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Resumo

Amazonia e Cerrado sao os maiores biomas brasileiros e possuem regimes hidricos contrastantes. Na
Amazo6nia chamam atencdo as florestas alagdveis periodicamente, enquanto no Cerrado hd uma
sazonalidade hidrica marcada por seis meses de seca (solos bem drenados), sendo que estes estresses
ambientais requerem das plantas mecanismos adaptativos que assegurem sua sobrevivéncia. Embora
as diferencas nos regimes hidricos sejam marcantes, existem espécies como Genipa americana L.
(Jenipapo) e Guazuma ulmifolia Lam. (Mutamba) que colonizam ambos os ecossistemas. Este estudo
teve como objetivo descrever, avaliar e comparar a anatomia dos 6rgaos vegetativos de plantas jovens
das duas espécies, cujas populacdes ocorrem em dreas alagdveis da Amazonia e em solos bem
drenados do Cerrado, bem como as suas respostas anatdmicas quando submetidas ao alagamento
parcial e total. Plantas com uma média de 90 dias de germinadas foram submetidas aos tratamentos:
controle (irrigadas diariamente), alagamento parcial (2cm de d4gua acima do substrato) e alagamento
total (submersao) por um periodo de 30 dias. Foram utilizadas 60 plantas de cada espécie e origem,
sendo 20 por tratamento. Apds o periodo de experimento de alagamento, foram coletados cinco
espécimes por tratamento para andlises anatdOmicas. As amostras foram utilizadas para andlises
qualitativas e quantitativas, e os resultados obtidos submetidos a andlise de variancia (ANOVA) e as
médias comparadas pelo teste de Tukey com 5% de significancia. Em G. americana os resultados
mostraram que a maior parte dos caracteres anatdmicos observados na raiz e no caule sao semelhantes
entre as origens, bem como suas respostas ao alagamento. Porém, diferem em caracteres que afetam
a condutividade hidrica como, no didmetro, densidade e agrupamento de vasos no caule. Além de
diferencas nos didmetros (cortex e cilindro central) da raiz, que se apresentaram maiores nas plantas
do Cerrado. Os atributos morfoanatdmicos que garantem a alta tolerancia da espécie ao alagamento
sdo presenca de: pelos absorventes, exoderme, aerénquimas e lenticelas hipertrofiadas, reserva de
amido e redugdo de tecidos visando economia de energia durante o periodo alagado. Parte destas
caracteristicas mitigam tanto o efeito negativo causado pela restricao hidrica, quanto pelo alagamento.
Nas folhas as diferengas mais relevantes entre a origem das plantas foram no aumento da espessura
do parénquima esponjoso e do mesofilo como um todo e no tamanho dos estdmatos nas plantas do
Cerrado e a diminui¢do da nervura central nas plantas do Cerrado, quando comparadas as da
Amazonia. Considerando os diferentes niveis de alagamento ocorreram alteragcdes na espessura do
mesofilo, da lamina foliar, dos parénquimas, da epiderme abaxial, na densidade estomadtica, no
tamanho dos estomatos e da nervura central. Nas plantas da Amazonia estas alteragdes foram mais
expressivas nas plantas submetidas ao alagamento parcial, enquanto nas plantas do Cerrado ambos
os niveis de alagamento desencadearam tais alteragdes. Em Guazuma ulmifolia as diferencas mais

relevantes foram observadas entre as plantas do Cerrado que possuem fibras de paredes celulares



mais espessas, maior densidade e diametro de vasos e largura de raio no caule, além de estruturas
secretoras mais evidentes no cortex em relacdo as da Amazonia. O alagamento parcial induziu no
caule independentemente da origem a formacao de lenticelas e raizes adventicias, além de aerénquima
secunddrio nas plantas do Cerrado. Na raiz, o alagamento (parcial e total) afetou o didmetro total da
raiz, do cilindro central e do cértex; e em ambos os ambientes foram observados aerénquima do tipo
constitutivo. O 6rgdo mais afetado foi o caule, sendo que nas plantas submetidas ao alagamento total
foram mais evidentes. Sugere-se portanto que as pressdes ambientais a que as populacdes destas
espécies estdo submetidas em seus ecossistemas de origem quanto o estresse causado pelos diferentes
niveis de alagamento modulam as respostas anatomicas. Os resultados obtidos neste estudo
contribuem com banco de dados cientificos da tolerancia de plantas ao alagamento, bem como podera

subsidiar projetos de recuperacdo de dreas degradadas.

Palavras-chaves: Amazonia, Cerrado, anatomia de 6rgaos vegetativos, alagamento
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minudsculas, representam diferencas entre os tratamentos. Médias seguidas por letras iguais nao

diferem pelo teste de TuKey (P<O.05). couveeiiiiiiiie e 102
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1. INTRODUCAO GERAL

As inundagdes periddicas em florestas alagdveis da Amazonia constituem um fator ambiental
estressante, por impor as plantas periodos de alagamento de até seis meses de duracdo (Parolin 2001).
Dentre os principais problemas associados ao alagamento, estd a limitacao na difusdo de gases que,
nessas planicies pode tornar o ambiente hip6xico ou até mesmo andxico, comprometendo processos
vitais das plantas, tais como respira¢do e fotossintese (Pezeshki 2001; Pisicchio et al., 2010; Voesenek
& Sasidharan 2013). Como consequéncia, o desenvolvimento da vegetacdo dessas dreas, pode ser
afetado, especialmente das plantas jovens (Pezeshki 2001; Pisicchio et al., 2010; Voesenek &
Sasidharan 2013).

Como estratégia de sobrevivéncia em resposta ao alagamento, algumas espécies podem
desenvolver um conjunto de caracteristicas morfoanatomicas que visam minimizar o efeito do
estresse hidrico, principalmente por favorecer o processo de troca gasosa (Lobo & Joly 2000;
Voesenek & Sasidharan 2013). Dentre as alteracdes destacam-se a formagao de aerénquimas, raizes
adventicias, ocorréncia de lenticelas hipertrofiadas e fissuras caulinares (Santiago & Paoli 2007;
Ferreira et al., 2007; 2009; Menegucci 2008; Batista et al., 2008; Yin et al., 2010; Medri et al., 2011;
Gongalves et al., 2013; Carvalho et al., 2016).

O desenvolvimento de respostas adaptativas ao alagamento depende de sinais internos que
indiquem a mudancga dristica na composicao de gases em 6rgaos da planta submetida ao alagamento
(Voesenek & Sasidharan 2013). Uma das primeiras manifestacdes das alteracdes gasosas que ocorre
¢ o aumento significativo nos niveis do hormonio etileno que, em situagdes de alagamento, se
acumula na planta e € apontado como desencadeador inicial para o desenvolvimento dos aerénquimas
(Shimamura et al., 2003; Rajhi et al., 2011; Yukiyoshi & Karahara 2014).

Estudos relatam que muitas plantas que ndo desenvolvem alteracdes anatomicas para facilitar a
difusdo de gases, quando submetidas ao alagamento, podem ter o crescimento inibido ou morrem
nessas condi¢des sendo neste caso, intolerantes ao alagamento (Ferreira et al., 2007; Gregério et al.,
2008; Oliveira & Joly 2010; Medri et al., 2011; Gongalves et al., 2013; Binotto et al., 2016).

Enquanto em dreas de varzea na AmazOnia, as plantas estdo expostas periodicamente ao
alagamento do solo, no Cerrado observa-se um mosaico de vegetacao submetido a diferentes regimes
de saturacdo hidrica (Ribeiro e Walter 2008; Oliveira et al., 2015) e chama atengdo as extensas dreas
bem drenadas, que expdem as plantas a secas sazonais (Giambelluca et al., 2009; Rossatto et al.,
2009). Espécies adaptadas a essas condigdes, quando expostas a saturacdo hidrica, podem nao
produzir alteracOes adaptativas que assegurem a sua sobrevivéncia (Hoffmann et al., 2004; Gregoério
et al., 2008; Oliveira et al., 2015). Até mesmo espécies encontradas em matas ciliares, podem nao
resistir a uma submersao prolongada e ter seu crescimento inibido ou morrer (Pilati & Souza 2006).

Oliveira et al., (2015) afirmam que, quando submetidas ao alagamento, as respostas das plantas do
1



Cerrado podem variar. Segundo o mesmo autor, espécies como Tabebuia rosea (Bertol.) e
Handroanthus chrysotrichus (Mart. Ex Dc.), quando submetidas ao alagamento parcial, exibem
alteracdes morfoldgicas e anatdmicas, tais como lenticelas hipertrofiadas e aerénquimas primérios e
secunddrios, que garantem a sobrevivéncia das mesmas nessas condicoes.

Em suas observacdes, Voesenek & Sasidharan (2013) destacam ainda que um nimero limitado
de espécies de plantas desenvolvem caracteristicas que permitem a sobrevivéncia durante o
alagamento. Isso demonstra que, quando submetidas ao alagamento, as respostas anatomicas de
plantas podem variar de espécie para espécie e até mesmo entre populagdes da mesma espécie, com
ocorréncia em solos bem drenados e solos alagados (Lenssen et al., 2004; Ferreira et al., 2007).

O jenipapo (Genipa americana L. Rubiaceae) e a mutamba (Guazuma ulmifolia Lam.
Malvaceae) sdo espécies arboreas de ampla distribui¢cdo no Brasil, principalmente nos biomas da
Amazonia, Caatinga, Cerrado e Mata Atlantica (Flora do Brasil, 2019). Sao encontradas tanto em
formacoes florestais situadas em planicies inunddveis na Amazonia, quanto em ecossistemas bem
drenados do Cerrado, ainda que sejam marcantes as diferencas nos regimes hidricos (Lorenzi 2008;
Wittmann et al., 2010). Ambas, sdo espécies relevantes a manuten¢do da fauna desses biomas e
indicadas na recomposi¢do de dreas degradadas (Santarelli 2001; Lorenzi 2008; Wittmann et al.,

2010; Silva Janior & Lima 2010; Kuhlmann 2012).

2. OBJETIVO GERAL

A partir dessa perspectiva, o objetivo do presente estudo é descrever, avaliar e comparar as
respostas, os mecanismos e modificacdes anatdmicas da raiz e do caule de plantas jovens de Genipa
americana e Guazuma ulmifolia, cujas populacdes ocorrem em dreas alagdveis da Amazonia e em

areas bem drenadas do Cerrado, quando submetidas ao alagamento parcial e total.

3. REVISAO DE LITERATURA

Em ecossistemas periodicamente ou constantemente alagados, os poros do solo sdo ocupados
por dgua, prejudicando a circulacdo de gases e impondo a vegetacao, principalmente as plantulas,
mudancas drésticas nas concentragdes de O» (Lobo & Joly 2000). Deste modo, para assegurar a
sobrevivéncia diante das novas condi¢des ambientais, a vegetacdo precisa desenvolver respostas
rapidas (Santiago & Paoli 2003). As estruturas anatdomicas mais significativas a sobrevivéncia das
plantas em ambientes alagados sdo os aerénquimas, uma vez que facilitam a difusdao de oxigénio em
plantas nessas condi¢des, possibilitando a sua sobrevivéncia (Yamauchi et al., 2013). Estas estruturas
podem estar presente em vdrias partes da planta, sendo o alagamento do solo um estimulo ambiental

para que os mesmos se desenvolvam (Schussler & Longstreth 1996). O surgimento dessas estruturas



pode ocorrer tanto pelo distanciamento entre células (aerénquima esquizégeno), quanto por lise da
célula acionado pelo etileno (aerénquima lisigeno) (Drew et al., 2000; Voesenek & Sasidharan 2013).

Em estudos realizados com milho (Zea Mays L.) e arroz (Oryza sativa L.), o etileno tem sido
mencionado como um importante sinalizador envolvido na formagao dos aerénquimas (Rajhi et al.,
2011; Yukiyoshi & Karahara 2014). Em condicdes de alagamento, a difusdo desse hormonio fica
severamente comprometida, tornando os niveis enddgenos até vinte vezes mais altos apds uma hora
de submersdo (Vandenbussche et al., 2012; Voesenek & Sasidharan 2013). No entanto, para algumas
espécies o etileno pode ndo estar envolvido na formagao de aerénquimas constitutivos, como foi
observado em Juncus effusus (Visser & Bogemann 2006).

O desenvolvimento de aerénquima nas raizes das plantas pode variar de acordo com a sua
origem, e pode também diferir quanto ao tipo de tecido de origem, se formado no meristema
fundamental, no estdgio de crescimento primédrio ou a partir do felogénio, no estdgio de crescimento
secundario do vegetal (Stevens et al., 2002; Lenssen et al. 2004; Lusa & Bona 2011). Este ultimo, o
aerénquima secundério, também pode ocorrer em fissuras caulinares e radiculares de plantas
submetidas ao alagamento (Yamauchi et al., 2013; Oliveira et al., 2015). A formacao do aerénquima
secundario foi observado em plantas de soja (Glycine max L.) entre o segundo e o quarto dias apos
serem submetidas ao alagamento parcial (Shimamura et al., 2003) e também em Tabebuia rosea do
Cerrado, quando submetidas a condi¢des de alagamento (Oliveira et al., 2015). Shimamura et al.,
(2003), sugerem que essa estrutura tem origem do meristema secundério e que fatores ambientais
determinam o destino das células meristemdticas.

Os aerénquimas secunddrios caulinares t€ém fun¢ao na troca gasosa com a atmosfera, ja que
sdo expostos acima do nivel da dgua, através das lenticelas e podem substituir o aerénquima cortical,
de origem primdria. Portanto, sdo consideradas estruturas que asseguram a oxigena¢do na planta e a
mantém viva (Shimamura et al., 2003, Shimamura et al. 2010, Oliveira et al., 2015). No entanto, ha
pouca informacao sobre a formacao deste tecido em espécies arboreas.

Além da formacgdo de aerénquimas, ja foram observados nos 6rgaos de plantas submetidas ao
alagamento outras alteragOes anatOmicas e estas diferem entre espécies. Na raiz, algumas plantas
alagadas podem apresentar reducdes na espessura do cortex (Psicchio et al., 2010), no didmetro das
células corticais, no cilindro vascular (Medri et al., 2007, Henrique et al., 2010, Psicchio et al., 2010),
numero de camadas das células corticais e no didmetro nos elementos de vaso (Oliveira et al., 2015).

No caule é comum a reducao no didmetro dos elementos de vaso, menor desenvolvimento do
xilema e floema secundario (Batista et al., 2008; Oliveira et al., 2015) e menor atividade cambial
(Kozlowski, 1984, Bianchini et al., 2000). No peciolo, foi observado menor espessura das células do

xilema e aumento consideravel no parénquima medular (Medri et al., 2011).



Na folha, devido a diminui¢do na disponibilidade de oxigénio, diversas modifica¢des foliares
sdo registradas quando plantas sdo submetidas ao alagamento, como aumento na concentracdo de
acido abscisico, implicando em fechamento estomdtico (Lleras 1974; Pezeshki 1993; Gong et al.,
2007; Batista et al. 2008), producao de etileno e desidratagcdo foliar (Kozlowski 1997; Pareek et al.
2010). Sao também observadas variacdes no tamanho dos estomatos (Medri et al. 2012; Nascimento
et al. 2015; Melo et al. 2017), na densidade estomética (Melo et al., 2017), na espessura do mesofilo
e do xilema (Nascimento et al. 2015; Medri et al. 2011) e no tamanho da nervura central (Psicchio et
al., 2010, Medri et al., 2011). Parénquimas pali¢ddicos e lacunosos maiores com espagos
intercelulares mais abundantes (Medri et al., 2011) também j4 foram observados. Além de aumentar
a quantidade de esclerénquima na nervura central (Povh et al., 2005). A formagao e a expansao foliar

podem também ser afetadas, além de acelerar a senescéncia (Kozlowski 1984).

4. MATERIAL E METODOS GERAL
4.1 Espécies estudadas

Foram selecionadas para este estudo as espécies Genipa americana L. (Rubiaceae) e Guazuma
ulmifolia Lam. (Malvaceae) (Fig. 1), por serem abundantes em areas alagaveis na Amazdnia (Lorenzi
2008, Wittmann et al., 2010) e em solos bem drenados no Cerrado (Lorenzi 2008, Silva Junior &
Lima 2010). Na Amazonia estas espécies podem ficar inundadas por até 200 dias, enquanto no

Cerrado expostas a uma sazonalidade hidrica que chega a seis meses sem chuva.



Figura 1. Planta adulta de Genipa americana do Cerrado (A) e Guazuma ulmifolia da Amazonia
(B) em ambiente natural e plantas jovens (C e D) em casa de vegetagdo, respectivamente.

Genipa americana L. (Rubiaceae) — Conhecida como jenipapeiro, ¢ uma arborea que
apresenta em média 8-14m e pode chegar a uma altura de até 30m. No entanto, no Cerrado a planta
atinge um porte menor, entre 6 e 8 metros (Silva et al., 2001). Possuem frutos comestiveis, com um
diametro que pode chegar a 10cm e suas sementes possuem cor amarelada e podem medir até 1,2cm
de didmetro (Lorenzi 2008; Wittmann et al., 2010; Silva Jinior & Lima 2010; Kuhlmann e Fagg

2012).

7z

No Brasil, a espécie € encontrada por todo pais (Fig. 2) cultivada em pomares, possui
distribuicdo do Amapa ao Mato Grosso (Corréa, 1984) e é altamente adaptada a varios tipos de clima
e solo. Contribui com oferta de alimentos para a fauna, possui resisténcia ao fogo, ao ataque de cupins
e € considerada tolerante a sombra e alagamento do solo, sendo portanto, recomendada para
recuperagdo de dreas degradadas (Vieira et al., 2006).

Guazuma ulmifolia Lam. (Malvaceae) — Conhecida popularmente como mutamba,
pertencente a familia Malvaceae, é uma espécie pioneira, perenifélia, semidecidua e heliéfita. E uma
espécie potencialmente utilizdvel em projetos de reestabelecimento de areas degradadas, indicada
como espécie pioneira. Sua madeira € utilizada na confec¢do de tonéis, constru¢des internas, carvao

e pasta celulésica. E uma drvore com altura que pode variar entre 8 - 16m e entre 30 e 50cm de



diametro, quando adulta. Apresenta tronco reto a levemente tortuoso, folhas simples alternas, seus
frutos quando maduros sdo pretos com polpa seca e doce, possuem um didmetro médio de 2,5cm,
com uma média de 50 sementes/fruto e estas medindo até 2mm de comprimento. (Ribeiro & Walter
1998; Lorenzi 2000; Lorenzi 2008; Wittmann et al. 2010; Kuhlmann e Fagg 2012). Suas sementes
sdo classificadas como ortodoxas (Carvalho, 2000).

A espécie possui propriedades medicinais tanto na casca como nas folhas relacionados a
desordens gastrointestinais (Morais et al., 2017) e a obesidade (Hidayat et al., 2015). E recomendada

na recuperagdo de dreas degradadas (Lorenzi, 2002).
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Figura 2. Distribui¢do de Genipa americana (A) e Guazuma ulmifolia (B) no Brasil.

