas sob déficit hídrico 

Em seu ambiente natural, as plantas estão sujeitas a variações bióticas e 

abióticas, responsáveis por muitas formas de estresse que afetam o 

funcionamento e a dinâmica do sistema vegetal em diferentes níveis 

organizacionais e de escalas de tempo.  

O termo “estresse” em fisiologia vegetal, apesar de controvérsias, pode 

ser definido por qualquer condição adversa do ambiente que afeta o 

metabolismo, crescimento ou desenvolvimento das plantas e que compromete a 

sobrevivência da espécie a longo prazo (LICHTENTHALER, 1996; SOUZA; 

CARDOSO, 2003). A influência dos estresses sobre a fisiologia da planta 

depende de sua duração, intensidade e frequência de ocorrência, características 

que estão relacionadas diretamente ao aspecto temporal das variações do meio. 

Dentre os estresses abióticos que acometem as plantas, o déficit hídrico 

é um dos mais estudados, sendo reconhecidamente responsável pela redução na 

produção vegetal por afetar processos na planta em diferentes níveis, desde a 

expressão de genes a efeitos na fotossíntese e nos padrões de alocação de 

biomassa (JALEEL et al., 2009; PASSIOURA, 1994; PINHEIRO; CHAVES, 

2011; SATO et al., 2010).  

As primeiras respostas fisiológicas ao déficit hídrico envolvem a perda 

de turgor celular e consequentemente redução no crescimento vegetal, fazendo 

com que haja uma diminuição no teor relativo de água e no potencial hídrico da 

planta. Estas alterações de estado hídrico vegetal limitam o metabolismo do 

carbono e nitrogênio através do fechamento estomático (YORDANOV; 

VELIKOVA; TSONEV, 2003). Este controle estomático é induzido pela ação 

do fitohormônio ácido abscísico (ABA) e diminui a perda de água e a entrada de 
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carbono atmosférico na célula vegetal, além de promover o controle térmico 

interno (BHARGAVA; SAWANT; 2012). 

Dependendo do tempo de exposição e da intensidade do estresse, ocorre 

uma limitação metabólica pela baixa produção de energia na forma de ATP, 

inibição das enzimas do ciclo de Calvin e redução da regeneração de ribulose 1-

5 bisfosfato (RuBP), podendo provocar estresse oxidativo pela produção de 

espécies reativas de oxigênio (EROs) (BERTOLLI; RAPCHAN; SOUZA, 2012; 

LAWLOR; TEZARA; 2009; PARRY et al., 2002; BHARGAVA; SAWANT; 

2012). Para contrapor este efeito oxidativo, as plantas possuem as clorofilas e os 

carotenóides como mecanismos antioxidantes não-enzimáticos de proteção do 

aparato fotossintético (BHARGAVA; SAWANT; 2012), além de antocianinas 

que auxiliam na fotoproteção foliar. Desta maneira, variações nos teores destes 

pigmentos foliares ao longo do tempo resultam em alterações na resposta 

espectral determinada pela absorbância, transmitância e reflectância da 

vegetação a diferentes comprimentos de onda (SIMS; GAMON, 2002; RYU et 

al. 2010), podendo indicar o estado fisiológico das plantas em um dado 

momento (WU et al., 2009).  

Além disso, uma seca severa pode deixar a vegetação mais suscetível a 

outros estresses e ao ataque de patógenos e pragas, comprometendo desta 

maneira a produção vegetal. 

Apesar do dano potencial gerado pelo déficit hídrico e outros estresses, 

as plantas apresentam alta capacidade de responderem às variações do meio por 

diferentes estratégias, dentre os quais a deciduidade foliar se destaca como sendo 

o somatório de diversos processos fisiológicos foliares. Os mecanismos 

presentes em plantas decíduas resultam na perda das folhas quando as condições 

climáticas se tornam desfavoráveis, evitando assim os custos de manutenção e 

contraposição ao estresse (GIVNISH, 2002; KLOEKE et al., 2012). Enquanto 

que as espécies sempre-verdes modulam seus mecanismos internos de maneira a 
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manter a funcionalidade da parte aérea frente a condições adversas, amortizando 

os custos de manutenção e mantendo ganhos líquidos de carbono (HARRISON 

et al., 2010; KLOEKE et al., 2012; REICH et al., 1995). 

Essas diferentes estratégias de respostas das plantas a fatores de estresse 

se devem a uma complexidade de processos integrados no tempo e espaço de 

diferentes níveis de organização para manutenção da estabilidade do 

funcionamento das plantas em condições adversas (BLUM, 1996; BARBOSA et 

al., 2012; UNITED NATIONS ENVIRONMENT PROGRAMME, UNEP, 

2009). 

2.2 Paisagens do Domínio Cerrado 

O domínio vegetacional do Cerrado brasileiro, um dos hotspots 

mundiais de biodiversidade (MYERS et al., 2000; SILVA; BATES, 2002) é um 

mosaico de formações vegetais (COUTINHO, 1990), cujo papel como fixador 

de carbono vem sendo discutido pelos cientistas (UNEP, 2009). 

As espécies nativas e cultivadas no domínio Cerrado, que integra parte 

significativa da paisagem de Minas Gerais, estão sujeitas anualmente ao efeito 

da deficiência hídrica imposta pela sazonalidade da precipitação nos meses de 

maio a setembro (KLINK; MACHADO, 2005; MARENGO, 2008) e à 

ocorrência de eventos de El Niño que causam invernos mais quentes e secos na 

região a nível interanual (MARENGO; VALVERDE, 2007).  

Dentre as espécies típicas, a Hymenaea courbaril L. e a Tabebuia aurea 

(Silva Manso) Benth. & Hook. f. ex S. Moore são de grande interesse 

econômico-cultural e abundantes em fragmentos do sul de Minas Gerais, sendo a 

primeira uma espécie sempre-verde e a segunda uma espécie decídua 

(CARVALHO FILHO et al., 2003; OLIVEIRA; SCHLEDER; FAVERO, 2006). 

A espécie Hymenaea courbaril L. é pertencente à subfamília Caesalpinioidea da 
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família Fabaceae, sendo conhecida principalmente pelo nome Jatobá, 

apresentando porte arbóreo que pode atingir de 10 a 20 m de altura. É uma 

espécie característica de Floresta Estacional Semidecídua, presente em muitos 

domínios vegetacionais como Matas de galerias, Florestas tropicais e 

principalmente no Cerrado (CARVALHO; OLIVEIRA-FILHO; VILELA, 1999; 

LORENZI, 2002). Suas folhas são compostas, pecioladas, bifoliadas e com 

disposição alterna (COSTA; SOUZA; SOUZA, 2011). Por se tratar de uma 

espécie de fácil multiplicação, é amplamente utilizada em reflorestamentos 

heterogêneos. Seu produto mais comercializado é a madeira para a produção de 

móveis e construções externas, bem como suas sementes e frutos potencialmente 

importantes para uso comercial e medicinal (FRANCIS, 1990; LORENZI, 

2002).  

Já a espécie Tabebuia aurea é pertencente à família Bignoniaceae e 

conhecida por Ipê-amarelo-do-cerrado. Sua ocorrência se estende desde o 

Cerrado e Floresta Pluvial Atlântica a áreas de Pantanal, Caatinga, e Amazônia, 

onde são menos frequentes (LORENZI, 2002). É uma espécie de porte arbóreo 

que pode atingir de 12 a 20 m de altura, com característica de planta heliófila e 

decídua, com presença de folhas compostas e pecioladas (CABRAL; 

BARBOSA; SIMABUKURO, 2004). Esta espécie possui múltiplas utilidades na 

construção civil, na medicina popular e ornamentação, sendo indicada para 

trabalhos de reflorestamentos, arborização e paisagismo (CABRAL; 

BARBOSA; SIMABUKURO, 2004; LORENZI, 2002).  

Outras espécies amplamente cultivadas de Minas Gerais em áreas de 

abrangência do domínio Cerrado são a Coffea arabica L. e a Eucalyptus sp., as 

quais apresentam alto valor econômico aos agrossistemas da paisagem e grande 

interesse ecológico em sistemas agroflorestais. A espécie Coffea arabica L. ou 

simplesmente Café arábica é do tipo perene e de porte arbustivo, pertencente à 

família Rubiaceae (DaMATTA, 2004). Apresenta folhas simples, pareadas, 
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ovais e com disposição oposta. O Brasil é o maior produtor mundial de café com 

cerca de 30 % da produção mundial, sendo Coffea arabica a principal espécie 

produtora, responsável por 79,5% da produção nacional no ano de 2007 

(COMPANHIA NACIONAL DO ABASTECIMENTO, CONAB, 2008; 

FIALHO et al., 2010). A produção em Minas Gerais responde por 50,7 % com 

40 % desta produção realizada no domínio do Cerrado (CONAB, 2011).  

O gênero Eucalyptus sp. possuindo mais de 700 espécies adaptadas a 

diversas condições de clima e solo (LIMA, 1996), é conhecido por Eucalipto. 

Pertencente à família Myrtaceae, o gênero engloba indivíduos de porte arbóreo 

que podem atingir de 45 a 55 m de altura. São importantes economicamente, 

sendo a espécie E. grandis uma das mais utilizadas para a produção de madeira e 

a E. urophylla na produção de celulose visando a fabricação de papel 

(INSTITUTO DE PESQUISAS E ESTUDOS FLORESTAIS, 2013).  

2.3 Plantas como sistemas complexos 

Um sistema, de acordo com a definição clássica, consiste de “um todo 

indefinido com componentes independentes, regularmente interagindo” 

(BEGON, TOWNSEND; HARPER, 2006; ODUM, 1996). As plantas como 

sistemas biológicos expostos a múltiplas perturbações ambientais são 

considerados sistemas complexos abertos, ou seja, compostos de muitos 

elementos e/ou subsistemas diferentes que se relacionam de forma não-linear no 

tempo e no espaço e estão continuamente interagindo com o ambiente (SOUZA; 

BUCKERIDGE, 2004). Destas interações podem emergir uma complexa rede de 

respostas com capacidade potencial de modulação dos processos regulatórios, os 

quais garantem o funcionamento e sobrevivência do sistema vegetal (SOUZA; 

MANZATTO, 2000; SOUZA; BUCKERIDGE, 2004; SOUZA; PINCUS; 

MONTEIRO, 2005). 
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Nesta perspectiva, Amzallag (2001) descreve que as abordagens 

clássicas de avaliação dos processos biológicos, através de análises dos valores 

médios de uma variável, consideram as respostas da vegetação frente às 

variações do meio de forma pontual e unidimensional, não explicando de forma 

realista o efeito do tratamento imposto sobre as mudanças nos padrões 

morfofisiológicos das plantas.  