Fonte: Flora do Brasil. Disponivel na rede speciesLink (http://www.splink.org.br)

4.2 Areas de estudo e coleta de frutos para a obtengdo de sementes

Na Amazonia, os frutos foram coletados diretamente das arvores (3 a 4 matrizes) em areas
alagadas de varzea, banhadas pelo rio Solimdes nas proximidades de Manaus — AM, no Canal do
Xiborena (3°11” 36.73” S; 59°56° 33.34” W) e Ilha de Marchantaria (3°1°28” S; 60°8°48” W). No
bioma Cerrado, a coleta foi realizada em dreas bem drenadas, nas proximidades de Brasilia — DF (S:
15°31° 03.3 W:48°11" 38.7 e S: 15°25° 26.2 W: 48°10’ 27.3) (Fig. 3). Ap0s a coleta, os frutos foram
devidamente acondicionados e encaminhados ao laboratério de Botanica da Universidade de Brasilia
(UnB) para o beneficiamento. As sementes obtidas serviram para a obtengdo de plantas jovens para

0 UsSO nos experimentos.
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Figura 3. Locais de coleta das populagdes de G. americana e G. ulmifolia em planicies alagaveis da
Amazonia (Canal do Xiborena e Ilha da Marchantaria) e em solos bem drenados do Cerrado no
Planalto Central (Comunidade Padre Bernardo - GO e Brasilia-DF).

4.3 Experimento de alagamento das plantas

As sementes de ambas as espécies (Genipa americana ¢ Guazuma ulmifolia), dos dois
ecossistemas (Amazonia e Cerrado), foram germinadas em bandeijas (45 cm x 28 cm X 5 cm)
contendo substrato vermiculita, em sala de crescimento com luz e temperatura controladas. Depois
de germinadas, cada muda foi individulamnete transferida para vasos plésticos (500 ml) contendo
solo comercial Bioplant®. Apés 90 dias de crescimento, as plantas jovens foram submetidas ao
experimento de alagamento parcial e total em casa de vegetagao.

Foram submetidas a trés tratamentos, 20 repeticoes (120 plantas por espécie). Em cada
recipiente (balde de polietileno — 50L), foram mantidas uma planta de Genipa americana € uma de
Guazuma ulmifolia. Apés a aclimatacdo (uma semana), as plantas foram submetidas a trés
tratamentos por um periodo de 30 dias. Os tratamentos foram: Controle (plantas regadas na sua
capacidade de campo), Alagamento parcial (com uma lamina de 4gua até 2 cm acima do substrato) e
Alagamento total (plantas totalmente submersas).

Ap6s o periodo de experimento, todas as plantas sobreviveram e por meio de sorteio, foram
coletados segmentos da raiz, do caule e da folha de cinco espécimes por tratamento (n=5), fixados
em FAA 70 (formol, dcido acético e alcool etilico 70%, 1:1:18 v/v) e 24 horas depois o meio foi
substituido por dlcool 70% e conservado até sua utilizacdo (Johansen 1940). Esta parte do
experimento foi realizada entre 2013 e 2014 durante o Mestrado. Para mais detalhes ver Pires et al.,

2018.
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Capitulo I!

Anatomia da raiz e do caule de Guazuma ulmifolia Lam. (Malvaceae) ocorrente
em areas alagaveis da Amazonia e em areas bem drenadas do Cerrado

submetida ao alagamento

'Para este capitulo seguiram-se as normas da revista Flora



Resumo

Guazuma ulmifolia Lam. € uma arbdrea de ampla ocorréncia, ocupando ambientes ecologicamente
contrastantes, considerada tolerante ao alagamento, mas também adaptada a ambientes secos. Assim,
foram descritas a anatomia da raiz e do caule da espécie com 90 dias de crescimento, provenientes da
Amazonia (dreas alagéveis) e do Cerrado (solo bem drenado), submetidas a 30 dias de alagamento
parcial e total, com o intuito de verificar quais os ajustes anatdmicos foram observados na raiz e no
caule da espécie coletada em Cerrado e na Amazonia. As plantas do Cerrado té€m fibras de paredes
mais espessas, maior densidade e diametro de vasos e largura de raio no caule, além de estruturas
secretoras mais evidentes no cortex que as da Amazonia. O alagamento parcial induziu no caule
independentemente da origem a formacdo de lenticelas e raizes adventicias, além de aerénquima
secunddrio nas plantas do Cerrado. Na raiz, o alagamento (parcial e total) afetou o didmetro total da
raiz, do cilindro central e do cértex; e em ambos os ambientes foram observados aerénquima do tipo
constitutivo. Apesar dessas diferengas, o 6rgao mais afetado foi o caule, sendo as plantas submetidas
ao alagamento total as mais influenciadas. Ainda assim, os individuos coletados no Cerrado. A
espécie apresentou caracteristicas anatdmicas relacionadas ao ambiente de origem, o que evidencia
uma alta plasticidade, garantindo a estabilidade das populacdes de G. ulmifolia frente a estresses
ambientais. As respostas anatOmicas registradas em Guazuma sob condi¢cdes de alagamento,
contribuem com banco de dados cientificos da tolerancia de plantas ao alagamento, bem como podera

subsidiar projetos de recuperagdo de dreas degradadas por ser uma espécie de rapido crescimento.

Palavras-chave: alagamento parcial, alagamento total, aerénquima secundario, plasticidade

fenotipica
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Abstract

Guazuma ulmifolia Lam. is a tree of wide occurrence, occupying ecologically contrastanting
environments. The species is considered tolerant to flooding, but also adapted to dry environments.
In this sense, this work described root and stem anatomy of Guazuma ulmifolia plants after 90 days
of growing after germination, using seedlings from the Amazon (floodplain areas) and from Cerrado
(well-drained soils) subjected to 30 days of partial flooding and submersion. We aimed to check
which anatomical adjustments are observed on root and stem of the species, collected in Cerrado and
in the Amazon. Cerrado plants have fibers with thicker walls, greater vessels density and diameter
and greater stem ray width, besides more evident secretory structures in the cortex than plants from
the Amazon. Regardless of origin, partial flooding induced on stem the formation of lenticels and
adventitious roots, besides secondary aerenchyma in Cerrado plants. On the root, flooding treatments
(partial flooding and submersion) affected root, central cylinder and cortex total diameter, and in both
treatments constitutive type aerenchyma was observed. Despite these differences, the stem was the
most affected organ, being plants subjected to submersion the most influenced. The species presented
anatomical characteristics related to the environment of origin, evidencing a high plasticity, ensuring
the stability of the populations of G. ulmifolia under environmental stresses. The anatomical
responses registered in Guazuma under flooding conditions contribute to the scientific data bank of
plant tolerance to flooding, as well as may subsidize recovery of degraded areas projects, since G.

ulmifolia is a fast-growing species.

Keywords: partial flooding, submersion, secondary aerenchyma, phenotypic plasticity
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1. INTRODUCAO

Guazuma ulmifolia Lam. € uma arbérea com distribui¢do Neotropical e no Brasil € encontrada
em quase todos os biomas (BFG, 2015). Tem importancia econdmica, por ser utilizada na medicina
(Vendruscolo et al., 2018), alimentacdo animal, fabricacdo de papel, paisagismo (Lorenzi, 1992;
Lorenzi e Matos, 2002), além de ser também utilizada em programas de recuperacdo de &reas
degradadas (Farias et al., 1993).

A espécie ocupa ambientes ecologicamente contrastantes, incluindo as florestas de Varzea da
Amazonia e os ecossistemas bem drenados do Cerrado (Silva Junior e Lima, 2010; Wittmann et al.,
2010), sendo considerada tolerante ao alagamento (Pires et al., 2018), o que € um fator estressante
por reduzir severamente a difusdo de oxigénio (Bailey-Serres e Voesenek, 2008), influenciando no
desenvolvimento da planta que se encontra nessas condi¢gdes (Visser et al., 1996; Lobo e Joly, 2000).

Para minimizar o efeito causado, plantas nessas condi¢des desenvolvem mecanismos de
sobrevivéncia relacionados a morfologia, anatomia e fisiologia (Colmer e Voesenek, 2009; Scremin-
Dias et al., 2011; Pires et al., 2018), que variam de acordo com a fase de desenvolvimento do
individuo (Binotto et al., 2016), da sua tolerancia ou ndo a auséncia de oxigénio (Armstrong et al.,
1994), da duracdo do alagamento (Lytle e Poff, 2004) e da altura da coluna de dgua (Pires et al.,
2018), podendo resultar em sobrevivéncia, no caso de adaptacdo, reducao no crescimento ou morte,
no caso de ndo adaptagdo (Ferreira et al., 2009; Medri et al., 2011; Binotto et al., 2016).

Essas mudangas afetam diretamente o cambio vascular (Kozlowski, 1984), muitas vezes
alterando o transporte de O; da parte aérea até as raizes (Colmer, 2003; Striker et al., 2007). O que
vai gerar mudangas morfo-anatdmicas tanto na madeira quanto na casca de raizes e caules (ver
Davanso-Fabro et al., 1998; Yafiez-Espinosa et al., 2001; Davanso et al., 2002; Luchi, 2004; Pilati e
De Souza, 2006; Medri et al., 2007, 2011; Pisicchio et al., 2010; Oliveira et al., 2015; Thangavelu e
Ayyasamy, 2017; Wang e Cao, 2012).

Trabalhos anatdomicos descritivos com espécies que ocorrem em ambientes alagdveis sao
comuns, entretanto, estudos que comparam as respostas de uma mesma espécie de ecossistemas
contrastantes ao alagamento sdo escassos, tornando o conhecimento das diferentes alteracdes
anatomicas em plantas sob alagamento incipiente. Estudos anatdmicos comparativos sdo importantes
para o conhecimento do grau de adaptacdo das plantas aos seus nichos (Luttge, 1997), bem como na
compreensdao de suas respostas ao alagamento, subsidiando projetos de recuperacdo de dreas
degradadas sujeitas a inundacdes. A indicacdo de espécies arbdreas nativas segundo o seu grau de
tolerancia ao alagamento reduz custos no plantio e manuten¢do dessas areas (Curcio et al., 2007).

Este trabalho teve por objetivo descrever a anatomia da raiz e do caule de plantas jovens de
G. ulmifolia ocorrentes em dreas alagdveis da Amazonia e em ambientes bem drenados do Cerrado.

Os registros das diferencgas estruturais observadas nestes 6rgdos, quando submetidas ao alagamento
15



parcial e total, visaram responder as seguintes questdes: a) Como o alagamento em diferentes niveis

afeta a anatomia da raiz e do caule dessa espécie? b) Qual o 6rgdo mais afetado?

2. MATERIAL E METODOS

Coletas de frutos de G. ulmifolia foram realizadas diretamente das arvores (3 matrizes), sendo
que na Amazonia ocorreu em dreas alagadas de vérzea, banhadas pelo rio Solimdes nas proximidades
de Manaus — AM, no Canal do Xiborena (3°11° 36.73” S; 59°56° 33.34”” W) e na Ilha da Marchantaria
(3°1°28” S; 60°8°48” W). Enquanto no Cerrado, a coleta foi realizada em solos bem drenados, nas
proximidades de Brasilia — DF (S: L5°31° 03.3 W: 48°11” 38.7 e S: 15°25° 26.2 W: 48°10 27.3).
Ap0s a coleta, os frutos foram levados ao laboratério de Botanica da Universidade de Brasilia (UnB)
para obtenc¢do das sementes. Estas foram germinadas e suas consecutivas plantas foram utilizadas nos
experimentos. A coleta de frutos e a realizagao do experimento ocorreu entre os anos de 2013 e 2014,
segundo metodologia detalhada por Pires et al. (2018).

Para os tratamentos de alagamento foram utilizados baldes de polietileno de 50L, com uma
planta por balde com em média 90 dias de germinacdo e uma altura média de 34+5,91 cm, foram
submetidas a trés diferentes tratamentos: a - Controle (plantas regadas diariamente), b - Alagamento
parcial (com até 2 cm de 4dgua acima do substrato) e ¢ - Alagamento total (plantas inteiramente
submersas). Cada tratamento contou com 20 réplicas totalizando 60 plantas de cada drea de coleta. O
experimento de alagamento teve duracdo de 30 dias e foi inteiramente casualizado.

Para os estudos anatdmicos foram analisados seis grupos de plantas: 1) plantas oriundas da
Amazonia utilizadas como controle (CAm); 2) submetidas ao alagamento parcial da Amazonia
(APAm); 3) alagamento total da Amazonia (ATAm); 4) controle com origem do Cerrado (CCe); 5)
submetidas ao alagamento parcial do Cerrado (APCe); 6) submetidas ao alagamento total do Cerrado
(ATCe).

Ap6s o periodo de experimento, todas as plantas sobreviveram (Fig. 1A e B) e por meio de
sorteio, foram coletados segmentos da raiz (Fig. 1C e D) e do caule de cinco espécimes por tratamento
(n=5), fixados em FAA 70 (formol, acido acético e dlcool etilico 70%, 1:1:18 v/v) e 24 horas depois
o meio foi substituido por dlcool 70% e conservado até sua utilizagdo (Johansen 1940).

Foram feitas seccodes transversais em raizes secunddrias (laterais) a partir do dpice (2 a5 cm
acima) e no caule, foram realizadas sec¢des transversais e tangenciais a partir do colo (2 a 3 cm
acima). Estas foram obtidas com o auxilio de um micrétomo de mesa (R. Jungag Heidelberg),
clarificadas com solu¢do de hipoclorito de sédio (20%) (Kraus e Arduin 1997), coradas com azul de

alcian e safranina aquosa (4:1) (Luque et al., 1996 com modificagdes) e desidratadas em série
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etandlica (50, 96 e 100%). A montagem foi realizada entre laminas e laminulas utilizando resina
sintética (verniz vitral incolor) (Paiva et al., 2006).

Para os dados qualitativos foi verificada a presenca ou auséncia das estruturas da raiz e do
caule em corte transversal, e por meio de 30 medi¢des para cada tratamento foram avaliados os dados
quantitativos, utilizando o software Image-pro plus. Na raiz, foram medidos o didmetro total
preferencialmente na regido pilifera, do cilindro central, das células corticais, a espessura do cortex,
nimero de camada de células e percentual de espacos intercelulares. No caule quantificou-se os
seguintes parametros: densidade de vasos (vasos/mm2), percentual de vasos solitarios e
multiplos/mm? e didmetro dos vasos (um). As fotomicrografias foram obtidas em fotomicroscépio
Leica DM750, na resolucdo de 2048 x 1536 px, analisadas no software Leica Aplication Suite LAS
EZ, 2010. As descri¢des da anatomia basearam-se nas recomendacdes de Evert (2006), Coradin e
Muniz (1992), IAWA Committee (1989) e Metcalfe e Chalk (1950) com adaptagdes.

Para avaliar as diferengas ou similaridades nas respostas, os dados foram submetidos a anélise
de variancia ANOV A acompanhada do teste de comparacdes multiplas de Tukey, com um nivel de
significancia a 5% (p < 0.05), para comparar se ha diferencgas entre as estruturas relacionados aos

tratamentos e a origem. Utilizou-se o programa Statistica 8.0.
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Figura 1. Morfologia de Guazuma umifolia da Amazdnia (A) e do Cerrado (B) apds 30 dias de
experimento. C e D. Raiz das plantas da Amazodnia (C) e do Cerrado (D). C — controle; AP —
alagamento parcial e AT — alagamento total.

3. RESULTADOS
3.1 Caracteristicas gerais da raiz

A raiz € cilindrica (Fig. 2, 3) e ndo apresenta variagdes no formato quanto aos tratamentos
testados. Sua epiderme € uniestratificada, com células epidérmicas comuns tabulares, de paredes
delgadas e sem conteddo aparente. Estdo presentes pelos longos e curtos, unicelulares com paredes
delgadas, sem ramificagdes e com base podendo ser alargada ou ndo (Fig. 4A, B e C). Raros pelos
longos bicelulares foram observados nas plantas ATAm (Fig. B). A quantidade de pelos ¢é

aparentemente maior nas plantas alagadas.
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No cértex as células do parénquima fundamental sdo isodiamétricas, com tamanhos variados,
paredes delgadas e espacos intercelulares evidentes. O didmetro médio destas células foi
significativamente menor nas plantas APCe em relagcdo aos demais tratamentos (P<0.05) (Tab. 1). Na
espessura do cortex houve interagdo significativa entre a origem das plantas e os tratamentos (Tab.
1). As plantas da Amazonia foram afetadas apenas pelo alagamento total, enquanto que nas plantas
do Cerrado, tanto as em alagamento parcial quanto total foram afetadas (P<0.05). O nimero de
camadas de células desta regido, independente da origem, variou entre seis € nove € 0 menor ocorreu

nas plantas ATAm (Tab. 1).

Pelos radiculares

Epiderme Parénquima
fundamental

Xilema primario

Floema primario

Figura 2. Visdo geral da raiz em crescimento primario de Guazuma ulmifolia proveniente da
Amazonia e submetida ao alagamento total.
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Figura 3. Seccdo transversal da raiz em crescimento primdrio de Guazuma ulmifolia A e B. Controle
com origem da Amazodnia e Cerrado, respectivamente; C e D. Alagamento Parcial da Amazonia e
Cerrado, respectivamente; E e F. Alagamento Total, da Amazonia e Cerrado, respectivamente; AR —
Aerénquima; CF — Compostos fendlicos. Barra: 100 pm.

Espacos intercelulares foram observados no cértex, independente da origem ou tratamento o
percentual destes foi maior nas plantas APAm, APCe e ATCe (Tab. 1). Aerénquimas de origem
lisigena (Fig. 5A) e esquizolisigena também foram observados nesta regido (Anexo 1).

A endoderme € uniestratificada, formada por células quadradas, com espessamento nas

paredes anticlinais com grande quantidade de compostos fendlicos (Fig. 5C).
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O diametro do cilindro central variou tanto entre origem, quanto entre tratamentos (Tab. 1).
Nas plantas da Amazodnia, o tratamento mais afetado foi ATAm, em que a redu¢do do diametro foi
de 32% em relacdo ao CAm, enquanto nas plantas do Cerrado as plantas ATCe apresentaram reducao
de 27% em relacdo as plantas CCe (P<0.05). O diametro total da raiz apresentou interacio
significativa entre origem e tratamentos, afetando de modo mais severo as plantas do Cerrado (Tab.
1) (P<0.05). As plantas AT Am apresentaram uma redu¢do de 20% no diametro total da raiz, enquanto
as plantas ATCe reduziram 31% (Tab. 1) (P<0.05). Graos de amido foram visualizados em pequena
quantidade na regido do cilindro central das plantas CAm e APAm (Anexo 2).

O cilindro central € delimitado pelo periciclo uniestratificado nas plantas ATAm e se encontra
em divisdo periclinal (Fig. 5C). Raizes laterais foram observadas nas plantas CAm, APAm e CCe
(Fig. 5B). A raiz € poliarca e o nimero de arcos variou entre a origem e os tratamentos (Tab. 1) (Fig.
6). As células da medula apresentam paredes espessas, em alguns casos lignificadas, sem conteido

aparente e sem espagos intercelulares.

Figura 4. Detalhe da epiderme com pelos radiculares em Guazuma ulmifolia Lam. A. pelos

unicelulares, longos; bicelular (seta); B. pelos longos, bicelulares; C. pelos curtos e unicelular; Barra
- 50 pm.

>—

A

Figura 5. A. Detalhe do aerénquima lisigeno (AL) desenvolvido na raiz de Guazuma ulmifolia Lam.
em APCe. B. Formacdo de raizes laterais (RL) a partir do periciclo em APAm. C. Detalhe do
espessamento da endoderme (seta) e periciclo em divis@o (*); Barras A e B: 50 um; C: 20 pm.
Compostos fendlicos foram observados tanto nas plantas da Amazonia, como nas plantas do
Cerrado, porém em regides distintas. Nas plantas da Amazodnia, a presenca desses compostos foi
constatada na endoderme e no xilema primdrio (Fig. 6A, B e C). Nas plantas do Cerrado a
concentracdo € dependente do tratamento: nas plantas CCe estdo presentes na endoderme, xilema

primdrio e distribuidos aleatoriamente na regido mais interna do cértex, nas plantas APCe, ocorre
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também no periciclo e floema, enquanto nas plantas ATCe, foi visualizado na endoderme, periciclo,
xilema (Fig. 6D, E e F) e em pequena quantidade no cortex (Fig. 3B). Aparentemente, ha maior
quantidade de compostos fendlicos nas plantas do Cerrado, em relagdo as plantas da Amazonia,
especialmente na endoderme.

Fungos parasitas do género Pythium foram visualizados na raiz de G. ulmifolia, independente

da origem ou tratamento.

Figura 6. Cilindro central da raiz de Guazuma ulmifolia Lam. evidenciando a variacdo no nimero de
arcos entre as plantas da Amazonia (A, B e C) e do Cerrado (D, E e F). E e F. Deposi¢ao de compostos

fendlicos na endoderme (seta). A e D. Controle; B e E. Alagamento parcial e C e F. Alagamento
total; Barra: 50 pm.

3.2 Caracteristicas gerais do caule

Em corte transversal o caule apresenta formato circular, independente da origem ou tratamento
(Fig. 7). A epiderme apresenta tricomas tectores simples unicelulares com extremidade pontiaguda,
tricomas estrelados unicelulares com até oito ramificacdes e tricomas glandulares peltados com
pedicelo curto e extremidade arredondada (Fig. 8A). Em algumas regides a epiderme apresenta-se
rompida, sendo mais acentuado nas plantas ATCe (Tab. 1). A periderme se encontra no inicio da
formacao e o nimero de camadas de felema variou entre os tratamentos, sendo que nas plantas ATCe
o tecido ndo se desenvolveu (Tab. 1).

Lenticelas hipertrofiadas desenvolveram-se nas plantas submetidas ao alagamento parcial,
independente da origem (Fig. 8B e C) e nas plantas APCe, houve também o desenvolvimento de
aerénquima secundario (Fig. 9A e B) (Tab. 1).

Embora em pequena quantidade de camadas, o parénquima cortical ainda estd presente, sendo

o nimero de camadas maior nas plantas submetidas ao alagamento parcial, assim como nas ATAm
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(Tab. 1). Canais secretores de mucilagem foram visualizados nessa regido, independente da origem

ou tratamento.

Epiderme

Fibras do rompida
floema
primario

Raio
floematico
- dilatado
Cortex
Cambio
vascular
Xilema
Vasq secundario
geminado
Raio xilematico
Vaso
solitario

Medula

soe

Figura 7. Visdo geral do caule de Guazuma ulmifolia Lam. em sec¢@o transversal procedentes da
Amazodnia e submetidas ao alagamento total. Evidenciando destacamento epidérmico.

°99958

Figura 8. Seccio transversal do caule de Guazuma ulmifolia Lam. A. Detalhe dos tricomas estrelados
(TE) e tricomas glandulares (TG) em plantas da Amazo6nia submetidas ao alagamento parcial; B e C.
Detalhe de lenticelas hipertrofiadas (LH), formadas nas plantas submetidas ao alagamento parcial da
Amazoénia (B) e do Cerrado (C). Barra A: 100 um; B e C: 200 um.

Na regido do floema secundério das plantas CAm o parénquima radial apresenta-se dilatado
em formato triangular, bem desenvolvido e com um padrio regular em relacao a regido fibrosa (Fig.

7 e 10). As fibras dessa regido se apresentam em faixas tangenciais em arranjo paralelo. Nas plantas

APAm e ATAm a dilatacdo do parénquima do raio é maior em relacdo a regido fibrosa.
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No tratamento CCe a regido fibrosa se apresenta mais frequente em relagao a dilatacdo do raio
que € consideravelmente menor. Nas plantas APCe e ATCe a dilatagdo do raio nao segue o padrdo
triangular, como nas plantas da Amazonia (Fig. 10D e F); na regido do floema e em parte da regido
cortical ocorrem camadas de células estdo desordenadas apresentando tanto divisao anticlinal como
periclinal (Fig. 11D e F), o que resulta numa desordem do tecido que foge ao padrio visto, sendo
mais evidente nas plantas APCe.

Na raio dilatado das plantas do Cerrado, independente do tratamento, hd cavidades secretoras
de mucilagem de origem lisigena com formato oval, tamanhos variados e dispostas regularmente (Fig.
10B, D e F). Nas plantas ATCe as cavidades sdo levemente menores em relacdo aos demais
tratamentos (Fig. 10F). Ja nas plantas com origem na Amazonia foram observados discretos canais
secretores, tanto na regido do coértex quanto no parénquima do floema.

Naregiao do floema secundério das plantas CAm ha abundante deposi¢ao de amido, enquanto
que nas plantas ATAm o amido ndo foi observado. Nas plantas do Cerrado observou-se amido em
todos os tratamentos.

As plantas da Amazonia, independente do tratamento, apresentaram maior investimento no
desenvolvimento do xilema em relacdo ao floema secundério, enquanto nas plantas do Cerrado a

producdo dos dois tecidos é aproximadamente igual (Fig. 10).
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Flgura 9. A e B. Detalhe das flssuras caulinares e desenvolvimento inicial do aerénquima secundario
(AS) em Guazuma ulmifolia Lam. do Cerrado submetidas ao alagamento parcial; C e D. Detalhe da
morfologia externa e inicio da formacdo de raizes adventicias (RA) as plantas da Amazonia
submetidas ao alagamento parcial. Barra B: 100 pum; D: 200 um. Fig. A. Pires et al. 2018.
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Figura 10. Seccao transversal do caule de Guazuma ulmifolia Lam. Amazdnia (A, C e E) e do
Cerrado (B, D e F); A e B. Controle com origem da Amazoénia e Cerrado, respectivamente; C e D.
Alagamento Parcial da Amazdnia e Cerrado, respectivamente; E e F. Alagamento Total, da Amazonia
e Cerrado, respectivamente; B, D e F. Detalhe do formato oval das cavidades secretoras no raio
dilatado, dispostas regularmente nas plantas CCe, APCe e ATCe, respectivamente; CS — cavidades
secretora. Barra: 500 pm.
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Figura 11. Secc¢do transversal do caule de Guazuma ulmifolia Lam. A e B. Controle com origem da
Amazonia e Cerrado, respectivamente; C e D. Alagamento Parcial da Amazdnia e Cerrado,
respectivamente; E e F. Alagamento Total, da Amazo6nia e Cerrado, respectivamente; B,De F. D e
F. Detalhe do arranjo desordenado resultante da divisao das células tanto anticlinal, quanto periclinal,
do parénquima cortical e do raio dilatado (*). CF — Compostos fendlicos Barra: 200 pm.
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No xilema secunddrio das plantas CAm, tanto as fibras quanto as células do parénquima axial
possuem paredes finas a espessas. No tratamento APAm as paredes sdo espessas € no tratamento
ATAm sdo levemente espessadas. Ja nas plantas com origem do Cerrado, independentemente do
tratamento, sdo finas a espessas e na regido proxima ao cambio aumentam a espessura (Fig. 12D).

O parénquima axial das plantas se apresenta difuso e difuso em agregados (Fig. 12) vasos
desobstruidos, porosidade difusa, sem arranjo nas plantas da Amazonia e com uma tendéncia a arranjo
radial nas plantas do Cerrado (Fig. 12E e F), sobretudo nas regides proximas ao xilema primério (Fig.
12D, e F) (Anexo 4). Os elementos de vaso sdo geralmente solitdrios e multiplos de 2 a 4 (Tab. 1).

A densidade de vasos/mm? das plantas CAm ndo diferiu entre os tratamentos de APAm e
ATAm. No entanto, nas plantas do APAm foi significativamente menor que aquelas submetidas ao
ATAm. As plantas CC diferiram significativamente das plantas APCe e ATCe, e estas ndo tiveram

diferenca significativa entre si. Independentemente do tratamento, plantas com origem da Amazonia

possuem uma menor frequéncia de vasos em relagdo as plantas do Cerrado (p<0.05) (Tab. 1).
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Figura 12. Seccdo transversal do caule de Guazuma ulmifolia Lam., com origem da Amazoénia (A, B
e C) e Cerrado (D, E e F), evidenciando o parénquima radial no xilema secunddrio (seta); D. Detalhe

da espessura da parede das fibras (*). Parénquima axial difuso a difuso em agredados. Barra A: 200
um; B, C, D, E e F: 100 um.

O didmetro tangencial dos elementos de vasos variou em relagdo a origem das plantas. Nas
plantas CAm foi significativamente menor em relag@o ao lote CCe. Entre os tratamentos das plantas
da Amazonia houve aumento significativo no didmetro de vasos das plantas APAm e ATAm em
relacdo ao controle e ndo apresentaram diferencas significativas entre si. Por outro lado, nas plantas
do Cerrado o didmetro de vasos apenas das plantas APCe foi significativamente maior em relagdo ao

CCe e ao ATCe, que ndo apresentaram diferencas significativas entre si (p<0.05) (Tab. 1).
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As células do parénquima axial das plantas CAm apresentam amido com frequéncia, sendo
que nas plantas APAm a quantidade € aparentemente maior em relacdo ao controle; e nas plantas
ATAm, ndo foi observado. No caule das plantas CCe e ATCe as células do parénquima axial
apresentam quantidade minima de amido e mais reduzida nas plantas APCe.

O parénquima radial das plantas da Amazdnia apresenta-se com raios predominantemente
unisseriados e os multisseriados variam de 2 a 4 células de largura, heterocelulares com compostos
fendlicos e amido. As plantas CCe apresenta-se com raros raios uni e predominantemente
multisseriados com até 7 células de largura, heterocelulares e nestas com pouco amido. Nas plantas
APCe predominam os raios mais largos (2 a 7 células de largura) (Anexo 5).

Resquicios de xilema primdrio estdo presentes na regido proxima a medula de todos os
espécimes. Nas plantas submetidas ao alagamento parcial e total o xilema primdrio é mais evidente
em relagdo ao controle, independentemente da origem (Fig. 13).

A zona cambial € distinta independentemente da origem ou do tratamento (Anexo 3). No
entanto, € mais desenvolvida nas plantas com origem da Amazonia, sobretudo, nas plantas ATAm
(Tab. 1), evidenciando que a diferenciagdo estd ocorrendo de forma mais lenta que a divisdo celular.

A regido da medula € visualizada em todos os tratamentos, independentemente da origem,
porém ¢é mais evidente nas plantas da Amazonia (Fig. 13A, B e C). Os espécimes CAm apresentam
medula parenquimadtica com paredes levemente espessas, totalmente preenchida por graos de amido,
sem espacos intercelulares, sendo que em algumas células ocorre compostos fendlicos. Na regido
medular das plantas APAm, a ocorréncia de amido é menor em relacio ao CAm, no entanto, na
cavidade secretora todas as células possuem amido. Na regido central da medula das plantas da
Amazonia, independentemente do tratamento, hd um canal secretor. Nas plantas CAm e APAm essas
estruturas sao de origem esquizégena, enquanto nas plantas ATAm foi observado no canal secretor
um revestimento formado por células epiteliais (Fig. 13A, B e C).

Nas plantas CCe e APCe, a medula apresenta raras células com deposicdo de amido, e em
algumas células ocorre também a deposi¢cdo de compostos fendlicos (Fig. 13A, B, C, D e F). Nestes
tratamentos somente um individuo analisado apresentou cavidade secretora na medula. As plantas do
ATCe podem ou ndo apresentar cavidade secretora e as células possuem uma grande deposicao de
compostos fendlicos e amido, sendo que a quantidade de compostos fendlicos € mais expressiva.

O inicio da formacdo de raizes adventicias foi visualizado em alguns espécimes do alagamento
parcial, tanto com origem na Amazonia, como de origem no Cerrado (Fig. 9C e D) (Tab. 1).

A deposicao de compostos fendlicos foi visualizada no caule de todas as plantas de G.
ulmifolia em coloragdo vermelha. Porém, a regido de maior deposicdo desses compostos e a
regularidade com que ocorrem nos tecidos difere tanto em relagdo a origem das plantas quanto aos

tratamentos a que foram submetidas.
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Nas plantas CAm e CCe os compostos fendlicos estdo em abundéncia no raio dilatado e ha
uma regularidade na sua deposi¢@o, assim como na regido do cortex. Na regido do xilema secunddrio,
a concentracdo € bem menor em relagdo a regido do floema, independentemente da origem. Porém,
nessa mesma regido das plantas CCe, a deposi¢do dos compostos é maior em relacdo as CAm.

Nas plantas APAm, houve um aumento na concentracdo dos compostos fendlicos, tanto no
xilema secunddrio quanto no raio, enquanto nas plantas APCe houve uma reducgdo, sendo que apenas

em algumas observa-se o composto. Nas plantas ATAm e ATCe, a quantidade de compostos

fenolicos reduziu consideravelmente em todo o caule.

Figura 13. Seccdo transversal do caule de Guazuma ulmifolia Lam., da Amazodnia (A, B e C) e
Cerrado (D, E e F). A e D. Detalhe da regido medular (M) das plantas controle da Amazodnia e do
Cerrado, respectivamente; B e E. Alagamento Parcial da Amazo6nia e Cerrado, respectivamente; C e
F. Alagamento Total, da Amazonia e Cerrado, respectivamente; A e D. Canal secretor (CS);
compostos fendlicos (seta); amido (*). Barra: 100 pm.
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Tabela 1. Caracteres qualitativos e quantitativos (valores médios +desvio padrdo) anatdomicos avaliados na raiz e no caule de plantas jovens de Guazuma
ulmifolia Lam. com origem da Amazdnia e do Cerrado, submetidas a diferentes tratamentos de alagamento (Controle, Alagamento Parcial e Alagamento
Total) por 30 dias. Letras maitdsculas representam diferencas entre origem e letras minudsculas, representam diferencas entre os tratamentos. Médias
seguidas por letras iguais, nio diferem pelo teste de Tukey (p<0,05).

Amazénia Cerrado
Parametro Controle A parcial A total Controle A parcial A total
Raiz
Diametro total (um) 844,06+104,742 749,27+41,1Ab 675,16+51,7A¢ 790,09+119,04a 680,97+85,56 B> 544,89+161,47 Bc
Diametro do cilindro central (um) 268,36+37,0%a 219,14+16,0%° 183,32+26,0%¢ 206,26+29,4Ba 210,25+48,58 Aa 171,77451,12 A0
Coértex (um) 575,7+73,8%a 530,1+43,4Aab 491,8+34,1A0 583,8+98,74a 444,36+56,20 Bp 397,50+116,97 B0
Diametro das células do cortex (um) 35,116,012 33,017,172 34,416,3ha 38,6+7,47a 29,4816,7A0 39,7+7,08a
N¢ de camadas do parénquima (média) 8,2 8,3 7,4 9,5 9,1 7.9
Idioblastos + - - - - +
Aerénquima lisigeno + + - - - -
Aerénquima esquizolisigeno - - + + + +
N¢ de arcos do xilema 8 6 7 5 5 5
% de espagos intercelulares 13,6% A2 26% Aa 14% Aa 9,96% Aa 21,4% Aa 23,5% Aa
Raizes laterais + + - + - ;
Caule
Rompimento de epiderme + + ++ + ++ +++
Periderme (camadas de felema) 3-4 5-6 - 3-4 5-6 2
Lenticelas hipertrofiadas - ++ - - + -
Aerénquima secundario - - - - + -
Camadas de células do par. cortical Até 3 4-5 6 2-3 4-5 2
Raizes adventicias - + - - + -
Cavid. secretoras no raio do floema - - - ++ ++ +
Deposicao de amido no floema 2° - + - + + +
Zona cambial distinta 10-12 10 -12 11-14 9-11 9-11 9-11
Deposicao de amido no par. axial + + + - + + +



(%) de vaso/mm? - Solitario

(%) de vaso/mm2 - M2

(%) de vaso/mm2 - M3

(%) de vaso/mm2 - M4 ou mais
Densidade de vasos/mm?

Diametro tangencial de vasos (média)
Frequéncia de raios

Xilema primario

Canal secretor na medula

80,3
14,8
4,18
0,5Aa
22,93 +3,98%
30,49 5,314
+
+

=+

79,3hac
17,2ha
2,8ka
0,44a
17,3 5,637
36,12 £5,43/0
++
++

=+

78,8Abd
15,8Aa
4,9ha
0,3%a
25,4 +8,09Rec
36,62 15,3670
+++
++

+

70,78
21,3982
5,5ha
2,1ha
61,7 £9,288a
34,88 16,9682
+

+

68,180
23Bab
5,9Aa
2,8ha
47,76 £9,91Ba
40,13 +8,1140
++

++

69,880
20,280
8,6%a
1,1Aa
45,6+15,098°
37,46 15,314
+++

++

(-) auséncia; (+) presenca; (++) acentuado; (+++) muito acentuado. M> - maltiplo de 2; M3 _muiltiplo de 3; M4 _multiplo de 4.
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4. DISCUSSAO E CONCLUSOES

A anatomia da raiz e do caule de plantas jovens de G. ulmifolia evidenciam diferencas
significativas nesses 6rgaos quanto a procedéncia de coleta, bem como distintas respostas adaptativas
de sobrevivéncia ao alagamento. Essa plasticidade pode ser evidenciada através de ajustes anatdmicos
(Rocas et al., 1997) nos 6rgaos estudados da espécie.

4.1 Raiz

O aumento dos pelos radiculares observados em G. ulmifolia quando submetida ao
alagamento corroboram estudos realizados em Tabebuia avellanedae (Davanso-Fabro, 1998) e Celtis
iguanaea (Pilati e de Souza, 2006) e € referida como uma importante adaptacdo de tolerancia a
inundacdo (Davanso-Fabro, 1998). A presenca de pelos curtos pode ser considerado relevante na
tolerancia ao alagamento, visto que estes sdo mais eficientes que pelos longos na absorcao (Cutter,
1986; Edson-Chaves e Graciano-Ribeiro, 2018).

Ocorreu redugdo acentuada no diametro total da raiz de G. ulmifolia nas plantas submetidas
ao alagamento, especialmente naquelas submetidas ao alagamento total. Isso estd provavelmente
relacionado com as redugdes do cilindro central, no espessamento € no nimero de camadas celulares
do cortex. Essa reducao pode ser vista como uma economia de energia, ja que segundo Pilati e de
Souza, (2006) e Gregorio et al., (2008), os niveis energéticos tornam-se reduzidos nessas condigdes.
Uma vez que a sobrevivéncia das plantas quando alagadas pode ser mais relevante que o investimento
no crescimento (Bianchini et al. 2000).

Ainda foi observado uma varia¢do no nimero de arcos do xilema para os individuos coletados
na Amazonia, sendo que este foi constante para as plantas do Cerrado. Segundo Povh et al. (2005),
essa variacdo pode ocorrer até mesmo entre raizes do mesmo individuo, porém poucas espécies
mantém o ndmero de arcos constante. Neste caso, a origem das plantas pode ter influenciado nessa
constancia, e pode estar relacionado com o didmetro do cilindro central que foi menor para as plantas
do Cerrado, como observado em Otachyrium por Graciano-Ribeiro (2002).