De forma geral, uma perturbação ambiental imposta a um sistema 

vegetal pode resultar em pequenas variações sobre os processos fisiológicos, 

sem alterar o seu estado original (DAMINELLI; SOUZA, 2008). Desta maneira, 

os sistemas vegetais podem modular suas redes de respostas fisiológicas para 

manter a dinâmica dos processos responsáveis pelo funcionamento e 

sobrevivência à variabilidade ambiental, ou seja, manter sua estabilidade interna 

em função dos fatores externos. Portanto, a estabilidade fisiológica está 

envolvida tanto com a manutenção da homeostase quanto à resistência e 

resiliência deste sistema em condições adversas (CAMARGO-BORTOLIN et 

al., 2008; SOUZA; BUCKERIDGE, 2004).  

O termo homeostase é dado aos mecanismos envolvidos no processo 

regulatório interno de manutenção do equilíbrio estacionário do sistema vegetal 

(ODUM, 1996; SOUZA; BUCKERIDGE, 2004; SOUZA et al., 2009), essencial 

à sobrevivência. Enquanto que a resistência é tratada pela capacidade que o 

sistema vegetal tem de suportar as condições de perturbação ambiental, 

mantendo seu padrão de organização frente a fatores extremos (CUMMING; 

COLLIER, 2005).  

Já o conceito de resiliência tem sido usado com várias definições 

(HOLLING, 1973; 2001; CARPENTER et al., 2001), mas de modo geral, é a 

capacidade de reorganização do sistema vegetal diante de condições adversas, 

refletindo a capacidade de retornar às condições próximas ao seu estado inicial 

após a retirada do estresse (CAMARGO-BORTOLIN et al., 2008; SOUZA; 
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OLIVEIRA; CARDOSO, 2004) e o grau em que o sistema pode construir e 

aumentar a sua capacidade de aprendizagem e de adaptação (CARPENTER et 

al., 2001). 

2.4 Estudo de redes fisiológicas 

Recentemente, alguns estudos com enfoque na resposta de plantas ao 

estresse têm abordado o tema através de análises multivariadas e de rede, a fim 

de verificar como as respostas fisiológicas são moduladas pelas variações do 

ambiente (DAMINELLI; SOUZA, 2008; BERTOLLI; RAPCHAN; SOUZA, 

2012; SATO et al., 2010; SOUZA; OLIVEIRA; CARDOSO, 2004; SOUZA; 

AIDAR; OLIVEIRA, 2004; SOUZA; RIBEIRO; PINCUS, 2004; SOUZA et al., 

2005; SOUZA; PINCUS; MONTEIRO, 2005; SOUZA  et al., 2005; 2009; 

VITOLO; SOUZA; SILVEIRA, 2012). Esses estudos têm trazido novas 

possibilidades de observação e interpretação de dados biológicos, permitindo 

uma maior aproximação da realidade complexa e dinâmica do sistema vegetal 

em condições adversas. 

A interação entre as variáveis fisiológicas em uma rede é chamada 

conectância global do sistema (Cg) e pode ser avaliada através da normalização 

dos valores de coeficiente de correlação entre variáveis respostas, indicando o 

grau de interatividade dos componentes fisiológicos da rede (AMZALLAG, 

2001; SOUZA et al., 2005). Altos valores de conectância indicam maior controle 

dos componentes na rede em estudo, já que uma maior interação das variáveis 

promove ajustes mais rápidos e precisos para fornecer uma resposta às variações 

ambientais (SOUZA; AIDAR; OLIVEIRA, 2004). Porém, esta maior integração 

pode desencadear maior propagação de oscilações na rede, reduzindo a 

homeostase (CSERMELY, 2006; THELLIER; LUTTGE, 2013).  
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Geralmente, o sistema biológico possui certa estabilidade em relação a 

perturbações ambientais, já que suas interações com o meio são tipicamente não-

lineares e devido à plasticidade dos indivíduos que formam a comunidade, ou 

seja, uma modulação dos seus processos funcionais para manter a estabilidade 

dos sistemas até que fatores externos sejam capazes de superar este equilíbrio. 

Esta modulação é chave para a aclimatação em curto prazo e à adaptação em 

maior escala de tempo, permitindo que um sistema seja mais ou menos 

vulnerável às variações do meio, o que garante o seu sucesso. Por isso, todo 

sistema biológico precisa ser capaz de manter seus processos funcionando 

coordenadamente de forma a conferir-lhes estabilidade, e assim possibilitar a 

manutenção da integridade ou identidade do sistema (SCHULTZ, 1996; 

SOUZA; AIDAR; OLIVEIRA, 2004). 

2.5 Detecção da estabilidade fisiológica por índices de reflectância 

As técnicas de espectrometria relacionadas à absorbância, transmitância 

e principalmente à reflectância espectral permitem a obtenção de índices que 

podem ser utilizados como indicadores do estado fisiológico das plantas, em 

diferentes níveis organizacionais (SERRANO; GONZÁLEZ-FLOR; GORCHS, 

2010).  

Alguns tipos de índices baseados nas características espectrais das folhas 

têm sido utilizados para estimativa dos teores de clorofilas [razão específica para 

a clorofila a (PSSRa) e diferença normalizada (NDI)] (SIMS; GAMON, 2002; 

WU et al., 2009) e na avaliação fotoquímica da fotossíntese (PRI) (IDE; 

NAKAJI; OGUMA, 2010; WU et al., 2009) de forma rápida, não destrutiva e a 

baixo custo. Estes índices associados aos dados de trocas gasosas, características 

bioquímicas e da estrutura da folha tem sido estudados com plantas de regiões 

temperadas em condições de estresse, em campo ou em casa de vegetação. E 
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ainda se discute quanto às limitações de uso em outras condições, como as 

estratégias de espécies de diferentes grupos funcionais em situação de estresse 

de regiões tropicais (FILELLA; PEÑUELAS, 1999; RICHARDSON; BERLYN, 

2002). 

Apesar das possíveis limitações do uso destes índices em condições 

tropicais, há uma possibilidade potencial de aplicação e monitoramento em 

tempo real do estado fisiológico de uma folha, de uma planta ou até comunidade 

vegetal (GRIFFITH; ALPERT; LOIK, 2010; HILKER et al., 2010). Contudo, 

poucos estudos foram conduzidos até o momento com espécies nativas de 

formações tropicais, como as do Cerrado ou espécies cultivadas. 

A partir das informações obtidas através destes índices, associados aos 

dados das redes de respostas de crescimento vegetal e trocas gasosas, pode ser 

possível o monitoramento das influências do ambiente na fisiologia da planta, 

possibilitando identificar com maior precisão os mecanismos capazes de conferir 

estabilidade funcional ao sistema vegetal em condições de estresse. 
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3 MATERIAL E MÉTODOS 

As atividades foram conduzidas em casa de vegetação na área 

experimental do Setor de Fisiologia Vegetal do Departamento de Biologia da 

Universidade Federal de Lavras (UFLA), localizada no município de Lavras 

(21º13’40’’S e 44º57’50’’W GRW) da região sul do estado de Minas Gerais. 

3.1 Material vegetal  

O estudo foi realizado com espécies típicas do Cerrado do tipo funcional 

sempre-verde: Jatobá (Hymenaea courbaril L.) e decídua: Ipê (Tabebuia aurea 

(Silva Manso) Benth. & Hook. f. ex S. Moore), obtidas a partir de sementes 

coletadas de plantas matrizes de fragmentos de vegetação do domínio Cerrado 

na região sul de Minas Gerais. Estas sementes foram colocadas para germinar 

em bandejas contendo vermiculita e areia lavada na proporção de 1:1. A 

dormência tegumentar das sementes de Jatobá foi quebrada através de 

escarificação física, utilizando-se lixa. 

Ao atingirem o estágio de um par de folhas primárias não-cotiledonares, 

as plantas de Jatobá e Ipê foram transplantadas para colunas de policloreto de 

vinila (PVC) com 40,0 cm de altura e 19,5 cm de diâmetro (12 L) e de 21x14,6 

cm (3,5 L), respectivamente, sendo mantidas em condições de viveiro até a 

idade de 90 dias. O tamanho das colunas foi determinado por testes preliminares. 

Foram também utilizadas mudas com oito pares de folhas e resistente à 

ferrugem da cultivar Catuaí 134 da espécie sempre-verde Cafeeiro (Coffea 

arabica L.), adquiridas junto à Unidade Regional da Empresa de Pesquisa 

Agropecuária de Minas Gerais (EPAMIG), no campus da UFLA. Essas mudas 

foram transplantadas para tubos de 3,5 L, semelhante ao que foi realizado com 
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as plantas de Ipê. E clones da espécie decídua Eucalipto (Eucalyptus urograndis 

clone I144) com 90 dias obtidos de viveiro certificado e transplantados para 

tubos de 12 L, semelhante ao que foi realizado com as plantas de Jatobá. 

Todos os indivíduos das quatro espécies foram transplantados para o 

mesmo tipo de substrato composto por mistura de latossolo vermelho e areia na 

proporção 3:2, enriquecidos inicialmente com formulado N-P-K (4-14-8), na 

proporção de 7 kg.m-³. Após adubação de plantio, doses suplementares dos 

macronutrientes N, P e K foram aplicadas através do formulado 20-5-20, em 

cobertura, na proporção de 0,8 kg.m-3, parcelado em três aplicações. A 

suplementação nutricional seguiu análise de solo e recomendações para cultivo 

de mudas de espécies lenhosas em condições de viveiro (WENDING; DUTRA; 

GROSSI, 2006). 

3.2 Esquema experimental 

Os indivíduos jovens que apresentaram padrões homogêneos de 

crescimento foram transferidos da condição de viveiro para casa de vegetação. 

Sessenta indivíduos de cada espécie foram distribuídos de forma aleatória em 

duas linhas paralelas de 30 indivíduos, sendo uma para cada tratamento: Estresse 

- indivíduos submetidos à deficiência hídrica e posterior recuperação e o 

Controle- com irrigação contínua de forma a manter o substrato na capacidade 

de campo. 

O experimento foi realizado ao longo de 45 dias no período de julho a 

agosto de 2012, em que foram realizados dois ciclos de suspensão de rega para 

indução ao déficit hídrico (D) e dois de suspensão do déficit por reirrigação na 

capacidade de campo (R). Em cada ciclo foram realizadas três avaliações, 

totalizando 12 avaliações no período experimental.  
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As avaliações referentes ao primeiro ciclo de indução do déficit hídrico 

(1º D) foram realizadas após um, cinco e doze dias da suspensão da rega, sendo 

interrompido com a ocorrência de murcha foliar aparente em mais de 50 % dos 

indivíduos sob tratamento. No mesmo dia da última avaliação do 1º D, o 

fornecimento de água foi reposto à capacidade de campo do substrato e foram 

realizadas avaliações após três, oito e treze dias do primeiro ciclo de suspensão 

do déficit hídrico por reirrigação à capacidade de campo (1ª R). 

Após a última avaliação da 1ª R, os indivíduos das espécies sempre-

verdes foram submetidos a um novo ciclo de deficiência hídrica (2º D), 

composto por avaliações após três, oito e onze dias de déficit hídrico. E no 

mesmo dia da última avaliação do 2º D, os indivíduos foram reidratados 

novamente, compondo o segundo ciclo de reirrigação (2ª R), avaliado após três, 

seis e nove dias da reirrigação.  

3.3 Caracterização ambiental 

Ao longo do período experimental, as condições atmosféricas e do 

substrato foram monitoradas por sensores específicos, como segue: 

3.3.1 Monitoramento de características do substrato 

Monitorou-se a temperatura do substrato (Ts-ºC) e a umidade 

volumétrica do substrato (θ - m3.m-3). A Ts foi obtida por termistores acoplados 

ao datalogger Li-1400 LiCor e instalados na camada de 0-20 cm de 

profundidade em cada tipo de coluna de PVC (FIGURA 1, APÊNDICE A).  

A quantidade de água no substrato (FIGURA 2, APÊNDICE A) foi 

monitorada através de sensores de umidade ML2x ThetaProbe (Delta-t divices) 
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acoplados a um datalogger GP1 (Delta-t divices), os quais foram calibrados para 

o tipo de substrato utilizado. A θ foi mantida na capacidade de campo através de 

irrigação no tratamento Controle, sendo suspensa durante os ciclos de 

deficiência hídrica e reposta nos ciclos de recuperação no tratamento Estresse. O 

monitoramento e a reposição de água no solo foram realizados na parte da 

manhã a cada dois dias, ao longo do período experimental. 

Para a manutenção da disponibilidade hídrica na capacidade de campo 

do substrato, realizou-se a curva de retenção da água no substrato (kg.kg-1) 

(FIGURA 3, APÊNDICE A) pelo Laboratório de Física do Solo da 

Universidade Federal de Viçosa. A curva de retenção foi obtida a partir de duas 

amostras indeformadas da camada superficial (0-20 cm) do substrato de cada 

tipo de recipiente de cultivo. A partir de uma análise de regressão desta curva e 

por comparação com dados da literatura para latossolos (ANDRADE; STONE, 

2011), verificou-se que o potencial de -6 kPa (equivalente a 0,27 kg de água. kg-

1 substrato) corresponde à tensão da água na capacidade de campo, sendo este 

valor utilizado para todas os indivíduos. 

3.3.2 Monitoramento de características da atmosfera  

A temperatura (Ta - ºC) (FIGURA 4, APÊNDICE A) e a umidade 

relativa do ar (UR - %) (FIGURA 5, APÊNDICE A) foram monitoradas a cada 

30 minutos durante o período experimental, utilizando um termohigrômetro 

RHT10 (EXTECH Instruments) instalado no centro da área de estudo. 

A partir destes dados, calculou-se o déficit de pressão de vapor do ar 

(DPV- kPa) (FIGURA 6, APÊNDICE A) (EQUAÇÕES 1 e 2), conforme 

método proposto por Jones (1992): 
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      (1) 

 

em que es é a pressão de saturação de vapor e ea, a pressão parcial de 

vapor, calculados por: 

 

        (2) 

 

     (3) 

 

Sendo   a temperatura média do ar (ºC) e  a umidade relativa do 

ar (%). 

Além da Ta e UR, quantificou-se a irradiância global (Rg- W.m-2) 

(FIGURA 7, APÊNDICE A) através de dois piranômetros instalados em 

extremidades opostas da área de estudo e acoplados ao datalogger Li-1400 

LiCor. Os valores médios de Rg se referem às medidas realizadas no período 

07:00 até às 17:30h. 

3.4 Avaliação de características foliares  

As avaliações das características foliares foram realizadas em cinco 

indivíduos por tratamento, de cada espécie, de maneira que nenhum indivíduo 

foi analisado duas vezes dentro de um mesmo ciclo de indução do déficit hídrico 

ou recuperação. Todas as avaliações foram realizadas em folhas maduras, 

completamente expandidas, expostas ao sol no momento da medida e sem 

vestígios de injúrias por pragas ou fitopatógenos. Padronizou-se as medidas 

foliares sempre na mesma posição do terço superior do caule de Eucalipto, 
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Jatobá e Ipê, e nas folhas centrais em Cafeeiro. Foi definida a posição central do 

folíolo das folhas compostas de Ipê e o mesmo lado do folíolo de coleta para 

folhas compostas de Jatobá, em todas as avaliações. 

Em cada avaliação, foram utilizadas quatro folhas por indivíduo para as 

medições, sendo uma folha para a quantificação do potencial hídrico máximo, 

reflectância e pigmentos foliares; uma para o potencial hídrico mínimo e 

quantificação de nutrientes; outra para as medições de trocas gasosas e 

fluorescência, e a última para as medidas de matéria fresca, túrgida e seca, 

totalizando 20 folhas por tratamento em cada avaliação. 

Portanto, avaliou-se características relacionadas às trocas gasosas e 

relações hídricas, quantificação de pigmentos cloroplastídicos, composição 

nutricional, fluorescência e reflectância foliar. 

3.4.1 Trocas gasosas 

As características de trocas gasosas das plantas foram obtidas com o 

auxílio de um analisador portátil de gases a infravermelho IRGA- (LCA4 ADC 

Instruments), entre 9:00 e 11:00h. Foram realizadas as medidas de fotossíntese 

líquida (A- μmol CO2.m-2.s-1), transpiração  (E- mmol H2O. m-2.s-1), os 

conteúdos de carbono interno (Ci- ppm) e carbono atmosférico (Ca- ppm),  

condutância estomática (gs- mol.m-2.s-1) e densidade de fluxo de fótons 

fotossinteticamente ativos (DFFFA- μmol.m2.s-1) 

A partir destes dados, calculou-se a eficiência de carboxilação pela razão 

entre Ci e Ca (Ci.Ca-1- adimensional); a eficiência do uso do carbono por  

(A.Ci-1- μmol CO2.m-2.s-1.ppm-1); a eficiência do uso da água pela relação entre 

A e E  (EUA-  μmolCO2. mmol-1 H2O) e a eficiência do uso da luz pela razão 

entre A e DFFFA (EUL- μmol CO2. μmol-1 fótons). 
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3.4.2 Relações hídricas e quantificação da área foliar específica 

As características relacionadas ao estado hídrico das plantas foram 

potenciais hídricos foliares (Ψw- MPa) máximo e mínimo, teor relativo 

instantâneo de água na folha (TRA- adimensional) e condutividade hidráulica 

foliar (Kc- mmol. m-2.s-1. MPa-1). A quantificação do potencial hídrico foliar 

máximo ou predawn (Ψpd) ocorreu antes do amanhecer e o mínimo ou midday 

(Ψmd) por volta do meio-dia, com o auxílio de uma bomba de pressão (PMS 

Instruments - Plant Moisture - Modelo 1000).  

Para obtenção do TRA, as folhas foram coletadas na parte da manhã e 

mantidas em sacos plásticos dentro de caixas de isopor com gelo até serem 

levadas no Laboratório de Bioquímica e Metabolismo Vegetal da UFLA, onde 

foram perfurados cinco discos foliares, por amostra foliar, através de um 

perfurador de 1,5 cm de diâmetro. Os discos foram pesados em balança de 

precisão para a quantificação da matéria fresca (MF- g) e posteriormente, 

imersos em água destilada e armazenados no escuro sob refrigeração (10 ºC) por 

24 horas. Transcorrido este intervalo, cada disco foliar foi seco com auxílio de 

papel absorvente para a retirada do excesso de água na superfície do disco e 

pesados para obtenção da massa fresca saturada (MFS- g). Na sequência, os 

discos foliares de cada amostra foram submetidos à secagem em estufa de 

circulação forçada a 60 ºC até a verificação de peso constante, para obtenção da 

massa seca (MS- g).  

A partir desses dados, calculou-se o valor de TRA conforme equação 4: 

 

    (4) 
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A Kc foi obtida pela razão entre E e a diferença entre o potencial hídrico 

máximo e mínimo (ΔΨw) (mmol-1 H2O.m-2.s-1.MPa-1) (EQUAÇÃO 5), segundo 

metodologia descrita em Zhang et al. (2013).  

 

                   (5) 

sendo  

 
 

E a área foliar específica foi obtida pela razão entre a área dos discos 

foliares e MS (cm2. g-1) (EQUAÇÃO 6): 

 

     (6) 

 

Sendo n = número de discos foliares utilizados equivalente a 3 

3.4.3 Pigmentos cloroplastídicos e nutrientes foliares 

Para extração de pigmentos cloroplastídicos: clorofila a (Chla), clorofila 

b (Chlb), carotenos (c) e xantofilas (x), seguiu-se a metodologia proposta por 

Lichtenthaler e Buschmann (2001). Realizou-se a maceração de 100 mg de 

folhas frescas em 10 ml de acetona 80 %, sendo esta solução depositada em funil 

de separação com lã de vidro e completada com 15 ml para facilitar a diluição, 

possibilitando a leitura da absorbância ( ). Esta  foi realizada em 

espectrofotômetro DU 640 Beckman nos valores de =663,2, 646,8 e 470 nm 
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para a absorbância de Chla, Chlb e Car+x, respectivamente. A clorofila total 

(Chlt) foi obtida pela soma de Chla e Chlb. 