Foi observada em G. ulmifolia ampliacio de aerénquimas em condi¢des de alagamento,
especialmente nas plantas submetidas ao alagamento parcial. Apesar de ter origem constitutiva (Pires
et al., 2018), é observado que esta caracteristica pode ser formada também em raizes de plantas em
solos bem drenados ou pode ser induzida pelo alagamento (Colmer e Voesenek, 2009; Yamauchi et
al., 2018).

Além disso, a capacidade de produzir aerénquimas e esse aumento observado em G. ulmifolia
pode contribuir para a tolerancia da espécie em solos alagados, pois segundo Armstrong et al., (1994)
e Peng et al., (2017) isso acarreta numa maior difusdo de gases do meio externo com a planta. Sendo
portanto, essencial na sobrevivéncia das plantas nessas condi¢cdes (Mano e Omori, 2013; Yamauchi

et al., 2018).
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O desenvolvimento de raizes laterais a partir do periciclo nas plantas controle,
independentemente da origem, indica que para G. ulmifolia essa caracteristica ndo é determinada pelo
alagamento do solo. E sim, constitui uma caracteristica da espécie associada a fatores genéticos
(Srivasan e Batcha, 1962; Armstrong et al., 1991). Essas raizes favorecem a oxigenacao da rizosfera
(Hook et al., 1970), bem como a eficiéncia de absorcdo de dgua e nutrientes (Hook e Scholtens, 1978).

O espessamento da parede das células da medula, observado em todos os tratamento, portanto,
caracteristico da espécie, pode ter contribuido para a manutencdo e integridade das raizes de G.
ulmifolia, e para uma maior prote¢cdo mecanica da raiz, compensando os aerénquimas presentes no
cortex, evitando segundo Edson-Chaves e Graciano-Ribeiro (2018), possiveis quebras. Esse
espessamento é comumente referido em plantas de ambientes alagados (Seago e Marsh, 1989; Chaves
et al., 2009).

Pythiyum spp. sao fungos parasitas (Putzke, 2002) que afetam severamente as plantas,
causando um grave apodrecimento nas raizes (Sanchez Hernandez et al., 1998; Gonzdlez et al., 2016).
A presenca dos fungos nao causou tal apodrecimento, fato que pode estar relacionado com a presenga
de compostos fendlicos na raiz. Segundo Dickson (2000), esses compostos possuem propriedades de
defesa que inibem a proliferacdo de fungos, além de estarem relacionadas a protecao contra herbivoria
(Feio et al., 2013). Trabalhos que avaliem a interacdo entre Pythium/Guazuma sao ausentes, sendo
este o primeiro relato da presencga destes fungos em raizes de G. ulmifolia.

4.2 Caule

Embora a maioria das caracteristicas caulinares investigadas neste trabalho seja semelhante
as referidas por Metcalfe (1950) e Cury e Filho (2012), verificou-se que a origem ecoldgica das
plantas, bem como o efeito do alagamento parcial e total, levou ao desenvolvimento de caracteristicas
até entdo ndo descritas, como o desenvolvimento de aerénquima secundério.

Lenticelas hipertrofiadas foram observadas em G. ulmifolia submetidas ao alagamento parcial,
sendo que nessas plantas a periderme € mais evidente. Segundo Gavilanes e Castro (1998), onde ha
formacdo de lenticelas o felogénio € mais ativo. O que explicaria uma maior proporcao desse tecido
em G. ulmifolia submetidas ao alagamento.

A hipertrofia de lenticelas observadas em G. ulmifolia submetidas ao alagamento parcial é
referida como uma das estratégias adaptativas que favorecem a difusdo de oxigénio (Pires et al.,
2018), podendo também viabilizar a saida de produtos téxicos, como etanol, produzidos em
consequéncia da respiracdo anaerdbia, diante da hipoxia (Pimenta et al., 1996; Pisicchio et al., 2010).
A relevancia de lenticelas hipertrofiadas para plantas tolerantes ao alagamento foi confirmada em
Cedprela fissilis (Binotto et al., 2016) e Cestrum axillare (Melo et al., 2017).

A capacidade de formar raizes adventicias sob condicdes de alagamento, como observado em

G. ulmifolia, submetida ao alagamento parcial é comumente citada na literatura entre as espécies
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tolerantes a hipoxia (ver Ferreira et al., 2006; Oliveira et al., 2015 e Melo et al., 2017). Este
mecanismo pode estar relacionado a substituicio das raizes eventualmente mortas durante o
alagamento, possibilitando o aumento do suprimento de O; e viabilizando o retorno do metabolismo
aerébio (Vartapetian e Jackson, 1997; Povh et al., 2005), além de permitir a remog¢ao de compostos
toxicos resultantes do metabolismo anaerdbico (Crawford, 1978).

O aerénquima secundario presente somente no caule das plantas do Cerrado submetidas ao
alagamento parcial pode ser visto como um ajuste e importante resposta morfoanatdmica que
possibilita a reduc@o dos efeitos negativos causados pelo alagamento, ampliando a capacidade de
sobrevivéncia de Guazuma do Cerrado nessas condi¢des. Uma vez que, de acordo com Shimamura
et al. (2003) essa estrutura pode garantir o suprimento de oxigénio nos tecidos internos da planta, em
condi¢des de alagamento; e, portanto, exercer a mesma funcdo que as lenticelas hipertrofiadas
(Davanso-Fabro et al., 1998).

Em G. ulmifolia do Cerrado houve um maior investimento na regido do floema secundario
em todos os tratamentos, em relagao as plantas da Amazonia, principalmente naquelas submetidas ao
alagamento parcial e total. Nestes tratamentos a regido do floema secundadrio e parte da regido cortical
apresenta divisdes celulares anticlinais e periclinais acarretando aumento na espessura dessa regiao,
como relatado por Pisicchio et al. (2010) em plantas de Heliocarpus popayanensis submetidas ao
alagamento. Sugere-se que esse maior investimento na regido do floema secundario nas plantas do
Cerrado decorre da necessidade dessas plantas reorganizarem a atividade celular para produzirem de
maneira eficiente estruturas como lenticelas hipertrofiadas e aerénquima secundério.

Para o xilema secunddrio as plantas controle da Amazdnia apresentaram vasos mais estreitos
e em menor densidade o que, provavelmente garante a espécie uma maior seguranca na conducao
hidrica. Essas caracteristicas inibem a embolia (Sonsin et al., 2012; Carvalho et al., 2016), o que
assegura o fluxo de 4gua nas plantas (Zimmermann e Milburn 1982). Aloni (1989) menciona que
espécies sujeitas a inundacdo, como as plantas da Amazodnia, tendem a possuir vasos mais estreitos.
Ao contrério, as plantas procedentes do Cerrado possuem maior densidade de vasos em decorréncia
do maior percentual de vasos multiplos. Essa combinagdo garante tanto maior eficiéncia na conducao
hidrica (Ellerby e Ennos, 1998; Silva e Melo Junior, 2017), quanto maior seguranga (Dickinson, 2000;
Alves e Angyalossy-Alfonso, 2001). Para Dickison (2000) e Carlquist (2012) um maior agrupamento
de vasos garante a continuidade de 4gua quando vasos do mesmo grupo tiverem embolia. De acordo
com Baas et al. (1983), plantas de ambientes secos, como no Cerrado, tendem a mostrar um
compromisso entre seguranga e eficicia no transporte de dgua crescendo a frequéncia de vasos.

Entretanto, quando ocorre o alagamento, hd um aumento tanto no diametro dos vasos (15.6%
APAm, 16,7% ATAm, 13,1% APCe e 6,9% em relacdo aos seus respectivos controles), quanto na

quantidade de vasos multiplos (4,9% APAm, 7,6% ATAm, 8,5% APCe e 3% ATCe em relacio aos
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controles) das plantas de G. ulmifolia; o que garantiria uma maior eficiéncia na condugdo hidrica
nessas condicdes. Resultados semelhantes foram observados por Davanso-Frabro et al. (1998) em
Sebastiana virgata em condi¢des de alagamento. A manutencao do fluxo de 4gua em plantas alagadas
se torna muito relevante, considerando que o alagamento € capaz de diminuir a absor¢do de dgua
(Coutts, 1981).

Os trabalhos de Luchi et al. (2005) e Déria et al. (2016) reportam que quanto menor a
disponibilidade hidrica, maior € a largura dos raios. O mesmo ocorreu em G. ulmifolia do Cerrado
em relacdo as plantas da Amazodnia. Raios mais largos evidenciam um mecanismo de tolerancia a
déficit hidrico (Nardini et al., 2011; Déria et al., 2016), funcionando como uma via radial eficiente
no transporte de dgua (Ddria et al., 2016) e de metabdlitos do floema para o xilema secundério (Alves
e Angyalossy-Alfonso, 2002).

De acordo com Luchi (2004) quanto menor a disponibilidade de d4gua, maior o espessamento
das fibras; isso também foi observado para individuos de Xylopia aromatica, oriundos de solos bem
drenados do Cerrado por Luchi et al. (2005). Os individuos do CCe apresentam fibras visivelmente,
mais espessas que o CAm, bem como todas as plantas submetidas ao alagamento (Fig. 11D).

A reducdo do amido nas plantas de G. ulmifolia sob condi¢des de alagamento, provavelmente
favoreceu a sobrevivéncia das plantas. Nessas condi¢des, o amido pode ser utilizado na manutencao
do metabolismo, assim como na construcdo de alteragcdes morfoanatdmicas como lenticelas
hipertrofiadas e raizes adventicias (Kolb et al., 1998; Medri et al., 2007). Ressaltando que no
tratamento APCe, além das estruturas citadas, pode ter havido uma demanda de amido para a
producdo de aerénquima secunddrio. Além disso, é preciso levar em consideracdo também a
possibilidade do amido estar envolvido no transporte de d4gua e nutrientes, bem como nos processos
metabolicos que possibilitam as espécies tolerarem periodos de inundagdo (Cosmo et al., 2010).

No caule de G. ulmifolia com origem do Cerrado foi verificada a presenca de compostos
fendlicos. Segundo Rocha et al. (2011), esses compostos estio comumente associados a resisténcia
da planta e o seu sucesso adaptativo no ambiente (Feio et al., 2013). Além de em condi¢des de estresse
atuarem como antioxidantes e também como moléculas pré-oxidantes (Sakihama e Yamasaki, 2002).
Eles estdo portanto, envolvidos em quase todas as interacdes das plantas com o meio (Santos et al.,
1998) garantindo dessa maneira, a manutencdo da estrutura celular e da integridade dos tecidos
(Appezzato-da-Gloria, 2003).

O arranjo e os aspectos estruturais das cavidades e canais secretores de mucilagem, verificados
no caule de G. ulmifolia, estdo, em sua maioria, em conformidade com as descri¢des para as diferentes
espécies de Malvaceae. Segundo Rocha et al. (2011) em Hibiscus pernambucensis, as cavidades e
canais secretores ocorrem paralelamente e encontram-se dispostos em todo caule, tanto no cortex

quanto na medula. Do mesmo modo, Galina et al. (2005) relatou canais secretores de mucilagem com
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disposi¢ao radial e de tamanhos variados em G. ulmifolia. A existéncia, o nimero e a posi¢ao dos
canais, sdo apontados como uma valiosa marca taxondmica para a familia (Metcalfe e Chalk,1950),
além de serem uma importante caracteristica ecoldgica nos representantes de Malvaceae (Pimentel et
al., 2011).

As estruturas secretoras nas plantas ocorrem com maior frequéncia e tamanho nas plantas do
Cerrado em relacdo as demais, e localizam-se no cértex e no raio dilatado. Estdo provavelmente
relacionados com a menor disponibilidade hidrica, ou com a resisténcia contra a seca sazonal a quais
essas plantas sdo submetidas. Por ter alta capacidade de hidratacdo (Jordaan e Kruger, 1992) a
mucilagem pode ser ecologicamente importante para a economia de dgua (Nakayama et al., 1996),
podendo também influenciar na reserva de carboidratos e na resisténcia contra a seca, bem como atuar
na protecao contra agentes patogénicos (Rocha et al., 2011).

O conjunto de dados obtidos nesse estudo evidencia que as plantas G. ulmifolia procedentes
da Amazonia e do Cerrado apresentaram caracteristicas anatdmicas significativas relacionadas ao
ambiente de origem, o que evidencia uma alta plasticidade da espécie. Além de possuir efetivas
respostas anatdmicas frente ao alagamento, garantindo sua colonizagdo em ecossistemas sujeitos ao
alagamento. Ainda, observamos que as plantas de Cerrado, que estao adaptadas a um ambiente seco,
quando colocadas por um periodo de alagamento, mostram ajustes nas estruturas internas e externas
de raiz e caule para garantir sua sobrevivéncia num ambiente que seria considerado extremo. Sendo
que o caule apresentou maiores variagdes em resposta ao alagamento, especialmente nas plantas do

Cerrado.
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ANEXOS
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Anexo 1. Seccdo transversal da raiz de Guazuma ulmifolia Lam. evidenciando espagos intercelulares
(aerénquimas (seta). A e B. Controle com origem da Amazonia e Cerrado, respectivamente; C e D.
Alagamento Parcial da Amazonia e Cerrado, respectivamente, E e F. Alagamento total da Amazo6nia
e do Cerrado, respectivamente. Barra: 100 um.
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Anexo 2. Seccdo transversal da raiz de Guazuma ulmifolia Lam. coradas com lugol. A e B. Controle
com origem da Amazdnia e Cerrado, respectivamente; C e D. Alagamento Parcial da Amazonia e
Cerrado, respectivamente, E e F. Alagamento total da Amazonia e do Cerrado, respectivamente; Nao

foram evidenciados graos de amido. AR — Aerénquima. Barra: 100 um.
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Detalhe da zona cambial de Guazuma ulmifolia Lam. A, C e E. plantas da Amaz

APAm e ATAm, respectivamente) e B, D e F, plantas do Cerrado (CCe,

respectivamente). ZC — Zona cambial. Barras A e F:
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Anexo 4. Visdo geral do xilema secunddrio do caule de Guazuma ulmifolia Lam. A, C e E. Menor
densidade de vasos nas plantas com origem da Amazonia, em relacdo as plantas do Cerrado (B, D e
F). A, C e E. Vasos com padrio inespecifico; B, D e F. Tendéncia dos vasos a um arranjo radial; (A
e B — controle, C e D Alagamento parcial e E e F Alagamento total); Barra:100 - pm.
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Capitulo II?

Aspectos anatomicos da raiz e do caule de Genipa americana L. (Rubiaceae) da

Amazonia e do Cerrado em resposta ao alagamento parcial e total

?Para este capitulo seguiram-se as normas da revista Aquatic Botany



Resumo

O alagamento parcial ou total do solo, é um estresse ambiental que requer das plantas mecanismos
adaptativos que assegurem sua sobrevivéncia. Genipa americana é uma arbdrea que pode habitar
tanto ambientes bem drenados quanto dreas sujeitas ao alagamento, sendo uma espécie
frequentemente submetida a diversos niveis de alagamento. O objetivo desse trabalho foi de comparar
a anatomia da raiz e do caule em relacdo a origem das plantas (Amazdnia ou Cerrado), bem como as
respostas adaptativas destes 6rgdos frente ao alagamento (parcial e total) por 30 dias de tratamento.
A maior parte dos caracteres anatomicos observados na raiz e no caule sdo semelhantes entre as
origens, bem como suas respostas ao alagamento. Porém, diferem em caracteres que afetam a
condutividade hidrica como, no didmetro, densidade e agrupamento de vasos no caule. Além de
diferencas nos diametros (cortex e cilindro central) da raiz, que se apresentaram maiores nas plantas
do Cerrado. Os atributos morfoanatdmicos que garantem a alta tolerancia da espécie ao alagamento
sdo presencga de: pelos absorventes, exoderme, aerénquimas e lenticelas hipertrofiadas, reserva de
amido e redu¢do do diametro dos tecidos visando economia de energia durante o periodo alagado.
Além de drusas de oxalato de célcio, que podem ter sido importantes na manutencdo do metabolismo
em plantas submetidas ao alagamento total. Parte destas caracteristicas como exoderme, aerénquima
e reserva de amido mitigam tanto o efeito negativo causado pela restri¢do hidrica, quanto pelo
alagamento. Garantindo, portanto, seu excelente desempenho em solos bem drenados do Cerrado e

em ambientes alagados na Amazdnia.

Palavras-chave: solos bem drenados, dreas alagadas, adaptagdes anatdmicas
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Abstract

Partial or total soil flooding is an environmental stress that requires adaptative mechanisms from the
plants to ensure their survival. Genipa americana L. is an arborescent plant that can inhabit both well-
drained environments and areas that are subject to different levels of flooding. The aim of this work
was to compare root and stem anatomy regarding plant origin (the Amazon or Cerrado), as well as
the adaptative responses of these organs in face of flooding (partial or total) for 30 days of treatment.
Most root and stem anatomical characteristics observed are similar among origins, as well as their
responses to flooding. However, they differ in characters that affect hydraulic conductivity, such as
vessel diameter, density and grouping in the stem, in addition to differences in root diameter (cortex
and central cylinder), which were larger in the Cerrado plants. The morpho-anatomical attributes that
guarantee the high tolerance of the species to flooding are the presence of: absorbent hairs, exodermis,
hypertrophied aerenchyma and lenticels, starch reserves and the reduction of tissues diameter, aiming
energy saving during the flooded period. Calcium oxalate druses may also be important in
maintaining metabolism in plants subjected to total flooding. Part of these characteristics, such as
exodermis, aerenchyma and starch reserve, mitigate the negative effect caused by both water
restriction and flooding, thus guaranteeing its excellent performance in well-drained soils from

Cerrado and flooded environments in the Amazon.

Key-words: well-drained soils, flooded areas, anatomical adaptations
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1. Introducao

A condi¢do de alagamento € considerada um distdrbio natural que atinge o desenvolvimento
das plantas, devido aos efeitos negativos que ela acarreta, especialmente as plantas de terra firme
(Ferreira et al., 2006; Colmer e Voesenek, 2009). Nessas circunstancias, a difusdo de gases fica
comprometida e o oxigénio disponivel € consumido na respiragao das raizes e de microorganismos
presentes no solo, tornando o ambiente hipoxico e posteriormente andxico (Drew, 1997; Medri et al.,
2011) e podendo ser letal (Drew, 1997). Neste sentido, o alagamento é um fator que atua na selecao
de plantas, podendo ser determinante na distribui¢do e selecionando aquelas melhores adaptadas
(Medri et al., 2011).

As planicies alagdveis na Amazodnia brasileira sdo em grande parte compostas por espécies
tolerantes ao alagamento periddico parcial ou total (Ferreira et al., 2006; Maurenza et al., 2009).
Espécies bem adaptadas a estas condi¢des desenvolvem respostas morfoanatdmicas como os
aerénquimas, lenticelas hipertrofiadas e raizes adventicias garantindo assim sua sobrevivéncia
(Oliveira et al., 2015; Viana et al., 2015), por facilitarem a difusdo de oxigénio (Yamauchi et al.,
2013; Viana et al., 2015). Em raizes de espécies submetidas a esses estresses sdo frequentemente
observadas redu¢des no diametro e na quantidade de camadas das células corticais e no diametro do
cilindro vascular (Medri et al., 2007) e dos elementos de vaso (Oliveira et al., 2015). Ja no caule um
menor desenvolvimento do xilema e floema secundario sao constatados (Batista et al., 2008; Oliveira
et al., 2015).