A partir dos valores de absorbância, foram feitos os cálculos de Chla, 

Chlb e Car+x (EQUAÇÕES 8, 9 e 10, respectivamente) para a quantificação dos 

pigmentos, considerando o fator de diluição em cada amostra para a obtenção da 

quantidade de pigmentos em massa por matéria fresca (g. g-1): 

 

 (8) 

 

µ

 (9) 

 

µ

(10) 
 

 

em que  indica absorbância nos respectivos comprimentos de onda 

( ) de 663,2 , 646,8 e 470,0 nm. 

3.4.4 Fluorescência e reflectância 

A eficiência fotoquímica máxima do fotossistema II ( PSII) foi 

avaliada com o auxílio do fluorômetro de pulso modulado Mini-PAM (Walz 

Inc.) em folhas adaptadas ao escuro por pelo menos 30 minutos. Já o espectro de 

reflectância foliar foi obtido com o auxílio de um espectroradiômetro portátil 

USB-650 RED TIDE, acoplado a uma sonda de reflectância R400-7-VIS-NIR 
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(US BioSolutions OceanOptics) inclinada a 45º e em ambiente com fonte de 

radiação eletromagnética constante. Após a obtenção do espectro de reflectância, 

com resolução espectral de 1 nm e tempo de integração de cinco segundos, 

foram calculados os índices (EQUAÇÕES 11, 12 e 13): 

Índice de diferença normalizada (NDI) (GITELSON; MERZLYAK, 

1994): 

     (11) 

 

Razão específica para a clorofila a (PSSRa) (BLACKBURN, 1998): 

 

     (12) 

 

Índice de reflectância fotoquímico (PRI) (GAMON; PEÑUELAS; 

FIELD, 1992): 

 

    (13) 

  

Em que R indica a reflectância em um dado comprimento de onda do 

espectro compreendido entre o ultra-violeta (200 nm) ao infra-vermelho 

próximo (850 nm). 

Além disso, foram determinados os teores percentuais de matéria seca 

de nitrogênio (N) e fósforo (P) em amostras secas de folhas, pelo Laboratório de 

Análises Foliares do Departamento de Química da UFLA. 

3.5 Análise de dados  



39 

Em todas as avaliações dos dois ciclos de D e R foram realizadas 

análises de componentes principais (PCA), a fim de identificar as variáveis 

fisiológicas mais importantes na definição das respostas das plantas à deficiência 

hídrica ao longo dos ciclos de indução e suspensão do estresse. 

Em cada avaliação, foram analisados os valores das componentes 

principais (PC), a proporção da variância do conjunto de dados e os autovetores. 

O nível de importância de cada eixo da PC foi determinado pelo método de 

Broken-Stick e o de cada variável analisado em ordem decrescente dos 

autovetores acima de 0,25 (McGARIGAL; CUSHMAN; STAFFORD, 2000; 

MANLY, 2008). 

A partir dos resultados das PCA’s, buscou-se elaborar duas redes de 

respostas da vegetação ao déficit hídrico e estimar a conectância global (Cg) 

entre as variáveis constituintes destas redes. Para os cálculos de Cg, utilizou-se o 

programa Ecograph 1.0.0, o qual estima a Cg pela média dos valores 

normalizados dos coeficientes de correlação de Pearson (r) entre as variáveis 

fisiológicas em cada rede (EQUAÇÃO 14) segundo Amzallag (2001). A 

conectância global total (CgTotal) foi obtida pela média entre as conectâncias 

das redes TG (CgTG) e RH (CgRH). 

 

    (14) 

 

Por fim, foram obtidos valores dos coeficientes de correlação entre 

conectância das redes e os índices de reflectância na tentativa de verificar a 

aplicabilidade destes índices no monitoramento da estabilidade funcional das 

plantas ao déficit hídrico.  
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4 RESULTADOS E DISCUSSÃO 

4.1 Identificação de variáveis mais importantes na definição das respostas 

foliares à disponibilidade hídrica 

Para se quantificar a importância das variáveis estudadas na definição 

das respostas foliares à disponibilidade hídrica, foram utilizados os módulos e os 

sentidos dos autovetores obtidos nas PCAs para espécies sempre-verdes e 

decícuas. Para selecionar os autovetores a serem utilizados, verificou-se a 

variância acumulada nas duas primeiras componentes principais das PCAs. 

De maneira geral, os eixos da primeira componente principal (PC1) e da 

segunda componente principal (PC2) foram os que mais explicaram a variação 

entre as respostas fisiológicas foliares observadas em função da disponibilidade 

hídrica para as espécies dos dois tipos funcionais. Para as espécies sempre-

verdes, o valor médio de variância acumulada entre os eixos PC1 e PC2 foi de 

49,93% ao longo do período experimental. Deste valor médio da variância 

acumulada, o eixo PC1 explicou em média 30,13% das variações entre as 

respostas fisiológicas foliares observadas nos tratamentos Controle e Estresse 

(FIGURA 1).  

Já nas espécies decíduas, as PCAs foram realizadas apenas nas 

avaliações após um e cinco dias do 1º D, devido à impossibilidade de mais 

avaliações pela queda das folhas após esse período. Nessas avaliações os eixos 

PC1 e PC2 apresentaram valor médio de variância acumulada de 50,58%. Assim 
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como nas espécies sempre-verdes, o eixo PC1 foi o que mais explicou as 

variações entre as respostas fisiológicas observadas nos tratamentos Controle e 

Estresse das espécies decíduas, responsável por 29,81% desta variação. 

Portanto, o eixo PC1 foi utilizado para a identificação das variáveis mais 

importantes na definição das respostas foliares das plantas sempre-verdes e das 

decíduas à disponibilidade hídrica por ter explicado a maior parte das variações 

para os dois tipos funcionais ao longo do período experimental. 

 

 

Figura 1 Porcentagem da variância total explicada pela primeira componente 
principal (PC1) obtida por análises de componentes principais 
(PCAs) 

Nota:  As PCAs foram realizadas para os tratamentos Controle e Estresse das espécies 
de Cafeeiro e Jatobá em cada dia de avaliação nos ciclos de suspensão hídrica (1º 
e 2º D) e de reirrigação (1ª e 2ª R). Os símbolos representam os valores médios 
do eixo da PC1 em cada dia de avaliação. A linha contínua representa o valor 
médio total de 30,13% no eixo PC1. 
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A PCA realizada para as espécies sempre-verdes após um dia no 1º D 

não apresentou diferenças entre os tratamentos de disponibilidade hídrica 

(FIGURA 1, APÊNDICE B), indicando que este período não representou uma 

condição de deficiência hídrica para o Jatobá ou para o Cafeeiro. As variáveis 

mais importantes na definição das respostas foliares dessas espécies neste 

período foram relacionadas aos processos carboxilativos da fotossíntese e 

demonstraram que os indivíduos sob deficiência hídrica não apresentaram 

limitações estomáticas e não-estomáticas (BHARGAVA; SAWANT; 2012) de 

seus processos fotossintéticos, pois apresentaram alta eficiência de uso do 

carbono e da água (FIGURA 2). Esses resultados eram esperados, já que as 

condições de disponibilidade hídrica nos dois tratamentos foram semelhantes 

nas duas espécies (FIGURA 2 A e C, APÊNDICE A).  
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Figura 2 Módulo e sentido dos autovetores do eixo da primeira componente 
principal (PC1) obtidos por análises de componentes principais 
(PCAs) 

Nota:  As PCAs foram realizadas para os tratamentos Controle e Estresse das espécies 
Cafeeiro e Jatobá em cada dia de avaliação nos ciclos de suspensão hídrica (1º e 
2º D) e de reirrigação (1ª e 2ª R). Os círculos cinza representam autovalores no 
sentido positivo e os triângulos abertos representam os autovalores no sentido 
negativo ao longo da PC1. 

Neste período (1°D), a PCA realizada para as espécies decíduas 

demonstrou maior diferenciação entre os tratamentos que as sempre-verdes 

(FIGURA 2, APÊNDICE B), apesar das condições de θ entre os tratamentos das 

duas espécies serem semelhantes (FIGURA 2 B e D, APÊNDICE A). Esse 

resultado pode indicar que o aproveitamento da água disponível no substrato foi 

diferente entre os dois tipos funcionais sob mesmas condições experimentais, o 

que foi evidenciado pela importância da transpiração, condutância estomática e 

potencial hídrico mínimo para esse tipo funcional (TABELA 1). A importância 

elevada nos conteúdos de P neste momento podem estar relacionados ao maior 

investimento energético para a manutenção de taxas fotossintéticas que as 

sempre-verdes, como apontado por GALLE et al. (2011). Além disso, essas 

diferenciações de tratamentos mais acentuadas nas espécies decíduas podem 

indicar uma maior sensibilidade e menor resistência destas em relação às 

sempre-verdes quando submetidas às mesmas condições de deficiência hídrica.  

 

Tabela 1 Autovalores mais importantes (método de Broken-Stick) do eixo da 
primeira componente principal realizada para as características 
fisiológicas medidas nos tratamentos de Controle e sob um dia de 
déficit hídrico nas espécies de Ipê e Eucalipto 

Autovetores Variáveis 

Sentido Módulo 

P 

gs 

+ 

+ 

0,3252 

0,3217 
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Ψpd + 0,3129 

A + 0,3070 

E + 0,2753 

  

Após cinco dias no 1º D, foram observadas as primeiras diferenças entre 

os tratamentos nas espécies sempre-verdes, principalmente para os indivíduos de 

Jatobá (FIGURA 3, APÊNDICE B). Esse menor contraste entre os tratamentos 

no Cafeeiro pode ser explicada pela semelhança entre as condições de 

disponibilidade hídrica estudada (FIGURA 2 A, APÊNDICE A). 

Nesse período, as variáveis que mais direcionaram as respostas das 

sempre-verdes à restrição hídrica, conforme apresentado na figura 11, indicam 

que com a elevação da duração e intensidade do déficit hídrico, iniciam-se 

processos fisiológicos para elevar a eficiência de uso da água e a manutenção do 

processo fotoquímico, aumentando consequentemente a difusão de dióxido de 

carbono. Resultados semelhantes foram observados por Ashraf e Harris (2013) 

que discutem que essa resposta está relacionada a manutenção da fotossíntese 

em condições adversas.  

Na PCA realizada para as decíduas aos cinco dias no 1º D foram 

observadas diferenças entre os tratamentos (FIGURA 4, APÊNDICE B) devido 

a mudanças na θ para as duas espécies. Nesse período, os autovetores mais 

importantes para definição das respostas à disponibilidade hídrica observada 

podem ser relacionados a limitações estomáticas e não-estomáticas da 

fotossíntese (TABELA 2). O controle estomático reflete no consumo interno de 

água (Ψpd) e pode levar a desidratação das membranas dos tilacóides, limitando 

a assimilação de carbono. Esta limitação leva ao acúmulo de compostos 

redutores da cadeia transportadora de elétrons e ao bloqueio da fase bioquímica 

pela baixa A.Ci-1 (KUDOYAROVA; KHOLODOVA; VESELOV, 2013).  
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Tabela 2 Autovalores mais importantes (método de Broken-Stick) do eixo da 
primeira componente principal realizada para as características 
fisiológicas medidas nos tratamentos de Controle e sob cinco dias de 
déficit hídrico nas espécies de Ipê e Eucalipto 

Autovetores Variáveis 

Sentido Módulo 

A 

E 

- 

- 

0,3102  

0,3039 

gs + 0,2960 

Ψpd  + 0,2946 

A.Ci-1 - 0,2643 

 

Estas limitações não-estomáticas diminuem a produção de 

fotoassimilados, aumentando os riscos de um estresse oxidativo e 

comprometendo o suprimento de carbono para a respiração de manutenção dos 

tecidos foliares, e até pode alterar o particionamento de carbono entre tecidos 

fonte-dreno no sistema vegetal (BHARGAVA; SAWANT; 2012). Bertolli, 

Rapchan e Souza (2012) em estudos com soja (Glycine max L.) e feijão-de-

corda (Vigna unguilata L.) submetidos a duas induções distintas de déficit 

hídrico também verificaram que as reduções na A foram influenciadas tanto por 

fatores estomáticos quanto não-estomáticos, como alterações na fase 

fotoquímica. 

Porém, tais resultados foram observados sob baixas Ta e Rg e altos 

valores de DPV no período experimental (FIGURAS 4, 5 e 6, APÊNDICE A), 

indicando que estas condições ambientais podem ter aumentado os efeitos do 

déficit hídrico sobre as plantas. Assim, as respostas da vegetação ao déficit 

hídrico provavelmente foram sobrepostas à condição atípica do ambiente 

(BARBOSA et al., 2012). Mesmo sob essas condições ambientais, os resultados 
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demonstram uma sensibilidade imediata da A e dos Ψ à baixa umidade tanto do 

substrato quanto do ar, indicando que estas características podem ser chaves nas 

vias de respostas biológicas das plantas ao déficit hídrico (SOUZA; PINCUS; 

MONTEIRO, 2005), independente do tipo funcional.  

Aos 12 dias do 1º D, a disponibilidade de água no substrato de Cafeeiros 

e Jatobá reduziu 5,1 e 8%, respectivamente, em relação ao Controle (FIGURA 2 

A e C, APÊNDICE A). Enquanto que no substrato de Ipê e Eucalipto, a redução 

de θ em relação ao Controle foi de 3 e 6,7%, respectivamente (FIGURA 2 B e 

D, APÊNDICE A). Nestas condições, as espécies decíduas apresentaram 

processos de murcha, sequidão e senescência foliares, impossibilitando a 

avaliação das respostas foliares a partir deste intervalo de restrição hídrica. 

Para as espécies sempre-verdes, houve diferença entre os tratamentos 

das duas espécies (FIGURA 5, APÊNDICE B). As variáveis com maior peso na 

definição das respostas foliares observadas (FIGURA 2) demonstraram que as 

espécies deste tipo funcional investem nos processos de regulação estomática 

das trocas gasosas, manutenção do turgor das células dos tecidos foliares e 

produção de energia quando em condições de estresse hídrico, na tentativa de 

manter a homeostase do sistema e assim a estabilidade fisiológica frente às 

condições adversas (GALLE et al., 2011).  

Ao contrário, as alterações morfofisiológicas das decíduas com o 

incremento do déficit hídrico em duração e intensidade indicaram que as 

espécies estudadas não foram capazes de manter a homeostase, não investindo 

recursos energéticos para a manutenção de estabilidade das redes de respostas 

fisiológicas. Essa é uma evidência de que essas espécies apresentam a estratégia 

de escape ao estresse hídrico com a queda de folhas, ao invés da estratégia de 

tolerância (GALLE et al., 2011; KLOEKE et al., 2012). A partir deste período 

de avaliação, os valores médios de Ta foram mais altos, porém, constantes até o 

final do período experimental (FIGURA 4, APÊNDICE A). Esta condição pode 
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ter intensificado os processos de senescência foliar nas decíduas, pois sob 

temperaturas elevadas, os efeitos fisiológicos do déficit hídrico são acentuados. 

Neste período do 1º D, observou-se também elevada importância do 

índice NDI na definição de repostas ao déficit hídrico (FIGURA 2). Segundo 

Wu et al. (2009), alterações nos índices de reflectância devido às variações nos 

teores de pigmentos foliares podem indicar o estado fisiológico vegetal frente a 

condições adversas. Neste caso, o índice NDI pode ter uma aplicação potencial 

no monitoramento do déficit hídrico ou na perda da estabilidade em espécies 

sempre-verdes em condições de maiores intensidade e duração da deficiência 

hídrica. 

Após a última avaliação do 1º D, vale ressaltar que os substratos de 

todas as espécies foram reirrigados na capacidade de campo. Porém, somente as 

plantas sempre-verdes foram avaliadas nos ciclos de R, pois a velocidade de 

refolha das decíduas é lenta, sendo observadas folhas maduras nessas plantas 

apenas 13 dias após recuperação da maioria dos indivíduos em tratamento 

Estresse. 

Aos três dias da 1ª R, as duas espécies sempre-verdes apresentaram 

diferenças entre os tratamentos (FIGURA 6, APÊNDICE B). Desta maneira, as 

sempre-verdes apresentaram maior sensibilidade na gs após a retirada do D, 

promovendo a abertura estomática para o restabelecimento das taxas de A e E 

(FIGURA 2). Além disso, o aumento dos Car indica a ação fotoprotetora e de 

manutenção da EUL (FIGURA 2), bem como mecanismo antioxidante para a 

recuperação dos compostos e estruturas oxidados durante o déficit hídrico 

(BHARGAVA; SAWANT; 2012; KUDOYAROVA; KHOLODOVA; 

VESELOV; 2013). 

Porém, as espécies sempre-verdes apresentaram recuperação do estado 

hídrico de maneira diferenciada, sendo observada uma resiliência mais 

homogênea em indivíduos jovens de Cafeeiro em comparação aos indivíduos de 
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Jatobá. Esta diferenciação intraespecífica, independente de estratégia do grupo 

funcional, observada nesse estudo pode estar relacionada ao fato do Cafeeiro ser 

uma espécie melhorada geneticamente e a variedade estudada reconhecida como 

resistente à seca, enquanto que Jatobá apresenta maior variabilidade genética.  

Com oito dias da 1ª R, os indivíduos de Cafeeiro apresentaram total 

recuperação do estado hídrico, enquanto que os indivíduos de Jatobá ainda se 

encontravam em processo de recuperação (FIGURA 7, APÊNDICE B). Nesse 

período, as respostas foliares das sempre-verdes à disponibilidade hídrica foram 

definidas pelas variáveis AFE, Chlb, N, P e Ψmd, (FIGURA 2), indicando a 

recuperação do transporte de nutrientes do solo para a planta, a síntese “de 

novo” de clorofila como pigmento acessório no processo fotoquímico e 

recuperação dos conteúdos de massa seca foliares.  

Neste momento, os processos que requerem altas quantidades de energia 

na forma de ATP, como a produção de prolinas para ajustes osmóticos em 

situações de déficit hídrico (KUDOYAROVA; KHOLODOVA; VESELOV; 

2013), parecem ser bem atuantes especialmente nos indivíduos de Jatobá. Estas 

observações permitem verificar processos de recuperação dos indivíduos jovens 

de sempre-verdes frente a uma primeira exposição à restrição hídrica, sendo o 

Cafeeiro mais resistente e resiliente à seca que o Jatobá nas condições 

experimentais deste estudo.  

As características observadas no Cafeeiro podem estar relacionadas a 

uma modulação mais eficiente de suas redes tanto com a imposição do déficit 

hídrico quanto com a retirada deste fator de estresse. Isto faz com que haja 

manutenção da homeostase no Cafeeiro ao longo de um ciclo de D e R quando 

comparada ao Jatobá. Desta maneira, um estudo em rede das relações entre as 

variáveis fisiológicas, em que o número e a força das ligações entre os elementos 

de uma rede estão fortemente relacionados com a estabilidade do sistema pode 
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confirmar estas afirmações (EDELMAN; GALLY; 2001; SOUZA et al., 2005; 

SOUZA;  PINCUS; MONTEIRO, 2005). 

Através da PCA realizada aos 13 dias da 1ª R (FIGURA 8, APÊNDICE 

B) não foi possível verificar uma resiliência completa dos indivíduos de Jatobá, 

indicando que esta espécie requer maior tempo para uma recuperação total do 

estado hídrico após uma indução de doze dias de restrição de água. Esta 

recuperação mais lenta diminuiu o uso da água e do carbono (EUA e A.Ci-1). 

Além disso, os indivíduos de Cafeeiro do tratamento Estresse podem apresentar 

uma aclimatação (FLEXAS et al., 2006), já que as respostas fisiológicas 

parecem responder mais às condições ambientais a partir deste período de R, 

mantendo a capacidade fotossintética e a taxa de crescimento quando 

submetidos ao déficit hídrico  a partir deste intervalo de tempo.  

Após um ciclo de D e de R, é importante ressaltar que as mesmas 

plantas sempre-verdes submetidas a tratamento Estresse após o 1º D foram 

sujeitas a um 2º D.  

Aos três dias do 2º D, não foram observadas diferenças entre os 

tratamentos das espécies sempre-verdes (FIGURA 9, APÊNDICE B), assim 

como observado em um dia do 1º D. Além disso, os autovetores positivos 

(FIGURA 2) indicam que estas espécies apresentam um maior grau do 

fechamento estomático que conduz a uma redução da E, Kc e Ci, os quais 

inibem a fase bioquímica da fotossíntese por ausência de substrato e água para 

as reações de regeneração da ribulose 1,6 bisfosfato (BHARGAVA; SAWANT; 

2012).  