Em espécies ndo tolerantes ao alagamento, a limita¢do ou inibi¢ao da respiragao celular resulta
em um grave desequilibrio energético (Bailey-Serres e Voesenek, 2008). Estudos comparativos com
individuos de mesma espécie proveniente de areas bem drenadas e de areas alagédveis t€ém mostrado
que ha diferencas nas respostas das plantas em circunstancia ao alagamento (Ferreira et al., 2006;
Pires et al., 2018). Quando espécies adaptadas a solos bem drenados sdo expostas a essa condicao
podem ndo desenvolver modificacdes adaptativas que garantam a sua sobrevivéncia (Hoffmann et
al., 2004; Oliveira et al., 2015). Dessa forma, as respostas das plantas podem variar a depender da
constitui¢do genética, idade, ambiente de origem (Koslowisk, 1984) e intensidade e duracdo do
estresse (Liu et al., 2015).

Existem espécies que possuem algum grau de tolerancia ao alagamento, porém, nao colonizam
somente ambientes alagados (Kissmann et al., 2014), como por exemplo Genipa americana
(Jenipapo), que coloniza com sucesso tanto ambientes secos (Cerrado) quanto ambientes
periodicamente alagados (varzeas na Amazonia) (Lorenzi e Matos, 2008). Apesar do crescimento
considerdvel de dados que avaliam as respostas adaptativas de tolerancia de G. americana ao
alagamento (Santiago e Paoli, 2007; Pires et al., 2018), a maioria aborda apenas respostas

morfofisioldgicas da espécie quando submetida ao alagamento parcial. Logo, a espécie pode ser um
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bom modelo para se obter informacgdes das estratégias de sobrevivéncia em ambientes com regimes
hidricos contrastantes e assim possibilitar um melhor entendimento dos mecanismos anatdmicos de
arboreas sob condi¢des de alagamento. Tais investigacdoes poderdo contribuir na elucidacdo de
aspectos relevantes de sobrevivéncia das plantas em ambientes submetidos ao alagamento e
fornecerdo dados importantes para estudos de regeneragdo, além de contribuir para a compreensao de
relagdes ecoldgicas.

Considerando os diferentes regimes hidricos entre areas alagdveis da Amazodnia e solos bem
drenados do Cerrado, algumas hipéteses foram levantadas: a) Genipa americana procedente dos
ecossistemas Amazonia e Cerrado diferem em relacdo a anatomia da raiz e do caule; b) Individuos
procedentes da Amazonia desenvolvem caracteristicas de tolerancia ao alagamento mais
significativas que em individuos do Cerrado; c) Existem caracteristicas anatomicas presentes em G.
americana que mitigam tanto o efeito do alagamento, quanto garantem a sobrevivéncia em ambientes

secos do Cerrado.

2. Material e Métodos

2.1. Areas de estudo e coleta de frutos para a obtengdo de sementes

As sementes usadas no experimento foram provenientes de frutos maduros de Genipa
americana. Foram coletadas de trés matrizes em dreas de varzea (periodicamente alagadas) da
Amazonia, banhadas pelo rio Solimdes nas proximidades de Manaus — AM, no canal do Xiborena
(3°11° 36.73” S; 59°56° 33.34” W) e Marchantaria (3°1°28” S; 60°8°48” W). Em areas bem drenadas
no Cerrado, foram coletados nas proximidades de Brasilia — DF (S: L5°31° 03.3 W: 48°11° 38.7 ¢ S:
15°25° 26.2 W: 48°10° 27.3) (Figura 1). Apds a coleta, os frutos foram direcionados ao laboratdrio
de Botanica da Universidade de Brasilia (UnB) para obtencao das sementes. Estas serviram para a
obtenc¢ado de plantas para o uso nos experimentos. A coleta de frutos e a realizagdo do experimento

ocorreu entre os anos de 2013 e 2014 ver Pires et al. (2018) para mais detalhes.
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Figura 1. Locais de coleta das popula¢des de Genipa americana em planicies alagdveis da Amazonia
(Canal do Xiborena e Ilha da Marchantaria) e em solos bem drenados do Cerrado no Planalto Central
(Comunidade Padre Bernardo - GO e Brasilia-DF).

Para avaliar os efeitos do alagamento na anatomia da raiz e no caule, plantas com uma altura
média de 6+1,74 cm (apds 90 dias da germinacdo) foram submetidas a trés diferentes condigdes
hidricas (tratamentos): 1 - Controle (regas didrias até a capacidade de campo), 2 - Alagamento parcial
(coluna de dgua até 2 cm acima do substrato) e 3 - Alagamento total (planta totalmente submersa),
por um periodo de 30 dias. Em cada tratamento, foram utilizados lotes de 20 plantas por espécie de
cada ecossistema de coleta (Amazonia ou Cerrado), totalizando 120 plantas. Para o experimento,
utilizou-se baldes de polietileno de SOL e cada balde foi considerado uma unidade amostral.

Ao final do experimento todas as plantas sobreviveram e por meio de sorteio, cinco amostras
de raiz e caule, por tratamento, foram coletadas para a realiza¢ao dos estudos anatomicos (Fig. 2). O
material botanico foi fixado em uma solu¢do de FAA 70% (Jensen, 1962) e conservados em etanol
70% (Johansen 1940). Utilizaram-se raizes secunddrias e caules dos seis grupos de plantas utilizados
no experimento de alagamento: CAm (Oriundas da Amazonia - Controle); APAm (Amazonia —
submetidas ao alagamento parcial); ATAm (Amazodnia - Alagamento total); CCe (Oriundas do

Cerrado - Controle); APCe (Cerrado - Alagamento parcial); ATCe (Cerrado - alagamento total).
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Figura 2. Morfologia de Genipa americana L. da Amazodnia (A) ap6s 30 dias de experimento. B e
C. Raiz das plantas da Amazonia (B) e do Cerrado (C). C — controle; AP — alagamento parcial e AT
— alagamento total.

Seccdes transversais de caules e raizes secunddrias em estrutura primdria de crescimento,
aproximadamente até cinco centimetros do dpice radicular e de caules até trés cm a partir do colo
foram obtidas com um micrétomo de deslize. Posteriormente foram clarificadas com solugdo aquosa
a 20% de hipoclorito de sédio (Kraus e Arduin 1997), coradas com azul de alcian e safranina aquosa
(4:1) (Luque et al., 1996 — com adaptagdo), desidratadas em série etandlica (50, 96 e 100%) e
montadas entre laminas e laminulas permanentes, utilizando resina sintética (verniz vitral incolor
Acrilex®) (Paiva et al., 2006). Para detec¢do de amido na raiz utilizou-se lugol (Johansen, 1940) e
para confirmar a composi¢do quimica dos cristais no cortex do caule, foi feito o teste de solubilidade
em acido cloridrico a 10% (Chamberlain, 1932).

Registros fotograficos das amostras foram obtidas em fotomicroscépio Leica DM750, na
resolugdo de 2048 x 1536 px, analisadas no software Leica Aplication Suite LAS EZ, 2010.
Utilizando o software Image-pro plus, foram feitas 30 medi¢Oes para cada caracteristica analisada de
cada individuo dos diferentes tratamentos. Na raiz, foram medidos o diametro total preferencialmente

na regido pilifera, do cilindro central e das células corticais, a espessura do cértex, nimero de camada
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de células e percentual de espacos intercelulares. No caule quantificou-se a densidade de vasos
(vasos/mm?2), o percentual de vasos solitdrios e multiplos/mm? e o didmetro dos vasos (um). As
descri¢cdes anatdmicas basearam-se nas recomendacgdes de Evert (2006), IAWA Committee (1989) e
Metcalfe e Chalk (1950), com adaptagdes.

Para avaliar as diferencas ou similaridades nas respostas anatomicas dos dados quantitativos
(raiz: diametro total, do cilindro central e das células corticais, a espessura do cortex, nimero de
camada de células e percentual de espacos intercelulares; caule: densidade de vasos (vasos/mm?),
percentual de vasos solitarios e multiplos/mm? e diametro dos vasos), os dados foram submetidos a
andlise de variancia ANOVA para comparar os fatores, tratamentos e a origem. A ANOVA foi
acompanhada do teste de comparagdes multiplas de Tukey, com um nivel de significincia a 5% (p <

0,05). Para estas andlises foi utilizado o programa Statistic 8.0.

3. Resultados

3.1. Caracteristicas gerais da raiz secunddria em crescimento primdrio de Genipa americana L.

A raiz de G. americana, em sec¢do transversal, possui o formato cilindrico (Fig. 3), epiderme
simples uniestratificada, sendo que as células epidérmicas comuns sdo tabulares, com espessamento
na parede periclinal externa. O espessamento na parede das células € mais evidente nas plantas CCe
em relacdo as CAm, assim como, nas plantas submetidas ao alagamento, independentemente da
origem (Fig. 4G). Foram observados pelos longos e curtos, unicelulares com paredes delgadas, sem
ramificacdes e com base podendo ser alargada ou ndo (Fig. 4A, B, D, E e F). Nas plantas APCe
verificou-se pelos longos bicelulares (Fig. 4C). A quantidade de pelos nas plantas controle e
submetidas ao alagamento parcial é aparentemente maior em relagdo as plantas submetidas ao
alagamento total. Sob a epiderme encontra-se a exoderme uniestratificada com células mais alongadas
em relacdo a epiderme. As paredes anticlinais dessas células sdo aparentemente mais espessas nas
plantas do Cerrado, independente do tratamento e nas plantas da Amazdnia submetidas ao
alagamento.

As células do parénquima cortical sdo isodiamétricas, de tamanhos varidveis e com paredes
delgadas. Os tratamentos de alagamento ndo afetaram o tamanho destas células. No entanto, as plantas
da Amazodnia apresentaram células significativamente menores, em relagdo as plantas do Cerrado
(p<0,05) (Tab. 1).

O numero de camadas de células corticais variou entre origem e entre os tratamentos. As
plantas CAm apresentaram um nimero de camadas menor que as plantas CCe. Nas plantas

submetidas ao alagamento, independentemente do nivel da d4gua ou origem, houve decréscimo das
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camadas do parénquima em relacdo ao controle (Tab. 1). Consequentemente, tanto a espessura do
cortex quanto o diametro total da raiz foram significativamente menores (p<0,05) (Tab. 1).

Os espacos se intercelulares apresentam com formas variadas, sendo nas plantas CAm e ATAm
predominantemente cibicos, enquanto nas plantas APAm sdo triangulares na sua maioria. J4 nas
plantas do Cerrado sdo predominantemente ctibicos, com raros triangulares nas plantas ATCe (Fig.
4I). Aerénquimas lisigenos e esquizégenos no cortex foram vistos em todos os lotes, seja da
Amazonia ou Cerrado, independentemente do tratamento (Fig. 4G) (Anexo 1). Nas plantas
submetidas ao alagamento parcial, independente da origem e nas plantas ATCe, o percentual de
aerénquimas/espacos intercelulares é significativamente maior em relacdo aos demais tratamentos
(Tab. 1). A ultima camada do cértex, a endoderme, apresenta divisdo celular em todos os tratamentos
(Fig. 4H), independentemente da origem.

Epiderme

Exoderme

Pelos
absorventes

Endoderme
Espagos
intercelulares

Periciclo

Floema primario

Xilema primario

Figura 3. Visdo geral do caule de Genipa americana L. em sec¢ao transversal procedentes do Cerrado

— Controle.
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Figura 4. Detalhe da epiderme com os tipos de pelos radiculares em Genipa americana L. A e E.
pelos unicelulares, longos e com parede celular delgada; B. pelos curtos, unicelulares com base
alargada, C. pelos longos e bicelular; D-F. pelos curtos e pelos longos com base alargada. G. Detalhe
do desenvolvimento de aerénquima lisigeno (AL) e esquizégeno (AE); Parede periclinal externa da
epiderme mais espessa (seta) e exoderme (Ex) nas plantas APAm. H. Estrias de Caspary e endoderme
em divisdo nas plantas APAm (*). . Formato cibico dos espagos intercelulares. Barras A, B, C, D,
E,F,Gel-50um; H: 20 um.

O cilindro vascular das plantas da Amazonia € menor em relagdo as do Cerrado. Quando
submetidas ao alagamento, independentemente do nivel da 4gua ou origem apresentaram um menor
diametro em relagdo ao controle; entretanto, o cilindro das plantas ATCe foi ainda mais afetado
(p<0,05) (Tab. 1). O sistema vascular ¢ formado pelo periciclo unisseriado, xilema e floema
primarios.

Nas plantas da Amazonia o nimero de arcos variou entre dois e cinco, enquanto nas plantas
do Cerrado, variou entre trés a seis, sendo que o menor nimero foi observado nas plantas submetidas
ao alagamento (Fig. 5) (Tab. 1). Em todos os tratamentos a regido da medula se apresenta lignificada.

Graos de amido sao comuns nas células do cortex e cilindro vascular das plantas da Amazonia
e APCe, porém muito reduzidos nas plantas CCe e ATCe, sendo nestes, evidentes apenas no cilindro

vascular (Anexo 2).
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Fungos Phytophtora infestans foram visualizados em todas as raizes de G. americana,
independentemente da origem. No entanto, aparentemente em maior quantidade nas plantas ATAm

(Anexo 3).
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Figura 5. Cilindro central da raiz de Genipa americana L., evidenciando a variagdo no nimero de

arcos de metaxilema (4-5) entre as plantas da Amazonia (A, B e C) e do Cerrado (D, Ee F). AeD.
Controle; B e E. Alagamento parcial e C e F. Alagamento total. Barra: 50 pm.

3.2. Caracteristicas gerais do caule de Genipa americana L. em crescimento secunddrio

Em corte transversal, o caule apresenta formato circular (Fig. 6 e 7), epiderme uniestratificada,
formada por células tabulares e recoberta por cuticula delgada. Em algumas regides, a epiderme
apresenta-se rompida, especialmente nas plantas submetidas ao alagamento total (Tab. 1) (Fig. 7B).

A periderme se encontra no inicio do desenvolvimento e o felema é formado por até trés
camadas de células levemente mais altas em relacdo as células epidérmicas comuns. Lenticelas
hipertrofiadas estdo presentes em todos os lotes, independentemente da origem ou tratamento (Fig.
7F, 8). Porém, a frequéncia e o tamanho das lenticelas sdo maiores nas plantas do Cerrado submetidas
ao alagamento (Tab. 1).

No cortex ha duas regides distintas: uma proxima a epiderme, com até quatro camadas de
células menores, com paredes celulares espessas e adjacentes, estas células sdo maiores com paredes
delgadas e com intensa divisdo anticlinal (Fig. 9H), exceto nas plantas APCe em que € menos nitida.
Nas plantas do Cerrado, ha um maior nimero de camadas proximas a regido da epiderme em
detrimento a outra regido, independente do tratamento.

O ndmero total de camadas do cértex foi pouco afetado pelo alagamento, somente as plantas
ATAm e APCe tiveram uma leve diminui¢do no niimero de camadas (Tab. 1). Aerénquima de origem
lisigena estd presente no parénquima cortical, independente da origem ou tratamento (Fig. 9G e H),

sendo mais evidentes nas plantas ATCe (Tab. 1).
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A andlise histoquimica confirmou que as drusas presentes no parénquima cortical do controle
e alagamento parcial sdo de oxalato de calcio (Fig. 9D, E e F). Esta substancia ndo ocorre nas plantas
submetidas ao alagamento total, independentemente da origem. Nas plantas CCe a quantidade dessas
substancias é aparentemente maior em relagdo aos demais tratamentos. Drusas foram visualizadas
também na regido do floema das plantas CCe, assim como na medula das plantas CAm e APAm.

Delimitando a regido do coértex ha uma bainha amilifera (Fig. 9B), semelhante a endoderme,
formada por células retangulares e mais baixas em relagdo as células do cortex. Essa caracteristica
mostrou-se presente em todos os tratamentos independentemente da origem; no entanto, foi mais

evidente nas plantas ATAm.

Epiderme

Grios de amido

Espacos
Cortex intercelulares
Elosma Fibras do floecma
Zona cambial
Vaso
geminado
Xilema
secundario
Raio xilematico
Vaso
solitario
Medula Xilema primdrio

Figura 6. Visdo geral do caule de Genipa americana L. em seccdo transversal procedentes do
Cerrado e submetido ao alagamento parcial. Destaque para as caracteristicas gerais da espécie.
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Figura 7. Seccao transversal do caule de Genipa americana L.. Amazonia (A, C e E) e do Cerrado
(B, D e F); A e B. Controle com origem da Amazodnia e Cerrado, respectivamente; C e D. Alagamento
Parcial da Amazonia e Cerrado, respectivamente; E e F. Alagamento Total, da Amazonia e Cerrado,
respectivamente; B. Destacamento epidérmico evidente. F. Maior evidéncia de lenticelas nas plantas
ATCe. Barra: 500 pm.

A regido do floema (primdrio e secunddrio) é formada por elementos de tubo crivado, células
companheiras, células parenquimadticas, canais secretores e fibras. Nessa regido nota-se a presenca de
amido (Fig. 9A e C). No floema primario dos lotes controle e alagamento parcial, independentemente

da origem, ocorrem algumas fibras isoladas, coradas em vermelho (Fig. 9A). Nas plantas APCe ha
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uma maior frequéncia das fibras, enquanto nas plantas submetidas ao alagamento total,

independentemente da origem, as fibras sdo raras (Tab. 1). Observou-se também, que quanto maior a

intensidade do alagamento, menor o desenvolvimento dessa regido.

Figura 8. Seccdo transversal do caule de Genipa americana L., evidenciando lenticelas (*) em todos
tratamentos, independente da origem. A. B e C. Controle, alagamento parcial e alagamento total da
Amazonia, respectivamente. D, E e F. Controle, alagamento parcial e alagamento total do Cerrado,
respectivamente. Barras A, B, D e E: 200 um; C e F: 100 um.

A zona cambial € distinta, independentemente da origem ou tratamento, com uma média de

sete camadas celulares (Tab. 1) (Anexo 4).
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Figura 9. Seccdes transversais do caule de Genipa americana L. A. Detalhe das fibras no floema
primdrio (seta) e canais secretores (CS); B. Detalhe da bainha amilifera (seta curta). C. Detalhe de
drusa de oxalato de célcio (seta) e graos de amido (GA) nas células do parénquima cortical. D. E. e
F. — Detalhe do teste histoquimico realizado para confirmar a composi¢do quimica das drusas em
planatas CCe (seta). G. Detalhe dos aerénquimas presentes no cortex das plantas ATCe. H. Células
em divisdo anticlinal (seta vermelha) e espacgos intercelulares no cortex (seta curta). Barras A, C e G:
500 um; B e H: 200 um; C, D, E e F: 50 um.

No xilema secundério, independentemente da origem das plantas ou do tratamento, as fibras

possuem paredes finas a espessas. No entanto, nas plantas APCe as fibras sdo aparentemente mais
espessadas em relacdo aos demais tratamentos. O parénquima axial € difuso e os vasos sdo
predominantemente solitdrios € em menor percentual maltiplos de 2 a 3 (Tab. 1) (Fig. 10).

A densidade de vasos/mm? das plantas CAm foi significativamente maior em relacdo as
plantas CCe. Entre os tratamentos das plantas da Amazonia, o lote ATAm foi significativamente
menor que CAm. Nas plantas do Cerrado, as plantas APCe apresentaram maior densidade de
vasos/mm? em relagdo aos tratamentos CCe e ATCe, que nao diferiram entre si (p<0,05) (Tab. 1).