Na PCA realizada aos oito dias do 2º D houve uma distinção dos 

tratamentos (FIGURA 10, APÊNDICE B), a qual só foi observada em 12 dias 

do 1º D. Neste período do 2º D, as plantas aumentaram a EUA para compensar 

uma baixa disponibilidade hídrica às células, o que afeta negativamente Kc das 

raízes às folhas (FIGURA 2). Porém, esta baixa Kc evita embolia no xilema e 
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reduz o fluxo transpiratório com a intensificação do déficit hídrico 

(BHARGAVA; SWANTAN, 2012; KUDOYAROVA; KHOLODOVA; 

VESELOV, 2013). Neste intervalo, os efeitos do déficit hídrico podem ter sido 

atenuados pelos baixos valores médios de DPV e Rg (FIGURA 6 e 7, 

APÊNDICE A). Além disso, o fechamento prolongado dos estômatos conduz a 

uma limitação de dióxido de carbono em face da continuação das reações 

fotoquímicas. Isto faz com que a geração de ATP e a fotofosforilação sejam 

reduzidas, o que inibe a atividade de Rubisco e promove o acúmulo dos 

compostos redutores da cadeia transportadora de elétrons, já que a fase 

bioquímica é bloqueada. Este acúmulo pode levar a um estresse oxidativo pela 

produção de espécies reativas de oxigênio (ROS), causando assim danos 

irreversíveis ao aparato fotossintético com a intensificação do estresse 

(LAWLOR; CORNIC, 2002; KUDOYAROVA; KHOLODOVA; VESELOV, 

2013). Esses danos ao aparelho fotossintético causados pela seca podem ser 

reduzidos por processos de dissipação térmica da energia luminosa através da 

fotodestruição de proteína D1 do PSII, o ciclo de xantofila (FIGURA 2) e uma 

dissociação dos complexos de antena a partir de centros de reação fotossintética 

(BHARGAVA; SWANTAN; 2012). 

Estas observações indicam que as sempre-verdes são mais sensíveis ao 

déficit hídrico após uma segunda exposição ao fator de estresse, o que pode estar 

relacionado a processos de memória vegetal (THELLIER; LUTTGE, 2013). 

Neste caso, os processos de memória nas plantas sempre-verdes parecem 

envolver modulações nas redes fisiológicas de trocas gasosas em menor 

intervalo de tempo. 

Com a intensificação do déficit hídrico, observou-se total distinção entre 

os tratamentos nas duas espécies de sempre-verdes aos 11 dias do 2º D 

(FIGURA 11, APÊNDICE B), refletindo em maiores restrições estomáticas 

(FIGURA 11) para suprir as perdas de água por E e aumentar a EUA 
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(KUDOYAROVA; KHOLODOVA; VESELOV, 2013). Neste momento, as 

sempre-verdes podem apresentar um investimento energético na biossíntese de 

prolinas e outros derivados de N (FIGURA 2) que atuam como osmólitos para 

prevenir a perda de água nas células e assim, manter o turgor celular 

(BHARGAVA; SWANTAN, 2012). 

Além disso, variações nos teores de pigmentos foliares, principalmente 

de Chla, bem como na fase fotoquímica da fotossíntese alteraram a reflectância 

da superfície foliar, detectada pelos índices PSSRa e PRI, respectivamente 

(FIGURA 2). Assim como foi observado para os índices PRI e NDI aos cinco e 

12 dias de déficit hídrico, respectivamente, o PSSRa também pode ser usado no 

monitoramento do estado hídrico e/ou estabilidade funcional em plantas sempre-

verdes.   

Após o segundo ciclo de D, todos os substratos dos indivíduos sempre-

verdes sob déficit hídrico foram submetidos à reirrigação na capacidade campo.  

Aos três dias da 2ª R, o restabelecimento de água no solo não foi capaz 

de promover a recuperação total das respostas foliares dos indivíduos sob 

estresse (FIGURA 12, APÊNDICE B), assim como foi observado no mesmo 

período da 1ª R. A abertura estomática aumenta a E, a qual diminui as taxas de 

EUL e a EUA (FIGURA 2), já que há disponibilidade hídrica em condições 

ambientais estáveis em relação ao período experimental. Neste momento, as 

plantas ainda apresentaram baixas taxas de A.Ci-1, que somente foram 

aumentadas após seis dias da 2ª R pelo aumento das taxas fotossintéticas, que 

reduziram as concentrações de dióxido de carbono interno (FIGURA 2). Nesse 

período de avaliação, os tratamentos não se diferenciaram (FIGURA 13, 

APÊNDICE B). 

Aos nove dias da 2ª R, os indivíduos de Jatobá apresentaram 

diferenciação entre os tratamentos, enquanto que os Cafeeiros tiveram 

comportamentos mais semelhantes entre os tratamentos (FIGURA 14, 
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APÊNDICE B). Estas observações podem estar relacionadas a uma maior 

restrição nos processos de trocas gasosas devido a menor Kc e a um tempo mais 

longo de produção dos pigmentos clorofilianos no Jatobá em relação ao Cafeeiro 

(FIGURA 2). 

De maneira geral, o processo de resiliência das espécies sempre-verdes 

após a 2ª R é atingida em um maior intervalo de tempo (seis dias) em relação à 

1ª R (três dias) para espécie de Cafeeiro. Já para os indivíduos de Jatobá, a 

resiliência não estabelecida em 12 dias da 1ª R, é atingida em três dias da 2ª R. 

Isto indica, mais uma vez, processos de memória em resposta ao estresse dos 

mecanismos sempre-verdes (THILLER; LUTTGE, 2013). 

Após uma análise das variáveis fisiológicas a cada dia de avaliação, 

verificou-se que a A, A.Ci-1, EUL, gs, E e Ψpd foram as mais frequentes na 

definição das respostas foliares das espécies estudadas aos ciclos de D e R. 

Como A.Ci-1 e EUL são medidas dependentes de A, tem-se como variáveis mais 

responsivas ao déficit hídrico a A, gs, E e Ψpd (TABELA 3). Porém, como os 

processos metabólicos do vegetal são dinâmicos e organizados em rede (SOUZA 

et al., 2005), as principais relações com as variáveis independentes Ci, Ψmd, 

TRA e Kc podem ser consideradas igualmente importantes. 

 

Tabela 3 Quantificação da frequência dos autovalores com maior nível de 
importância das variáveis fisiológicas medidas nos ciclos de D e R 

Variáveis Frequência 
A  7 

A.Ci-1 7 
EUL 5 

gs 5 
E 5 

Ψpd 2 
Em que A= taxa de fotossíntese líquida (μmolCO2.m-2.s-1), gs= condutância estomática 
(mmol. m-2.s-1), A.Ci-1 = eficiência do uso do carbono (μmol CO2.m-2.s-1.ppm-1), E= taxa 
de transpiração foliar (μmolH2O.m-2.s-1) e Ψpd= potencial hídrico predawn (MPa). 
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4.2 Modulações temporais da rede de respostas foliares à disponibilidade 

hídrica 

A partir dos resultados anteriormente descritos, foi possível elaborar 

redes de estudo generalistas das respostas fisiológicas foliares à disponibilidade 

hídrica, comum para espécies decíduas e sempre-verdes. Foram elaboradas duas 

redes: uma rede de trocas gasosas (TG) e outra de relações hídricas (RH). A TG 

é uma representação das relações existentes entre A, gs, E e Ci, enquanto que a 

RH representa as relações constituídas por Ψpd, Ψmd, TRA e Kc (FIGURA 3).  

A gs e o Ψpd são variáveis de ligação entre as duas redes, de forma a manter uma 

rede fisiológica total. 

As redes foram avaliadas pela conectância global (Cg) interna, isto é: a 

Cg existente entre as variáveis de TG (CgTG) e de RH (CgRH), sendo a CgTotal 

a média entre os valores de CgTG e CgRH. A modulação das redes foi avaliada 

pela variação da Cg de cada rede ao longo do período experimental. 
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Figura 3 Representação esquemática das redes de conectância global de trocas 

gasosas (TG), relações hídricas (RH) e da total 
Nota: A TG representa as relações constituídas por A (fotossíntese líquida), E 

(transpiração foliar), gs (condutância estomática) e Ci (conteúdo de carbono 
interno). A RH é constituída pelas relações entre Ψpd (potencial hídrico predawn), 
Ψmd (potencial hídrico midday), teor relativo de água (TRA) e condutividade 
hidráulica (Kc). A rede total é a média das redes TG e RH. As variáveis em 
destaque indicam as mais responsivas ao déficit hídrico neste estudo. As setas 
mais claras indicam as relações mútuas entre as variáveis fisiológicas e a seta 
mais escura as variáveis de ligação entre as duas redes 

 

Após um dia do 1º D, as espécies decíduas e o Cafeeiro apresentaram 

maior CgTG em relação à de CgRH (FIGURA 4 A, B) devido ao controle 

estomático responsável pela plasticidade do sistema vegetal frente às variações 

diárias de umidade do ambiente e que mantém o estado hídrico. Sob condições 

ambientais normais neste intervalo do experimento, as espécies decíduas 

apresentaram maior homeostase nas redes de TG e RH (CgTotal) que as plantas 

sempre-verdes (FIGURA 4 C), já que alta Cg está relacionada à maior 

estabilidade do sistema (AMZALLAG, 2001; SOUZA et al., 2005; SOUZA et 

al., 2009; SOUZA; PINCUS; MONTEIRO, 2005). Outros resultados 
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experimentais também demonstraram a forte relação da conectância com a 

capacidade da planta em responder ao ambiente (CAMARGO-BORTOLIN et 

al., 2008; PRADO et al., 2004; SATO et al., 2010; SOUZA et al., 2005; 

SOUZA; PINCUS; MONTEIRO, 2005; SOUZA et al., 2009). 

 

 
Figura 4 Valores de conectância global das redes de trocas gasosas (A), de 

relações hídricas (B) e total (C) dos indivíduos de espécies sempre-
verdes e decíduas submetidos a dois ciclos de suspensão da rega e 
dois de reirrigação 
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Nota: Os símbolos representam valores médios de conectância entre as variáveis 
fisiológicas de cada rede. 

Aos cinco dias da 1ª D, observou-se que as sempre-verdes reduziram 

CgTG e CgRH enquanto que as decíduas só aumentaram a CgRH (FIGURA 4 

A, B). E em relação à TG, as decíduas apresentaram comportamentos inversos: 

aumento da CgTG no Ipê e redução da mesma no Eucalipto. Estas observações 

demonstram que as respostas da vegetação frente a condições adversas do 

ambiente podem ser relacionadas ao tipo funcional e são espécie-específicos. 

Souza et al. (2005) também verificaram comportamentos distintos de 

conectância dos processos fotossintéticos em dois grupos sucessionais de plantas 

lenhosas em diferentes condições de luminosidade.  

Neste intervalo, a maior CgTotal nas espécies decíduas (FIGURA 4 C), 

indicou ajustes mais rápidos e objetivos nas redes de TG e RH em relação às 

sempre-verdes. Estas modulações rápidas podem ser em função da rápida 

propagação de sinais nas redes com maiores valores de Cg (SOUZA; 

BUCKERIDGE, 2004; SOUZA et al., 2005; SOUZA; PINCUS; MONTEIRO, 

2005), causando as perdas foliares já observadas aos 12 dias de D, pois mesmo 

pequenas mudanças nestas variáveis altamente conectadas, repercutem em 

alterações nas relações com as outras (CSERMERLY, 2006; SOUZA; 

BUCKERIDGE, 2004). 

Além disso, as diminuições da Cg nas redes de TG e RH de Jatobá 

(FIGURA 26A, B) demonstraram relações fracas entre as variáveis fisiológicas, 

as quais podem ter comprometido a estabilidade do sistema (CSERMELY, 

2006), o que seria responsável pela baixa resistência desta espécie em relação ao 

Cafeeiro, como discutido anteriormente.  

Em 12 dias da 1ª D, as espécies sempre-verdes apresentaram uma alta 

CgTotal (FIGURA 4 C), indicando maior controle das redes de TG e RH na 

manutenção da homeostase frente à restrição hídrica (SOUZA et al., 2005; 

SOUZA; PINCUS; MONTEIRO, 2005). Esta estabilidade nos processos 
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fisiológicos das sempre-verdes conferiu uma maior resistência destas espécies 

em relação às decíduas, as quais perdem homeostase com a interrupção de Cg 

nas redes de TG e RH. 

Com a 1ª R, os valores de CgTotal diminuíram em relação aos 12 dias 

da 1ª D. Souza, Aidar e Oliveira (2004), também verificaram o aumento e a 

redução de Cg de trocas gasosas dentro de estresse hídrico e recuperação, 

respectivamente, para dois genótipos de feijão submetidos à deficiência hídrica e 

recuperação.  

A diminuição de CgTotal foi observada até oito dias de recuperação, 

indicando uma resiliência lenta das espécies sempre-verdes para evitar 

mudanças bruscas nas redes com a disponibilidade hídrica (CSERMERLY, 

2006). Porém, aos 12 dias da 1ª R, os maiores valores de CgTotal conferiram 

controle ao sistema vegetal, restabelecendo completamente os processos de TG e 

RH em Cafeeiro e a maior resiliência ao déficit hídrico desta espécie comparada 

com Jatobá.  

Com três dias após o 2º D, observou-se um aumento de CgTG e CgRH 

em relação aos 12 dias da 1ª R para as sempre-verdes (FIGURA 4 A, B), 

indicando uma maior sensibilidade estomática ao segundo D. Porém, estes 

valores de CgTG e CgRH foram menores que os observados aos cinco dias da 1ª 

D, indicando que as fortes relações entre as variáveis fisiológicas foram capazes 

de estabilizar o sistema no 1º D. Portanto, no 2º D as interações mais fracas 

permitiram maior flexibilidade do sistema às alterações do ambiente por 

processos de “memória vegetal” (THILLER; LUTTGE, 2013).  

Assim, fortes interações entre as variáveis fisiológicas podem melhorar a 

estabilidade do sistema, em que alto controle interno é necessário, como uma 

primeira exposição a uma perturbação do ambiente. Enquanto que interações 

fracas promovem a estabilidade quando se tem baixo controle e flutuações 

ambientais de maiores magnitudes (SOUZA et al., 2009), como nos oito dias do 
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2º D em que os valores de Ta, DPV e Rg foram os mais baixos ao longo de todo 

período experimental (FIGURA 4, 6 e 7, APÊNDICE A). 

Neste intervalo de oito dias do 2º D, a CgRH em Jatobá apresentou 

maiores valores que podem estar relacionados à baixa Cg ao final de 12 dias de 

R, pois os indivíduos de Jatobá não apresentaram recuperação total do estado 

hídrico.  

Aos onze dias do 2º D, os valores de CgTG e CgRH foram menores que 

os observados em 12 dias do 1º D, em condições ambientais estáveis dentro do 

período experimental (APÊNDICE A). Quando o acoplamento com a rede de 

conectância e o ambiente é baixo, as fracas interações entre as variáveis 

fisiológicas podem evitar propagação de mudanças bruscas na rede, as quais 

poderiam comprometer a estabilidade do sistema (CSERMERLY, 2006).  

Os valores de CgTotal ao longo de seis dias da 2ª R (FIGURA 4 C) nas 

duas espécies sempre-verdes foram mais baixos que os encontrados em oito dias 

do 1º D, demonstrando que a estabilidade do sistema foi atingida no primeiro 

ciclo de R. Além disso, baixos valores de CgTG e CgRH em Cafeeiros 

(FIGURA 4 A, B) indicaram uma resiliência mais rápida desta espécie em 

relação aos indivíduos de Jatobá. Estas observações corroboram a possibilidade 

de Cafeeiros terem sofrido o processo de aclimatação (SOUZA; PINCUS; 

MONTEIRO, 2005; SATO et al., 2010).  

4.3 Monitoramento da estabilidade do sistema de respostas foliares à 

disponibilidade hídrica através de índices de reflectância 

Pelas análises de PCA e da conectância das redes de TG e RH, 

verificou-se que os índices de reflectância NDI, PRI e PSSRa foram importantes 

nas definições das respostas das espécies sempre-verdes ao déficit hídrico nos 
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intervalos de 12 dias após o 1º D; cinco dias do 1º D e de 11 dias do 2º D; e 11 

dias do 2º D, respectivamente.  

Desta maneira, foram calculadas as correlações de CgTG, CgRH e A 

com os índices para estes intervalos, a fim de verificar a capacidade dos índices 

de reflectância na detecção da estabilidade fisiológica destes sistemas vegetais 

frente ao déficit hídrico. Para a identificação da estabilidade fisiológica de 

plantas decíduas, utilizou-se o período de cinco dias do 1º D, já que, após este 

período, ocorre perda da homeostase nestas plantas. 

Com a indução do déficit hídrico, foram observadas correlações 

positivas e significativas de A com NDI (p = 0,0239) e negativas de CgRH com 

PRI para os indivíduos de Cafeeiro (p = 0,0484) (TABELA 4). Estas altas 

correlações correspondem, respectivamente, ao aumento e redução nas redes de 

TG e RH, demonstrando que estes índices podem ser empregados para monitorar 

a dinâmica nas redes fotossintéticas através de sensores remotos (EVAIN; 

FLEXAS; MOYA; 2004; MIELKE; SCHAFFER; SCHILLING; 2012). 

Esses índices também indicaram a perda de estabilidade nas trocas 

gasosas nos indivíduos de Eucalipto através das correlações negativas de A com 

NDI (p = 0,0432) e de CgTG com PRI (p = 0,0282) (TABELA 4). O índice PRI 

também representou o aumento da CgTG nos indivíduos de Ipê (r = 0,962, p = 

0,0087).  
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Tabela 4 Valores dos coeficientes de correlação de redes de conectância de 
trocas (TG), relações hídricas (RH) e a taxa de fotossíntese líquida 
(A) com os índices de reflectância de Diferença Normalizada (NDI) e 
Fotoquímico (PRI) dos indivíduos de Cafeeiro, Jatobá, Ipê e Jatobá, 
submetidos a duas suspensões hídricas (1º e 2º D) 

Correlações                                            Ciclo de D 

                                     5 dias do 1º D                      11 dias do 2º D 

CgTG e PRI 0,962* 

-0,917**

- 

- 

CgRH e PRI -0,881# - 

A e PRI - 1,00## 

A e NDI 0,926# 

-0,890**

- 

- 

Os símbolos representam os indivíduos submetidos às suspensões hídricas conforme 
segue: #Cafeeiro; ## Jatobá; *Ipê; **Eucalipto. Os valores de correlações foram 
obtidos em p<0,05 

 

Tais resultados apresentam uma aplicação potencial dos índices de 

reflectância no monitoramento do estado fisiológico de plantas tropicais em face 

a variações ambientais. Observações semelhantes também foram encontradas 

por Sarlikioti, Driever e Marcelis (2010), os quais verificaram altas correlações 

de PRI com variáveis de trocas gasosas em plantas de Solanum lycopersicum 

submetidos à suspensão total de rega, em casa de vegetação e condições de baixa 

luminosidade (~700 μmol.m-2.s-1), como as encontradas neste trabalho.  

Apesar do aumento da CgTG em plantas de Jatobá somente ter sido 

detectada pela correlação de A com PRI após 11 dias do 2º D (p = 0,0167),  os 

índices PRI e NDI são potencialmente importantes na detecção da estabilidade 

dos processos de TG e RH em plantas sempre-verdes e decíduas com a 

progressão do déficit hídrico, de forma não destrutiva, rápida e com resultados 
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mais precisos se calibrados por espécie (CARTER; SPIERING 2002; 

RICHARDSON; BERLYN, 2002), o que exigirá a produção de mais estudos. 