O didmetro de vasos variou em relacdo a origem das plantas, sendo portanto,

significativamente menor nas plantas CAm em relacdo as plantas CCe. Entre os tratamentos, houve
63



aumento significativo apenas no didmetro de vasos das APAm e ATAm, que ndo diferiram entre si
(p<0,05) (Tab. 1).
Os raios sdo na sua maioria unisseriados a bisseriados e uma menor frequéncia de raios

multisseriados com até 3 células de largura (Anexo. 5). Nas plantas do Cerrado, as células sdo

aparentemente mais largas.

ok LI T)

»:
S ELEY
S BB SN

LN

",
&
2
1
@
]
L]
>
~n
d
:
-
-
®
H e
L4
o
oy
-8
~
-

§ L (N s "’ . A ¢ <
Figura 10. Seccdo transversal do caule de Genipa americana L. com origem da Amazodnia (A, B e
C) e Cerrado (D, E e F), evidenciando a regido do xilema secunddrio (seta longa); Detalhe dos vasos
geminados (seta curta). Barra: 100 pm.

Nessa fase do desenvolvimento, os anéis de crescimento sdo indistintos e resquicios de xilema
primdrio estdo presentes na regido proxima a medula de todos os espécimes (Fig. 11).

A regido da medula € visualizada em todos os tratamentos, porém, nas plantas da Amazdnia,
APAm e ATAm é aparentemente maior em relagdo as plantas do Cerrado submetidas aos mesmos
tratamentos (APCe e ATCe). As células da medula sdo isodiamétricas, com paredes ligeiramente
espessadas, sem espacos intercelulares e a maioria encontra-se totalmente preenchida por graos de
amido. Nas plantas APAm algumas células se encontram colapsadas (Fig. 11).

Foi encontrado grdos de amido no parénquima cortical, regido do floema primdrio e
secunddrio, parénquima axial e regidao medular de G. americana em todos os tratamentos. No entanto,
a deposicdo de graos de amido no caule das plantas submetidas ao alagamento parcial € aparentemente

maior.
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Figura 11. Seccio transversal do caule d Genipa americana L. da Amazonia (A, B e C) e Cerrado
(D, Ee F). A eD. Controle. B e E. Alagamento parcial. C e F. Alagamento total. Detalhe dos graos
de amido nas células da medula (seta). M — Medula; XP — Xilema Primério. Barra: 100 pm.
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Tabela 1. Caracteres qualitativos e quantitativos (valores médios +desvio padrdo) anatdmicos avaliados na raiz e no caule de plantas jovens de Genipa
americana L. procedentes da Amazodnia e do Cerrado, submetidas a diferentes tratamentos de alagamento (Controle, Alagamento Parcial e Alagamento
Total) por 30 dias. Letras maidsculas representam diferencas entre a origem das plantas e letras mintdsculas, representam diferencas entre os tratamentos.
Médias seguidas por letras iguais nao diferem pelo teste de Tukey (p<0,05).

Parametro

Raiz

Diametro total (um)

Diametro do cilindro central (um)/estelo
Cértex (um)

Diametro das células corticais (um)

N? de camadas do parénquima (média)

N de arcos do metaxilema

% de espagos intercelulares/area (Aerénquima)
Graos de amido no cértex/cilindro vascular
Caule

N¢ de camadas do parénquima cortical - média
Lenticelas hipertrofiadas

Aerénquima lisigeno no cértex

Fibras no floema 1°

Diadmetro tangencial dos vasos (média)um
(%) de vaso/mm? - Solitario

(%) de vaso/mmz2 M2

(%) de vaso/mm? Ms

(%) de vaso/mm? M4 ou mais

Densidade de vasos/mm?

Xilema 12

Amazoénia Cerrado
Controle A Parcial A Total Controle A Parcial A Total
586,8+110,442 480,493,340 473,54+22,0/0 817,4+174,682  597,1+63,18°  589,9+70,08b
152,9+26,0 Aa 121,248,640 118,8+11,2A0 206,4+46,582 164,5+26,18>  132,0+21,48¢
433,84+90,5%a 359,0+88,3A° 354,6+20,47° 610,9+138,782  432,5+74,08°  457,0+70,4B0
29,616,5%a 25,944 2ha 27,046,942 36,17+7,982 35,718,384 34,6+7,682
8 6,9 6,1 10,5 6,9 7,3
4-5 2-5 3-4 4-6 3-4 3-4
11,9% A2 26,5% AP 12,4% Aa 10,92% ha 21,98% Ab 27% ho
++ ++ ++ + ++ +
12 13 11 13 10 13
+ ++ ++ + +++ +++
+ + + ++ ++ +++
++ ++ + ++ +++ +
25,0414,027a 28,93+4,19 A0 29,6214,71 Ab 28,36+3,76B2  30,33+4,8682 29,62+4,13 Ba
84,897a 89,05Rac 86,62Abd 94,358 94,5884 89680
11,4Aa 9,554a 11,9142 4,98a 4,898a 8,698
2,65%2 1,07Aa 1,23A2 0,688 0,528 2,048a
0,9642 0,372 0,22Aa 0,0642 0Aa 0,24Aa
78,5+20,4A2 73,06+10,1Aa0 68,2+1Ab 57,2+9,4A2 67,8+5,7A0 60,9+10,3%a
+ + + + + +
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Medula + ++ ++ + + +

Drusas de oxalato de célcio - cortex ++ + - +4++ + -
Drusas de oxalato de caélcio - floema - - - + - -
Drusas de oxalato de célcio - medula + + - - - -
Destacamento epidérmico + ++ +++ ++ +4++ +++
Graos de amido + ++ + + +4 +
Canais secretores + + + + + +

(-) auséncia; (+) presencga; (++) acentuado; (+++) muito acentuado. M2 _muiltiplo de 2; M3 _multiplo de 3; M4 _muiltiplo de 4.

Tabela 2. Resumo dos resultados publicados sobre as respostas morfoanatomicas de plantas submetidas ao alagamento.

Espécie Autores Tratamento Lenticelas Aerénquima Raizes Fissuras Mdiam  Jcilindro Coértex
Hipertrofiadas Adventicias caulinares vaso central
Sesbania virgata Davanso-Fabro et al., 1998 AP X X X X
Peltophorum dubium Medri et al., 1998 AP X X X
Sebastiania commersoniana  Kolb et al., 1998 AP X X X X ™
Chorisia speciosa Povh et al., 2005 AP X X X
Genipa americana Santiago e Paoli 2007 AP X X X
Tabebuia cassinoides Kolb e Joly 2009 AP X
Schinus terebinthifolius Ruas et al., 2011 AP X X
Sesbania virgata Alves et al., 2013 AP X X X J
Parkia gigantocarpa Viana et al., 2015 AP X X X
Triplaris gardneriana Pontara et al., 2016 AP X X X J
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4. Discussao

Independente da origem, G. americana apresentou mecanismos adaptativos que garantem a
sobrevivéncia da espécie ao alagamento como lenticelas hipertrofiadas, espacos intercelulares
(aerénquimas) e reserva de amido. Esses mecanismos sdao semelhantes aos citados por diversos
autores para espécies tolerantes ao alagamento (ver Tab. 2). O funcionamento das lenticelas
hipertrofiadas, bem como os espacos intercelulares sdo importantes na aeracio de G. americana tanto
sob alagamento parcial quanto total. Estas caracteristicas adaptativas refletem uma alta plasticidade
da espécie e favorece a abundante ocorréncia de populacdes em dreas sujeitas a alagamentos
periddicos (Santiago e Paoli, 2007), como observado nas florestas alagdveis na Amazonia. Ajustes
adaptativos envolvendo respostas fenotipicas da planta as modificagdes ambientais, s30 mecanismos
relevantes para a sobrevivéncia do individuo no ambiente (Maurenza et al., 2009).

Foram observadas a formagao de lenticelas no caule das plantas controle, independentemente
da origem. Sugere-se portanto, que estas estruturas sejam constitutivas (Davanso et al., 2002) para a
espécie, o que de acordo com Medri et al., (1998); Ruas et al., (2011) pode favorecer a difusdo interna
do oxigénio na planta. Além de permitir a eliminacdo de componentes téxicos como etanol e
acetaldeido resultante do metabolismo anaerébio (Koslowski, 1997).

O aumento na frequéncia e no tamanho das lenticelas como ocorreu em G. americana
submetidas ao alagamento, podem de acordo com Davanso et al., (2002); Alves et al., (2013) estar
atuando como importante mecanismo de tolerincia ao alagamento. Resultado semelhante foi
encontrado por Santiago e Paoli (2007) ao investigarem os efeitos do alagamento na mesma espécie.
O desenvolvimento de lenticelas induzidas pelo alagamento também foram registrados em Chorisia
speciosa (Povh et al., 2005), Schinus terebinthifolius (Ruas et al., 2011), Sesbania virgata (Alves et
al., 2013) Parkia gigantocarpa (Viana et al., 2015) e Triplaris gardneriana (Pontara et al., 2016).

A procedéncia das plantas de Genipa nao interferiu na formagao constitutiva de aerénquima
ja4 que ocorreu tanto nas plantas da Amazdnia quanto do Cerrado. Embora seja mais comum a
formacao constitutiva de aerénquimas em plantas de ambientes imidos ou solos encharcados, estes
podem também se formar em solos bem drenados ou pode ser induzida pelo alagamento (Colmer e
Voesenek, 2009; Yamauchi et al., 2018).

De maneira oposta ao esperado, nas plantas de G. americana com origem do Cerrado, os
espacos intercelulares no caule sdo aparentemente maiores em relacdo aos lotes da Amazodnia. A
aeracdo interna, promovida pelos aerénquimas constitutivos, fornece oxigénio necessario a producao
de etileno, essencial a formagdo ou ampliacdo dos aerénquimas posteriormente (Yamauchi et al.,
2018). Em condi¢des de alagamento hd um aumento na biossintese do etileno, devido a dificuldade
de difusdo (Sasidharan e Voesenek, 2015), induzindo a formagao de aerénquima por morte celular

programada (Drew et al., 2000).
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Quando submetidas ao alagamento parcial, as plantas apresentaram um aumento dos espagos
intercelulares na raiz. A ampliacdo ou desenvolvimento de aerénquimas em condi¢des de alagamento,
também foi verificado em Sebastiana commersoniana (Kolb et al., 1998), Himatanthus sucuuba
(Ferreira et al., 2006), Parkia gigantocarpa (Viana et al., 2015), Lithraea molleoides (Medri et al.,
2007) Cestrum axillare (Melo et al., 2017) e Populus deltoides (Peng et al., 2017). Assim, apds o
alagamento do solo, os aerénquimas presentes possibilitariam que qualquer quantidade de oxigénio
que esteja presente nas raizes seja utilizado na respiragdo (ver Mano e Omori, 2013; Yamauchi et al.,
2018), sendo, portanto, essencial a sobrevivéncia das plantas, coletadas em ambos os ambientes,
impostas a essas condi¢des.

O padrdo do aerénquima lisigeno presente na raiz e no caule de G. americana assemelha-se
ao descrito por Santiago e Paoli (2007) e Erbano e Duarte (2010) para a espécie. Estes espagos
intercelulares sdo originados da dissolucdo de células, como descrito por Evans (2003). A presenca
de aerénquimas esquizolizigenos também foi verificada neste trabalho.

O arranjo das cé€lulas e a disposi¢do dos espagos intercelulares definem a porosidade da raiz
em plantas sujeitas ao alagamento (Justin e Armstrong, 1987), e o arranjo cubico favorece a formacao
de aerénquima (Rodrigues e Estelita, 2004; Povh et al., 2005) e foi associado a tolerancia da planta
ao alagamento em Chorisia speciosa (Povh et al., 2005) e Cyperus giganteus (Rodrigues e Estelita,
2004). Com esse tipo de arranjo, o contato entre as células € menor, favorecendo a sua separacao
(Rodrigues e Estelita, 2004). Provavelmente o arranjo ctbico, observado na regido do cortex da raiz
de G. americana, tenha contribuido para a formagao dos aerénquimas, bem como a amplia¢do dos
espacos intercelulares nessa regido, o que sustenta a tolerancia de G. americana a solos alagados.

O amido presente naraiz e no caule de G. americana em ambas as origens, independentemente
do tratamento, pode funcionar como estoque de reserva energética que provavelmente garante a
sobrevivéncia da espécie frente a um prolongado periodo de alagamento. Crawford e Brandle (1996)
e Cosmo et al., (2010), observaram que nessas condi¢des, plantas tolerantes a andxia, fazem
manutencdo de uma reserva de amido com objetivo de manter os niveis de energia durante o periodo
de estresse, o que de acordo com Braun (1970) e Ye et al., (2018), favorece a sobrevivéncia das
plantas em condi¢des adversas. Além disso, o amido pode ter sido importante fonte de carbono para
o desenvolvimento de lenticelas hipertrofiadas na espécie em estudo (Kolb et al., 1998; Pontara et al.,
2016).

A ocorréncia da exoderme na raiz de Genipa, independentemente da origem, pode ser uma
das estratégias adaptativas que garante o sucesso € a colonizacdo da espécie tanto em ambientes
alagados como na Amazdnia, como bem drenados como no Cerrado. Segundo Armostrong, (1979);
Armstrong et al., (1991); Armstrong et al., (2000) esse tecido pode evitar ou reduzir a perda de O>da

raiz para o solo alagado e reduzir a entrada de fitotoxinas do solo. Ademais, de acordo com Bona e
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Morretes (2003), pode substituir a epiderme em caso de destacamento, sendo portanto, um tecido
protetor da raiz. Por outro lado, o aumento no tamanho das células da exoderme pode ser também
considerado uma importante estratégia de adaptacdo de tolerancia das plantas a seca (Chimungu et
al., 2014).

Em condicdes de alagamento e consequente hipdxia, a endoderme tem papel fundamental na
estocagem e distribuicdo de oxigénio, sobretudo para o dpice da raiz, o que propicia a respiracao
aerdbia da planta nessas condi¢des (Sorrel, 1991), diminuindo, portanto, a mortalidade (Medri et al.,
2007). Na espécie de estudo, a endoderme se apresentou bem desenvolvida e pode ter também
contribuido na sobrevivéncia das plantas.

Os pelos absorventes na raiz de G. americana podem ter sido importantes para garantir a
absor¢do da planta, mesmo que em menor quantidade nas plantas que sofreram com o alagamento
total. Uma vez que de acordo com Davanso-Fabro, (1998); Bianchini et al., (2000) a presenca ou o
aumento de pelos na raiz retoma ao menos parcialmente a capacidade de absor¢cdo das plantas sob
hipdxia; ja que esta em condi¢Oes de alagamento € bastante comprometida (Coutts, 1981; Batista et
al., 2008).

Em geral, a descricdo anatdmica da raiz de G. americana estd em conformidade com o
observado por Santiago e Paoli (2007). No entanto, neste estudo, as plantas procedentes do Cerrado
apresentaram epiderme com parede periclinal externa com maior espessamento, maior cilindro
central, maior numero de camadas do coértex, maior didmetro das células corticais e,
consequentemente, maior espessura do cortex e didmetro total da raiz, quando comparadas com as
plantas da Amazonia. Espécies procedentes de solos bem drenados como no Cerrado, geralmente
apresentam um maior investimento na raiz, em fun¢do da menor disponibilidade hidrica (Taiz e
Zeiger, 2009) e um maior espessamento da epiderme pode propiciar maior protecdo da raiz em
condi¢des adversas (Ponnamperuma, 1984). Portanto, tais parametros podem variar de acordo com a
origem das plantas, bem como a disponibilidade hidrica.

Foi observado a diminui¢do no crescimento da raiz de G. americana submetida ao alagamento
independentemente do ambiente coletado, provavelmente devido a economia de energia, ja que € um
fator crucial a sobrevivéncia das plantas nessas condi¢cdes. Uma vez que segundo Alves et al., (2013),
quando alagadas, algumas plantas mostram significativas alteracdes anatdmicas nas raizes. Podendo
ocorrer redu¢@o no desenvolvimento de alguns 6rgdos ou da planta inteira durante o alagamento como
uma estratégia de economia de energia (Pilati e de Souza, 2006). O que teria a finalidade de manter
o funcionamento minimo do metabolismo da planta nessas condi¢des (Pisicchio et al., 2010).

O menor crescimento na raiz de G. americana foi verificado em razdo do menor nimero de
camadas de células corticais, que resultou na reducao da espessura do cortex e consequente menor

diametro total da raiz; isso também foi relatado para Caesalpinia peltophoroides (Henrique et al.,
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2010) quando submetidas ao alagamento. Alteracdes na espessura dos tecidos sdo importantes na
adaptacdo das plantas a diferentes condi¢des de estresse (Henrique et al., 2010).

A reducdo na espessura do cilindro central foi significativa, especialmente nas plantas ATCe
que reduziram em 35% em relacao a CCe, semelhante ao que ocorreu em Lithraea molleoides (Medri
etal., 2007), Caesalpinia peltophoroides (Henrique et al., 2010), Heliocarpus papayanensis (Psicchio
et al., 2010) e Aegiphila sellowiana (Medri et al., 2011).

A variacdo no numero de arcos do xilema verificada neste estudo, estd relacionada
provavelmente ao tamanho do cilindro vascular, nas plantas em que o cilindro vascular foi menor, o
numero de polos foi também menor. Segundo Povh et al., (2005), a variacao na quantidade de arcos
¢ comum para a maioria das espécies, podendo ocorrer até mesmo entre raizes do mesmo individuo.
E pode estar relacionado com o didmetro do cilindro central, como observado em Otachyrium
(Graciano-Ribeiro, 2002) e Chorisia speciosa (Povh et al., 2005).

Independentemente da origem das plantas, as raizes de G. americana apresentaram periciclo
distinto e uniestratificado, sendo uma caracteristica da espécie, como observado por Santiago e Paoli
(2007). Esse tipo de periciclo é comumente verificado para espécies de ambientes imidos (Edson-
Chaves e Graciano-Ribeiro, 2018).

A presenca de fungos parasitas na raiz de G. americana requer investigacoes detalhadas que
esclarecam a interagdo Genipa americanalPhytophthora spp. Estes sdo fungos parasitas (Putzke,
2002) que podem causar um grave apodrecimento em raizes (Sdnchez Herndndez et al., 1998,
Gonzalez et al., 2016).

As caracteristicas anatdmicas gerais observadas no caule de G. americana, como epiderme
uniestratificada, presenca de cuticula, parénquima cortical multiestratificado com espagos
intercelulares, presenca de drusas de oxalato de célcio, canais secretores, floema formado por células
parenquimaticas e elementos crivados, estdo de acordo com o mencionado por Erbano e Duarte
(2010) para a espécie. As diferencas anatdmicas e as interacdes entre origem/tratamento sao
discutidas a seguir.