É importante considerar que estas respostas foram observadas para 

espécies lenhosas e jovens de cada tipo funcional estudado em casa de vegetação 

durante o inverno austral, o que pode ser necessário ajustes experimentais para 

estudos em outras situações. E que o conhecimento mais detalhado do 

comportamento das redes de trocas gasosas e relações hídricas na perda de 

estabilidade fisiológica em plantas decíduas deve ser realizado em estudos com 

escalas de tempo menores que as deste trabalho.   
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5 CONCLUSÕES 

Este estudo permitiu uma análise ampla de alguns aspectos fisiológicos 

relacionados com a deciduidade foliar em espécies nativas e cultivadas que 

passam pela sazonalidade na disponibilidade hídrica imposta pelo clima do 

Cerrado, fornecendo evidências científicas importantes para ampliar o 

conhecimento sobre os mecanismos ecológicos e respostas fisiológicas a eventos 

recorrentes de seca. Dentre essas evidências, destacam-se: 

 

a) As espécies do tipo funcional sempre-verde estudadas podem 

apresentar maior resistência ao déficit hídrico que as decíduas em 

mesmas condições experimentais e ambientais, pois as decíduas 

perdem a homeostase das redes de trocas gasosas e relações hídricas 

com a intensidade dos efeitos da seca;  

b) De forma geral, as espécies sempre-verdes estudadas apresentaram 

comportamentos semelhantes de ajuste fisiológico em resposta à 

disponibilidade hídrica, que levaram as plantas a manterem suas 

folhas em condições de estresse. Por outro lado, as espécies decíduas 

estudadas, apesar de terem em comum a deciduidade das folhas em 

condições de maior duração ou intensidade do déficit hídrico, 

parecem ter mecanismos fisiológicos distintos para responder a essa 

condição; 

c) Com uma segunda indução à deficiência hídrica, as espécies sempre-

verdes podem apresentar processos de memorização da condição de 

estresse, já que mantém sua estabilidade fisiológica com a 

progressão do déficit hídrico. Estes processos de memorização 

podem ser intraespecíficos, pois há diferenças quanto à resistência e 
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resiliência entre espécie cultivada e não-cultivada para a manutenção 

da estabilidade fisiológica a nível foliar nos dois ciclos de estresse. 

d) Os índices de reflectância podem ser uma ferramenta confiável para 

obtenção de respostas foliares rápidas e não destrutivas, que 

associadas aos dados fisiológicos de trocas gasosas e relações 

hídricas, permitem detectar a estabilidade fisiológica da vegetação 

sempre-verde e decídua a condições de estresse hídrico.  
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APÊNDICES 

APÊNDICE A- Características ambientais 

 

 

Figura 1 Valores de temperatura do substrato (ºC) ao longo de 45 dias de 
experimento nos meses de julho a agosto de 2012 

Nota:  Os símbolos representam os valores médios, sendo que os círculos preenchidos 
são referentes à coluna de 3,5 L e os círculos abertos à coluna de 12 L. As linhas 
contínuas indicam valores de desvio-padrão (2 ) máximos (linha superior) e 
mínimos (linha inferior), enquanto que a linha tracejada são valores de mediana. 
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Figura 2 Valores de umidade volumétrica do substrato (m3.m-3) de Cafeeiro 
(A) e Jatobá (C) ao longo de 45 dias de experimento e de Ipê (B) e 
Eucalipto (D) nos cinco primeiros dias de experimento nos meses de 
julho a agosto de 2012 

Nota:  Os círculos escuros indicam valores médios observados nas plantas Controle e os 
círculos abertos, os valores médios observados nas plantas sob tratamento 
Estresse. As barras de erro indicam o desvio-padrão amostral. Os pontos 
indicados pelas setas são referentes aos dias de avaliação em que o tratamento 
Estresse foi submetido à deficiência hídrica, enquanto que os pontos que não 
apresentam setas se referem aos dias de reirrigação do substrato do tratamento 
Estresse. 
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Figura 3 Curva de retenção da água (kg.kg-1) do substrato composto por 
mistura de latossolo vermelho e areia na proporção 3:2  
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Figura 4 Valores de temperatura do ar (ºC) ao longo de 45 dias de experimento 
nos meses de julho a agosto de 2012. As linhas contínuas indicam 
valores de desvio-padrão (2 ) máximos (linha superior) e mínimos 
(linha inferior), enquanto que a linha tracejada são valores de 
mediana 
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Figura 5 Valores de umidade relativa do ar (%) ao longo de 45 dias de 
experimento nos meses de julho a agosto de 2012. As linhas 
contínuas indicam valores de desvio-padrão (2 ) máximos (linha 
superior) e mínimos (linha inferior), enquanto que a linha tracejada 
são valores de mediana 
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Figura 6 Valores médios de déficit de pressão de vapor (kPa) ao longo de 45 
dias de experimento nos meses de julho a agosto de 2012. As linhas 
contínuas indicam valores de desvio-padrão (2 ) máximos (linha 
superior) e mínimos (linha inferior), enquanto que a linha tracejada 
são valores de mediana 
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Figura 7 Valores de irradiância global (W.m-2) ao longo de 45 dias de 
experimento nos meses de julho a agosto de 2012. As linhas 
contínuas indicam valores de desvio-padrão (2 ) máximos (linha 
superior) e mínimos (linha inferior), enquanto que a linha tracejada 
são valores de mediana 
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APÊNDICE B- Análises de componentes principais 
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Figura 1 Análise de componente principal – primeira (PC1) versus segunda 
componente principal (PC2) realizada para as variáveis fisiológicas 
medidas nos tratamentos controle (símbolos fechados) e sob déficit 
hídrico (símbolos abertos) em todas as espécies estudadas após um 
dia de suspensão hídrica. Os círculos representam as amostras de 
Cafeeiro e os triângulos de Jatobá 
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Figura 2 Análise de componente principal – primeira (PC1) versus segunda 
componente principal (PC2) realizada para as variáveis fisiológicas 
medidas nos tratamentos controle (símbolos fechados) e sob déficit 
hídrico (símbolos abertos) em todas as espécies estudadas após um 
dia de suspensão hídrica. Os losangos representam as amostras de Ipê 
e os quadrados de Eucalipto  
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Figura 3 Análise de componente principal – primeira (PC1) versus segunda 
componente principal (PC2) realizada para as variáveis fisiológicas 
medidas nos tratamentos controle (símbolos fechados) e sob déficit 
hídrico (símbolos abertos) em todas as espécies estudadas após cinco 
dias de suspensão hídrica. Os círculos representam as amostras de 
Cafeeiro e os triângulos de Jatobá 
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Figura 4 Análise de componente principal – primeira (PC1) versus segunda 
componente principal (PC2) realizada para as variáveis fisiológicas 
medidas nos tratamentos controle (símbolos fechados) e sob déficit 
hídrico (símbolos abertos) em todas as espécies estudadas após cinco 
dias de suspensão hídrica. Os círculos representam as amostras de 
Cafeeiro, os triângulos de Jatobá, os losangos de Ipê e os quadrados 
de Eucalipto  
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Figura 5 Análise de componente principal – primeira (PC1) versus segunda 
componente principal (PC2) realizada para as variáveis fisiológicas 
medidas nos tratamentos controle (símbolos fechados) e sob déficit 
hídrico (símbolos abertos) para as espécies sempre-verdes após doze 
dias de suspensão hídrica. Os círculos representam as amostras de 
Cafeeiro e os triângulos as de Jatobá 
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Figura 6 Análise de componente principal – primeira (PC1) versus segunda 
componente principal (PC2) realizada para as variáveis fisiológicas 
medidas nos tratamentos controle (símbolos fechados) e sob déficit 
hídrico (símbolos abertos) para as espécies sempre-verdes após três 
dias de reirrigação. Os círculos representam as amostras de Cafeeiro e 
os triângulos as de Jatobá 
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Figura 7 Análise de componente principal – primeira (PC1) versus segunda 
componente principal (PC2) realizada para as variáveis fisiológicas 
medidas nos tratamentos controle (símbolos fechados) e sob déficit 
hídrico (símbolos abertos) para as espécies sempre-verdes após oito 
dias de reirrigação. Os círculos representam as amostras de Cafeeiro e 
os triângulos as de Jatobá 
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Figura 8 Análise de componente principal – primeira (PC1) versus segunda 
componente principal (PC2) realizada para as variáveis fisiológicas 
medidas nos tratamentos controle (símbolos fechados) e sob déficit 
hídrico (símbolos abertos) para as espécies sempre-verdes após treze 
dias de reirrigação. Os círculos representam as amostras de Cafeeiro e 
os triângulos as de Jatobá 
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Figura 9 Análise de componente principal – primeira (PC1) versus segunda 
componente principal (PC2) realizada para as variáveis fisiológicas 
medidas nos tratamentos controle (símbolos fechados) e sob déficit 
hídrico (símbolos abertos) para as espécies sempre-verdes após três 
dias de suspensão hídrica. Os círculos representam as amostras de 
Cafeeiro e os triângulos as de Jatobá 
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Figura 10 Análise de componente principal – primeira (PC1) versus segunda 
componente principal (PC2) realizada para as variáveis fisiológicas 
medidas nos tratamentos controle (símbolos fechados) e sob déficit 
hídrico (símbolos abertos) para as espécies sempre-verdes após oito 
dias de suspensão hídrica. Os círculos representam as amostras de 
Cafeeiro e os triângulos as de Jatobá 
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Figura 11 Análise de componente principal – primeira (PC1) versus segunda 
componente principal (PC2) realizada para as variáveis fisiológicas 
medidas nos tratamentos controle (símbolos fechados) e sob déficit 
hídrico (símbolos abertos) para as espécies sempre-verdes após onze 
dias de suspensão hídrica. Os círculos representam as amostras de 
Cafeeiro e os triângulos as de Jatobá 
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Figura 12 Análise de componente principal – primeira (PC1) versus segunda 
componente principal (PC2) realizada para as variáveis fisiológicas 
medidas nos tratamentos controle (símbolos fechados) e sob déficit 
hídrico (símbolos abertos) para as espécies sempre-verdes após três 
dias de reirrigação. Os círculos representam as amostras de Cafeeiro e 
os triângulos as de Jatobá 
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Figura 13 Análise de componente principal – primeira (PC1) versus segunda 
componente principal (PC2) realizada para as variáveis fisiológicas 
medidas nos tratamentos controle (símbolos fechados) e sob déficit 
hídrico (símbolos abertos) para as espécies sempre-verdes após seis 
dias de reirrigação. Os círculos representam as amostras de Cafeeiro e 
os triângulos as de Jatobá 
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Figura 14 Análise de componente principal – primeira (PC1) versus segunda 
componente principal (PC2) realizada para as variáveis fisiológicas 
medidas nos tratamentos controle (símbolos fechados) e sob déficit 
hídrico (símbolos abertos) para as espécies sempre-verdes após nove 
dias de reirrigação. Os círculos representam as amostras de Cafeeiro e 
os triângulos as de Jatobá 

 
 
 
 
 
 
 