Drusas de oxalato de cdlcio foram observadas no cortex das plantas controle e submetidas ao
alagamento parcial. Tal constatacdo ja foi citada por Metcalfe e Chalk (1950), e Erbano e Duarte
(2010) para G. americana. Esses cristais podem atuar como reserva de substancias a serem utilizadas
no metabolismo da planta quando necessario (Metcalfe e Chalk, 1989), ou podem ter fun¢do atribuida
a regulacdo do equilibrio i6nico (Franceschi; Horner, 1980), protecdo contra herbivoria (Franceschi;
Horner, 1980; Metcalfe e Chalk, 1989) ou pode ser uma substancia protetora contra as adversidades
do meio (Nakata, 2003). Além disso, Tooulakou et al., (2016) estudando Amaranthus hybridus,
observaram que as drusas podem ser também uma rica fonte de carbono a ser utilizada na fotossintese,

uma vez que essas substincias sdo decompostas para fornecer CO: necessdrio ao metabolismo
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fotossintético em plantas que estdo com seus estomatos fechados (em situacdo de déficit hidrico),
logo, o metabolismo continua acontecendo regularmente.

Quando submetidas ao alagamento total ndo foram visualizadas drusas de oxalato de célcio
em G. americana. Sabe-se que nessas condicoes, a planta entra em seca fisioldgica (Parolin, 2010),
fecha os seus estomatos, nao absorve CO> e consequentemente a fotossintese € afetada. No entanto,
algumas plantas tolerantes a submersao podem continuar realizando fotossintese (Mommer e Visser,
2005; Vashist et al. 2011). Sugere-se, portanto, que a decomposi¢do das drusas de oxalato de célcio
no caule de G. americana seja para suprir a necessidade de CO> no seu metabolismo fotossintético
nas folhas, como sugerido por Tooulakou et al., (2016) para plantas que em situacdo de estresse nao
absorvem CO». Provavelmente, G. americana mobiliza o CO;, das drusas e continue realizando
fotossintese o que justificaria sua alta tolerancia ao alagamento. A importancia das drusas de oxalato
de célcio em plantas tolerantes a submersdo ainda € pouco compreendida e demanda maiores
investigacoes.

No floema de G. americana, verificou-se que quanto maior a intensidade do alagamento,
menor foi o desenvolvimento dessa regidao. Resultado semelhante foi encontrado por Davanso-Fabro,
(1980) e Pisicchio et al. (2010), sobretudo do floema secunddario. Essa reducao é provavelmente uma
consequéncia do menor crescimento da planta em condi¢des de alagamento.

Estudos realizados em ambientes com menor disponibilidade hidrica como no Cerrado
relatam comumente elementos de vasos com menor didmetro tangencial (Luchi, 2004; Wheeler et al.,
2007; Sonsin et al., 2012), maior densidade dos vasos (Alves e Angyalossy-Alfonso 2000; Wheeler
et al., 2007; Sonsin et al., 2012), menor percentual de vasos solitarios (Voigt et al., 2010) e maior
grupamento de vasos (Fah et al., 1986; Sonsin et al., 2012), opondo-se ao encontrado para G.
americana neste trabalho. As plantas CCe apresentaram o diametro dos elementos de vaso
significativamente maior, uma menor densidade de vasos, maior percentual de vasos solitdrios e
maior grupamento de vasos em relagao as plantas CAm. Resultados semelhantes foram encontrados
quanto ao didmetro de vasos em Copaifera langsdorffi (Marcati et al., 2001) e Caryocar brasiliense
(Voigt et al., 2010).

Vasos com maior didmetro sdo mais eficientes na conducdo de dgua (Carlquist, 1977; Baas et
al., 1983), contudo menos seguros, enquanto vasos com menor didmetro e com maior densidade
proporcionam uma maior seguranga na condutividade hidraulica (Baas e Carlquist, 1985; Denardi e
Marchiori, 2005). Dessa forma, G. americana procedentes da AmazOnia garante uma maior
seguranca hidrica, enquanto as procedentes do Cerrado apostam em uma maior eficiéncia na
conducao.

Provavelmente as plantas procedentes de dreas sujeitas ao alagamento na AmazOnia

apresentaram dimensdes celulares semelhantes as espécies de ambientes com menor disponibilidade
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hidrica, por permanecerem também expostas a longos periodos de seca severa (Parolin, 2009), além
de que quando em periodo de cheias, o estresse causado pelo alagamento diminui a absorc¢ao de dgua
(Coutts, 1981; Batista et al., 2008). Segundo Sperry (2003), o desenvolvimento do lenho estd
diretamente relacionado a disponibilidade hidrica e as estratégias para elevar a condutancia hidrica e
reduzir a cavitacdo. Entretanto, a variacdo no tamanho das células na planta ndo depende
exclusivamente de fatores ambientais como a disponibilidade hidrica ou latitude (Marcati et al.,
2001), mas também de fatores genéticos e atributos ontogenéticos (Voigt et al., 2010). Sugerem-se
estudos com outras espécies, de ampla distribui¢do, provenientes de dreas alagdveis da Amazonia e
de solos bem drenados do Cerrado, para uma discussao mais ampla.

O aumento no didmetro dos vasos como ocorreu em G. americana da Amazoénia quando
submetida ao alagamento, corroboram os dados obtidos em Sesbania virgata (Davanso-Fabro et al.,
1998), Croton urucurana (Luchi, 2004) e Tabebuia cassinoides (Carrera, 2008), que sugerem que
vasos maiores possuem uma maior eficiéncia na conducao de dgua; no entanto sao mais propensos a
embolia (Ellerby e Ennos, 1998). A densidade dos vasos reduziu em G. americana da Amazodnia
submetidas ao alagamento, semelhante ao encontrado em Tabebuia cassinoides (Carrera, 2008) e
aumentou em G. americana APCe, como ja verificado em plantas desta espécie submetidas ao
alagamento (Luchi, 2004; Souza et al., 2015; Pontara et al., 2016).

Raio com células aparentemente maiores foram observadas em G. americana do Cerrado
quando submetidas ao alagamento. De acordo com Yaifez-Espinoza e Terrazas (2001), essas seriam
mais eficientes na conducdo de dgua (a curta distancia) e oxigénio lateralmente, tornando-se assim,
interessantes para plantas submetidas a essas condi¢des. Estas células podem também ser
consideradas estruturas adaptativas em plantas submetidas ao alagamento, j4 que conduziriam
oxigénio de forma mais eficiente no interior da planta (Carreira, 2008).

Considerando os resultados encontrados neste estudo, verificou-se que a maioria dos
caracteres anatdomicos de G. americana sao semelhantes entre as origens, bem como suas respostas
ao alagamento. E é provével que a alta tolerancia da espécie ao alagamento parcial e total resulte,
pelo menos em parte, de combinacdes morfo-anatdmicos e metabdlicas presentes na espécie. Sendo
as mais relevantes, a presenga de pelos absorventes, exoderme, aerénquimas, lenticelas hipertrofiadas,
reserva de amido e reducdo em alguns tecidos visando economia de energia durante o periodo
alagado. Além de drusas de oxalato de cdlcio, que podem ter sido importantes na manutengdo do
metabolismo em plantas submetidas ao alagamento total. Estes, provavelmente sdo os caracteres
anatomicos determinantes na sobrevivéncia e colonizacdo da espécie em areas alagadas.

Além disso, deve se ressaltar que atributos anatdmicos como exoderme, aerénquima e reserva

de amido mitigam tanto o efeito negativo causado pela restricdo hidrica quanto pelo alagamento.
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Garantindo, portanto, seu excelente desempenho em solos bem drenados do Cerrado e em ambientes
alagados na Amazonia.

Em relacdo a origem das plantas, verificou-se que a espécie possui diferentes estratégias para
lidar com a condutividade hidrica. Essas diferencas foram verificadas quanto ao didmetro, densidade
e agrupamento de vasos. Verificou-se ainda que plantas do Cerrado possuem um maior crescimento
da raiz. Essas diferencas podem estar diretamente relacionadas com as fortes pressdes ambientes
sofridas pela espécie no seu ambiente de origem. Estudos que elucidem as relagdes hidricas em uma
maior diversidade de plantas procedentes de dreas alagdveis da Amazonia e de solos bem drenados

do Cerrado sao sugeridos.
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Anexo 1. Sec¢do transversal da raiz em crescimento primdrio de Genipa americana L. evidenciando
aerénquimas. A e B. Controle com origem da Amazonia e Cerrado, respectivamente; C e D.
Alagamento Parcial da Amazonia e Cerrado, respectivamente; Barra: 100 um.
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Anexo 2. A. C e E. Seccio transversal da raiz de G. americana oriundas da Amazdnia (CAm, APAm
e ATAm, respectivamente) e B. D e F. do Cerrado (CCe, APCe, ATCe, respectivamente). Detalhe do
teste histoquimico evidenciando maior quantidade de graos de amido na raiz das plantas APAm,

APCe e ATAm, tanto no cortex, quanto no cilindro vascular (seta). Barras A, C, D, Ee F: - 50 um;
B: 100 pm.
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Anexo 3. Seccio transversal da raiz de Genipa americana L. do Cerrado submetida aoa alagamento
parcial, evidenciando a presenca de fungos Phytophtora infestans (Seta). Barra - 20 um.
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Anexo 4. Detalhe da zona cambial (ZC) de Genipa americana. A, C e E. plantas oriundas da
Amazonia (CAm, APAm e ATAm, respectivamente) e B, D e F, plantas oriundas do Cerrado (CCe,
APCe e ATCe, respectivamente). Barra B: 100 um; A, C, D, E e F: 50 pm.
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Capitulo 11T
Efeito do alagamento na anatomia foliar de Genipa americana L. (Rubiaceae)

procedente da Amazonia e do Cerrado



3Para este capitulo seguiram-se as normas da revista Acta Amazdnica.

Resumo

Genipa americana € uma espécie de ampla distribuicdo, facilmente encontrada na Amazonia (varzea)
e no Cerrado (solos bem drenados), sendo recomendada para a recuperacdo de dreas degradadas,
especialmente em ambientes submetidos a alagamentos periddicos. O objetivo do trabalho foi
comparar a anatomia foliar de plantas procedentes da Amazonia e do Cerrado, bem como o efeito do
alagamento parcial e total neste 6rgdo, por um periodo de 30 dias. As diferencas mais relevantes entre
a origem das plantas foram na espessura do parénquima esponjoso e do mesofilo como um todo e no
tamanho dos estdmatos que se apresentaram maiores nas plantas do Cerrado. A nervura central se
apresentou menor nas plantas do Cerrado, quando comparadas as da Amazonia. Os diferentes niveis
de alagamento causaram alteragdes na espessura do mesofilo, da 1amina foliar, dos parénquimas
esponjoso e palicddico, da epiderme abaxial, na densidade estomadtica, no tamanho dos estdmatos e
da nervura central. Nas plantas da Amazonia estas alteragdes foram mais expressivas nas plantas
submetidas ao alagamento parcial, enquanto nas plantas do Cerrado ambos os niveis de alagamento
desencadearam tais alteragdes. Concluiu-se que tanto as pressdes ambientais a que as populagdes
estdo submetidas em seus ecossistemas de origem quanto o estresse causado pelos diferentes niveis

de alagamento modulam as respostas na anatomia foliar para a espécie.

Palavras chave: estresse causado pelo alagamento, pressdes ambientais, espécie arborea
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Abstract

Genipa americana is a widely distributed species, commonly found in the Amazon (floodplain) and
Cerrado (well-drained soils), and is recommended for the recovery of degraded areas, especially in
environments subject to periodic flooding. The objective of this study was to compare the leaf
anatomy of plants from the Amazon and Cerrado, as well as the effect of partial and total flooding on
this organ over a period of 30 days. The most relevant differences between plant origin were in the
thickness of the spongy parenchyma and the mesophyll as a whole and in the size of the largest
stomata in the Cerrado plants. The central vein was smaller in the Cerrado plants when compared to
those of the Amazon. The different levels of flooding caused changes in the thickness of the
mesophyll, leaf blade, spongy and palisadic parenchyma, abaxial epidermis, stomatal density,
stomatal size and central rib. In the Amazonian plants these alterations were more expressive in the
plants subjected to partial flooding, while in the Cerrado plants both levels of flooding triggered such
alterations. It was concluded that both the environmental pressures to which the populations are
subjected in their original ecosystems and the stress caused by the different flooding levels modulate

the responses in the leaf anatomy for the species.

Key words: stress caused by flooding, environmental pressures, tree species
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1. Introducao

Espécies nativas arbéreas com ampla distribuicdo t€m sido cada vez mais indicadas na
recuperacdo ou restauracdo de dreas degradadas (Nascimento et al. 2015; Pires et al. 2018),
especialmente por sua capacidade de se aclimatarem a ambientes com diferentes pressdes ambientais.
Sendo a disponibilidade hidrica um dos principais fatores ambientais que determinam o
estabelecimento destas plantas (Lambers et al. 2008; Nascimento et al. 2015).

As folhas s@o os principais 6rgaos de fotossintese, apresentando grande plasticidade fenotipica
em relacdo as condi¢cdes ambientais a que sdo submetidas (Fahn, 1982; Dias et al. 2003; Braga et al.
2009; Sanches et al. 2009). Modifica¢des anatdomicas foliares podem ser consideradas decisivas na
capacidade de aclimatacdo das plantas em condi¢des ambientais distintas (Hanba er al. 2002; Schluter
et al. 2003).

A depender das condi¢des ambientais, hd espécies que apresentam estruturas morfo-
anatomicas foliares distintas (Fahn 1986; Dias et al. 2003) como parametros estométicos que podem
variar tanto entre espécies arboreas de um mesmo ambiente (Boeger e Wisniewski 2003) quanto entre
populacdes de uma dnica espécie que colonizam ambientes diferentes (Lessen et al. 2004; Pearce et
al. 2006). Variagdes na espessura da lamina foliar e do parénquima pali¢adico, na produgao de fibras
e na densidade e localizacdo estomadtica sdo, em sua maioria, relacionadas com a disponibilidade
hidrica (Esau 1974; Rocas et al. 2001; Raven et al. 2001). Tais varia¢des, apontam para a capacidade
que as plantas possuem de ajustar tais caracteristicas em resposta as condi¢cdes ambientais (Abrams
et al. 1994), além de garantir a sobrevivéncia as condi¢des adversas do meio (Gobbi ef al. 2011).

Quando plantas s@ao submetidas ao alagamento, devido a diminui¢do na disponibilidade de
oxigénio, diversas modificacdes foliares sdo registradas, como aumento na concentracdo de acido
abscisico, implicando em fechamento estomético (Lleras 1974; Pezeshki 1993; Gong et al. 2007,
Batista et al. 2008), produgao de etileno e desidratacao foliar (Kozlowski 1997; Pareek et al. 2010).
Além disso, sdo também observadas variacdes no tamanho dos estomatos (Medri et al. 2012;
Nascimento et al. 2015; Melo et al. 2017), na densidade estomaética (Melo et al. 2017), na espessura
do mesofilo e do xilema (Nascimento et al. 2015; Medri et al. 2011) e no tamanho da nervura central.
A formacdo e a expansdo foliar podem também ser afetadas, além de acelerar a senescéncia
(Kozlowski 1984).

Trabalhos que investigam a estrutura anatomica das plantas podem indicar ou explicar sua
adaptacdo ao ambiente (Gavilanes 2016), sendo, portanto, muito significativos, principalmente
quando ligados a ecologia e a fisiologia comparada (Metcalfe e Chalk 1950). A escassez de
informacoes anatdmicas foliares de espécies procedentes de ecossistemas com contrastantes regimes
hidricos, bem como de suas respostas ao alagamento, como apoio na sele¢ao de espécies nativas para

recuperagdo de areas degradadas, motivou este estudo com Genipa americana.
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Genipa americana L. € uma arbérea com até 14 m de altura (Lorenzi 2008), amplamente
distribuida pelo Brasil e facilmente encontrada no Cerrado. A maior concentragdo da espécie,
entretanto, ocorre em ecossistemas sujeitos ao alagamento, como nas planicies alagdveis da
Amazonia (IBFG 2015; Pires et al. 2018), que podem permanecer por até seis meses alagadas ao
longo do ano (Parolin 2000). A ocorréncia da G. americana (jenipapeiro) nessas areas sugere que a
espécie possua mecanismos de tolerdncia ao alagamento (Vieira et al. 2006; Pires et al. 2018) e,
consequentemente, ao déficit hidrico. Desse modo, além de contribuir com a oferta de alimentos para
a fauna e possuir resisténcia ao fogo, sendo, portanto, recomendada para recuperacdo de dreas
degradadas (Vieira et al. 2006), a espécie € um excelente modelo para a realizagdo de tais estudos.

Embora o jenipapeiro seja de grande importancia ecoldgica e apresente grande potencial na
restauracdo de dreas degradadas, estudos referentes as respostas anatomicas foliares da espécie sob
condi¢des de alagamento ainda necessitam de complementacdes, em especial quando estas plantas
pertencem a ambientes com regimes hidricos contrastantes.

Visto que as pressoes seletivas encontradas por G. americana na Amazonia e no Cerrado sdao
diferentes, o presente trabalho teve como objetivo registrar as diferencas anatomicas foliares da
espécie procedente destes dois ecossistemas, além das respostas desse 6rgdo a diferentes niveis de

alagamento.

2. Material e Métodos

Os frutos de G. americana foram coletados na Amazdnia e no Cerrado em areas de vegetacao
nativa. Na Amazonia, as coletas foram feitas em dreas alagadas de varzea, banhadas pelo rio Solimdes
nas proximidades de Manaus — AM, nas ilhas do Xiborena (3°11° 36.73” S; 59°56” 33.34” W) e
Marchantaria (3°1°28” S; 60°8’48” W). No Cerrado, a coleta foi realizada em areas bem drenadas,
nas proximidades de Brasilia — DF (S: 15°31° 03.3 W: 48°11° 38.7 ¢ S: 15°25’ 26.2 W: 48°10’ 27.3).
Ap6s a coleta, os frutos foram encaminhados ao laboratério de Botanica da Universidade de Brasilia
(UnB) para o beneficiamento das sementes que deram origem as plantas jovens usadas nos
experimentos. Maiores detalhes sobre a coleta de frutos e a realizacdo do experimento encontram-se
Pires et al. (2018).

Para avaliar os efeitos do alagamento na anatomia da folha, plantas com uma altura média de
6+1,74 cm (ap6és 90 dias da germinacdo), escolhidas aleatoriamente, foram submetidas a trés
diferentes condi¢des hidricas (tratamentos), por um periodo de 30 dias: 1 - Controle (regas didrias até
a capacidade de campo); 2 - Alagamento parcial (coluna de dgua até 2 cm acima do substrato) e; 3 -
Alagamento total (planta totalmente submersa). Em cada tratamento, foram utilizados lotes de 20

plantas por espécie de cada ecossistema de coleta (Amazonia ou Cerrado), totalizando 120 plantas.
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Apds o periodo citado, por meio de sorteio, foram coletadas cinco amostras de folhas
completamente expandidas de cada um dos seis grupos de plantas utilizados no experimento de
alagamento que foram assim denominadas: Plantas procedentes da Amazonia utilizadas como
controle (CAm), Plantas da Amazdnia submetidas ao alagamento parcial (APAm), Plantas da
Amazonia submetidas ao alagamento total (AT Am), Plantas procedentes do Cerrado utilizadas como
controle (CCe), Plantas do Cerrado submetidas ao alagamento parcial (APCe), Plantas do Cerrado
submetidas ao alagamento total (ATCe). O material coletado foi fixado em uma solu¢do de FAA 70
(formol, 4cido acético e dlcool etilico 70%, 1:1:18 v/v) e, apds 24 horas esta solugao foi trocado por
etanol 70% para conservacgdo até sua utilizacdo (Johansen 1940).

Com o auxilio de um micrétomo de mesa foram feitas seccoes transversais das amostras na
regido mediana do limbo foliar, que foram clarificadas em hipoclorito de s6dio (20%) e coradas com
azul de Alcian e safranina aquosa (4:1) (Kraus e Arduin 1997). Posteriormente as sec¢des foram
desidratadas em série etandlica (50, 96 € 100%) e as laminas foram montadas em resina sintética
(verniz vitral incolor Acrilex®) (Paiva et al. 2006). Para observacdo da epiderme foliar e seus anexos,
foi utilizado o método de destacamento de epiderme (sec¢do paradérmica). Fragmentos do limbo
foliar com aproximadamente 1 cm? foram colocados em solucdo de Franklin a 60°C (Kraus e Arduin
1997) até que as faces se separassem. Apds a separagcdo das epidermes, as mesmas foram lavadas,
coradas com safranina e montadas sob ldmina usando glicerina.

As fotomicrografias das amostras foram obtidas em fotomicroscopio Leica DM750 e
analisadas com o uso do software Leica Aplication Suite LAS EZ, 2010. Para a contagem dos
estdmatos, bem como obten¢do de medidas, utilizou-se o software Image-pro plus. Os seguintes
parametros foram avaliados: densidade estomatica, didmetro polar e equatorial dos estomatos e
espessura da lamina foliar, do mesofilo, do parénquima palicddico e esponjoso, da nervura mediana
e das epidermes adaxial e abaxial. Para avaliar o tamanho estomadtico, foram realizadas medi¢cdes em
100 estomatos (diametro polar e equatorial) para cada individuo amostrado na lente objetiva de 20x.
A densidade dos estdmatos (n° de estdmatos/mm?) foi obtida de 20 campos aleatdrios, com a lente
objetiva de 10x. As médias dos demais dados foram obtidas a partir de 30 medidas.

Os dados quantitativos foram submetidos a andlise de varidncia ANOVA fatorial para
comparar os fatores tratamentos (controle, alagamento parcial e alagamento total) e a origem
(Amazonia x Cerrado). A ANOVA foi acompanhada do teste de comparagdes multiplas de Tukey,

com um nivel de significancia de 5% (p < 0.05). Utilizou-se o programa Statistic 8.0.
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3. Resultados

Em seccdo transversal (Fig. 1), as folhas de G. americana possuem epiderme uniestratificada,
com células epidérmicas comuns tabulares. As paredes periclinal externa e anticlinal sdo mais
espessas em relagdo a periclinal interna. A cuticula € delgada e lisa em ambas as faces (Fig. 1). Nas
plantas submetidas ao alagamento total, algumas células epidérmicas apresentam paredes periclinais

externas ligeiramente convexas (Anexo 1).

Face
adaxial

Cuticula

Feixe vascular

Parénquima
palicadico

Parénquima
esponjoso

50 pm

Face Estdmato Cuticula
abaxial
Figura 1. Visdo geral da lamina foliar de Genipa americana L. em sec¢do transversal.

A espessura da epiderme da face adaxial é maior nas plantas provenientes da Amazodnia
(CAm) do que nas do Cerrado (CCe), entretanto, a diferenca ndo € significativa. Diferencas
significativas foram observadas entre as origens no alagamento parcial, com epiderme adaxial das
plantas da Amazonia (APAm) com 17,2% maior em relacio ao mesmo tratamento do Cerrado
(APCe). Entre os tratamentos, essa mesma medida s6 diferiu entre as plantas com origem do Cerrado,
em que ATCe foi 22,1% maior em relagao a APCe.

Na face abaxial a altura das células ndo apresentou diferencgas significativas quando foram
comparadas as origens das plantas; também nao foram encontradas diferencas significativas na altura
destas células nas plantas submetidas aos diferentes tratamentos e nesta face os estdmatos se

apresentaram situados no mesmo nivel destas células (Tab. 1).
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A espessura da epiderme na face adaxial (25,26+6,18um) é maior que a da face abaxial
(18,35+3,72 um).

O mesofilo da espécie € dorsiventral (Fig. 1 e 2). Em relacdo a origem das plantas, verificou-
se que o mesofilo das plantas CCe e ATCe ¢ significativamente mais espesso, quando comparado as
plantas CAm e ATAm. Entre as plantas submetidas ao alagamento parcial, ndo houve diferenca
significativa (p<0.5). Entre os tratamentos, diferencas significativas ocorreram apenas nas plantas
APAm que se apresentou mais espesso em relagdo ao CAm. Nas plantas do Cerrado, o alagamento
nao afetou a espessura do mesofilo (p<0.5) (Tab. 1).

O parénquima palicddico, formado por 1-2 camadas de células alongadas e justapostas, com
paredes celulares delgadas e com contetiido aparente. Na camada subjacente a epiderme as células sdao
aparentemente mais alongadas e sem espacos intercelulares, em relacdo a segunda camada destas
células em que os espacos intercelulares sdo evidentes (Fig. 1 e 2). Verificou-se que estas camadas
de células sao mais espessas apenas nas plantas APCe, em relacdo a APAm. Entre os tratamentos,
verificou-se que o alagamento ndo afetou as plantas da Amazonia, enquanto nas plantas do Cerrado
essa medida foi maior nas plantas APCe e ATCe em relacdo ao CCe, que ndo diferiram entre si
(p<0.5) (Tab. 1).

O parénquima esponjoso € constituido por células elipticas, geralmente de tamanhos variados,
paredes delgadas, com contetddo presente e grandes espacgos intercelulares (Fig. 1 e 2). No entanto,
células alongadas dispostas horizontalmente (células braciforme) também podem ocorrer,
especialmente nas plantas do Cerrado. Este parénquima € multiestratificado, com duas a trés camadas
de células nas plantas da Amazonia e com trés e quatro camadas nas plantas com origem do Cerrado.
Quando se comparou a origem das plantas a espessura desse tecido foi maior nas plantas CCe e ATCe,
em relacdo as CAm e ATAm (p<0.5) (Tab. 1). Entre os tratamentos, verificou-se que o alagamento
desencadeou um aumento na espessura desse tecido nas plantas APAm e uma diminuic¢ao nas plantas
APCe, em relacdo aos demais tratamentos (p<0.5) (Tab.1). Os espacos intercelulares do parénquima
esponjoso sdo aparentemente maiores nas plantas do Cerrado submetidas ao alagamento.

A espessura da 1amina foliar das plantas APCe e ATCe foi maior em relacdo as plantas APAm
e ATAm, respectivamente. Entre os tratamentos das plantas da Amazonia verificou-se um aumento
na espessura da lamina foliar apenas nas plantas APAm, enquanto nas do Cerrado esse aumento na
espessura da lamina ocorreu tanto nas plantas APCe, quanto nas plantas ATCe, em relac@o ao controle
(p<0.5) (Tab. 1).

Os feixes vasculares sdo relativamente pequenos, do tipo colateral, envoltos por uma bainha

de feixe parenquimaética e localizam-se logo abaixo do parénquima pali¢adico (Fig. 2).

92
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9&4 E 50 pm

Figura 2. Seccdes transversais da lamina foliar de Genipa americana L. evidenciando os feixes
vasculares. Mesofilo dorsiventral em todos os tratamentos. A e B. Controle da Amazonia e do
Cerrado, respectivamente; C e D. Alagamento Parcial da Amazodnia e do Cerrado, respectivamente;
E e F. Alagamento Total da Amazoénia e do Cerrado, respectivamente. Barra: 50 pm.

A nervura central € plano-convexa a biconvexa, sendo a superficie abaxial mais proeminente,
especialmente nas plantas da Amazonia (Fig. 3). E constituida por epiderme uniestratificada e,
adjacentes a estas células, na face abaxial, observa-se estratos de células colenquimdticas do tipo

angular, mais evidentes nas plantas da Amazonia (Fig. 4). A altura da nervura central das plantas da
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Amazonia € significativamente maior que a das plantas do Cerrado, independentemente do tratamento
(Fig. 3). Entre os tratamentos, o alagamento causou reducdo significativa apenas nas plantas
submetidas ao alagamento total, independentemente da origem (p<0.5) (Tab. 1). As células proximas

a epiderme sdo aparentemente menores em relacao as demais células dessa regido.

500 pm A B
L —_—r )

500 pm-

*—‘500 ik c 1;% um D

500 pm E 500 pm F

Figura 3. Seccoes transversais da nervura central da folha de Genipa americana L. Visao geral das
plantas Amazonia (A, C e E) e do Cerrado (B, D e F); A e B. Controle da Amazonia e do Cerrado,
respectivamente; C e D. Alagamento Parcial da Amazonia e do Cerrado, respectivamente; E e F.

Alagamento Total, da Amazonia e Cerrado, respectivamente. Barra: 500 pm.
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Figura 4. Sec¢des transversais da nervura central da folha de Genipa americana L. evidenciando o
desenvolvimento da face adaxial e do colénquima angular. A e B. Controle da Amazodnia e do
Cerrado, respectivamente; C e D. Alagamento Parcial da Amazoénia e do Cerrado, respectivamente;
E e F. Alagamento Total, da Amazonia e Cerrado, respectivamente. A C e E Barra: 100 um; BD e F
Barra: 50 pm.
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O sistema vascular € bem desenvolvido e do tipo colateral, circundado por camadas de células
de parénquima cortical que mostrou variacdes quando foram comparadas a origem e os tratamentos
(Tab. 1). Nas plantas dos tratamentos ATAm e APCe, o feixe se apresenta interrompido (arco
interrompido) ou sem medula (arco aberto), evidenciando um menor desenvolvimento. O arco aberto
foi também observado nas plantas ATCe (Fig. 5). Nas plantas CAm e APAm foram observados feixes
vasculares secundérios (Fig. 6D). O diametro dos elementos de vaso é semelhante entre as plantas
controle e submetidas ao alagamento total, sendo mais reduzidos apenas entre as plantas do Cerrado
submetidas ao alagamento parcial (p<0.5) (Tab. 1). Entre os tratamentos de alagamento, verificou-se

uma redu¢do do didmetro nos tratamentos ATAm, APACe e ATCe (p<0.5) (Tab. 1).
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Figura 5. Seccdes transversais da nervura central da folha de Genipa americana L. evidenciando o
desenvolvimento do sistema vascular, com arco interrompido nas plantas ATCe. A e B. Controle da
Amazonia e do Cerrado, respectivamente; C e D. Alagamento Parcial da Amazodnia e do Cerrado,
respectivamente; E e F. Alagamento Total, da Amazo6nia e Cerrado, respectivamente. Barra: 50 pum.

O parénquima medular possui células de paredes finas com graos de amido, drusas de oxalato
de célcio e cristais (Fig. 7). Os graos de amido presentes nas células da medula, sdo mais evidentes
nas plantas CAm e APAm, em relacdo aos demais tratamentos. A medula € reduzida nas plantas

APAm, APCe, ATAm e ausente nas plantas ATCe.

97



Drusas de oxalato de cdlcio e laticiferos estdo presentes tanto no parénquima, quanto na

medula da nervura central, independentemente do tratamento ou origem (Fig. 6E).

Figura 6. A. Tricoma tector (Tt) na face abaxial em vista paradérmica; B. Estdmato geminado (EG);
C. tricoma tector (Tt) na face abaxial em vista transversal; D. feixe vascular secundario (FVS); E.
Laticiferos (seta); F. Células epidérmicas alongadas sobre nervura de maior porte. Barras A, B, D e

E - 50um; C - 200 um; F - 100 pm.
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Figura 7. Sec¢des transversais da nervura central da folha de Genipa americana L, evidenciando o
parénquima medular com graos de amido apenas nos tratamentos CAm e APAm (A e C). A e B.
Controle da Amazonia e do Cerrado, respectivamente; C e D. Alagamento Parcial da Amazonia e do
Cerrado, respectivamente; E e F. Alagamento Total, da Amazonia e do Cerrado, respectivamente.
Barra: 50 pm.

Em vista frontal (sec¢do paradérmica), as células epidérmicas de ambas as faces possuem
contorno sinuoso e sdo irregulares quanto ao tamanho (Fig. 8). Quando sobre nervuras de maior porte,

apresentam um formato alongado (Fig. 6F). Os estdmatos sdo do tipo paraciticos e estdo presentes
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apenas na face abaxial, sendo a folha portanto hipoestomaética (Fig. 8). Estas estruturas se distribuem
de maneira irregular ou sem um arranjo perceptivel, e possuem células-guarda reniforme. Estomatos
geminados ou muito proximos foram observados em todos os tratamentos, embora ndo muito
frequentes (Fig. 6B).

A densidade estomdtica variou tanto entre origens, quanto entre tratamentos (Tab. 1). Entre
as origens essa varia¢ao ocorreu apenas nas plantas da Amazonia submetidas ao alagamento parcial,
que apresentaram densidade estomatica 23,1 % maior em relagc@o ao controle. Ja entre os tratamentos,
as plantas APAm apresentaram uma densidade estomadtica 23,2% maior que o controle e uma
diminui¢do de 16% quando submetidas ao alagamento total, ambas em rela¢do ao controle. Entre as
plantas do Cerrado, houve reducdo de 11% e 3,7% nas plantas APCe e ATCe, respectivamente, em
relacdo ao controle.

O diametro polar e equatorial dos estomatos também diferiu significativamente (Tab. 1).
Observou-se que o didmetro polar dos estomatos nas plantas CCe foi 10,84% maior, em relagcdo a
CAm e 8,23% maior nas plantas ATAm, em relacdo a ATCe. Ja em relacdo aos tratamentos, a mesma
medida foi 11,04 e 8% maior em ATAm em relacio ao CAm e APAm, respectivamente. Entre os
tratamentos das plantas do Cerrado, o diametro polar reduziu 7 e 8% nos tratamentos APCe e ATCe,
respectivamente em relagdo ao controle.

O diametro equatorial dos estobmatos diferiu apenas entre as plantas submetidas ao alagamento
parcial, que foi 2,4% maior nas plantas APCe. Entre os tratamentos das plantas da Amazonia, a
mesma medida diminuiu 5% nas plantas APAm e aumentou 4.1% nas plantas ATAm, em relagao ao
CAm. J4 entre os tratamentos das plantas do Cerrado, o didmetro equatorial variou apenas entre
APCe, que foi 6,11% menor em relacao as plantas ATCe.

Raros tricomas tectores foram encontrados na face abaxial da epiderme nos tratamentos CCe
e ATCe, sendo mais evidentes proximos a nervura central. Estes sdo unicelulares, com parede celular

espessa e quatro vezes maiores que a espessura da epiderme (Fig. 6A e C).
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Figura 8. Sec¢des paradérmicas da folha de Genipa americana L. evidenciando as células com

contornos irregulares na face adaxial (a direita) e os estdmatos na abaxial (a esquerda). A e B.

Controle da Amazonia e do Cerrado, respectivamente; C e D. Alagamento Parcial da Amazonia e do
Cerrado, respectivamente; E e F. Alagamento Total, da Amazdnia e Cerrado, respectivamente. Barra:

50 pm.




Tabela 1. Caracteres qualitativos e quantitativos (valores médios +desvio padrdao) anatdomicos avaliados da folha de plantas jovens de Genipa americana
L. procedentes da Amazodnia e do Cerrado, submetidas a diferentes tratamentos de alagamento (Controle, Alagamento Parcial e Alagamento Total) por
30 dias. Letras maidsculas representam diferencas entre a origem das plantas e letras mintsculas, diferencas entre os tratamentos. Médias seguidas por
letras iguais ndo diferem pelo teste de Tukey (p<0.05).

Amazénia Cerrado
Parametro Controle A Parcial A Total Controle A Parcial A Total
Espessura da epiderme abaxial — (um) 18.77+3.06 A2 18.8915.74 Aa 18.5+£3.52 Aa 16.75+3.02 Aa 18.47+2.27 ha 18.72+3.64 Aa
Espessura da epiderme adaxial — (um) 28.0217.6%a 25.1146.714a 26.8915.04Aa 24.1914.54ra 20.7942.928ab 26.7016.62Aac
Espessura do mesofilo — (um) 93.18+9.31 Aa 106.2+£10.4A° 99.28+14.42Aa 106.22+12.5582 114.93+11.7Aa 114.27+14.31Ba
Espessura do parénquima paligadico — (um) 42.4115.344a 41.83+3.98%a 47.32+9.1Aa 36.56+6.714a 54.19+14.02B0 52.44+8.27A0
Espessura do parénquima esponjoso — (um) 50.76+8.55%a 64.40+11.440 51.95+9.58Aa 69.66+10.85B2 60.73+17.47Abc 61.82+11.62Bac
Espessura da lamina foliar — (um) 133.52+9.23A2 143.93+8.95%0 142.81+£16.3742 139.64+13.44 Aa 159.98+11.048Bb 156.19+15.218b
Densidade estomatica mm? 159.65+24.4/2 207.8+17.5240 134.2+17.53A¢ 172.4+307a 159.85+11.4Bab 153.73+23.35A¢
Tamanho dos estématos (polar) — (um) 28.20+2.742 29.14+2.614a 31.7+£2.984b 31.63+3.048Ba 29.4+3.03Ab 29.09+2.478p
Tamanho dos estématos (equatorial) — (um) 17.04+1.342 16.18+1.8440 17.77+1.894b 17.28+1.674a 16.58+1.678ap 17.66+1.967ac
Drusas de oxalato de calcio + + + + + +
Laticiferos + + + + + +
Altura da nervura central — (um) 981.09+185.74a 1007.4+175.242 866.55+39.2 Ab 683.91+36.0384 730.19+178.382 534.07+69.88°
N¢ de camadas de células do par. da NC adaxial 4-7 5-7 3-6 4-5 4-5 2-3
N¢ de camadas de células do par. da NC abaxial 7-9 6-7 5-7 5-6 6-7 6-7
Diametro dos elementos de vasos da NC 17.91+2.6 A2 18.73+2.67A20 16.65+1.627¢ 17.942.844a 15.71+2.328b 15.51+2.4540
Tricomas tectores - - - + - +
Feixes acessérios na NC + + - - - -
Arco fechado interrompido - - + - + -
Arco aberto - - + - + +
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4. Discussao

A anatomia da folha de Genipa americana segue o padrdo estrutural descrito por Erbano e
Duarte (2010) e Vasconcelos et al. (2017). A presenga de cuticula delgada na epiderme, estomatos
do tipo paraciticos, presenca de tricomas, epiderme uniestratificada, mesofilo dorsiventral,
parénquima palicddico com até duas camadas de células e feixes vasculares do tipo colateral
assemelham-se com as caracteristicas descritas por estes autores. Entretanto, quando foi verificada as
origens das plantas e suas respostas aos 30 dias de alagamento parcial e total foram encontradas
diferencas entre algumas caracteristicas anatomicas neste 6rgao.

A epiderme foliar estd associada a defesa das plantas contra lesdes mecanicas e agdes de
patégenos (Castro et al. 2009). Assim, uma epiderme mais espessa pode garantir maior eficiéncia na
defesa das plantas (Mussury et al. 2012). Variac¢des na espessura da epiderme podem ser consideradas
em algumas espécies caracteristicas distintivas entre ambientes (Melo Junior et al. 2012). Embora as
condig¢des hidricas nem sempre induzam tais modificagdes (Grisi et al. 2008; Batista et al. 2010),
neste estudo verificou-se que as plantas procedentes da Amazonia, quando submetidas ao alagamento
parcial apresentam maior espessura da epiderme em relacdo as plantas do Cerrado submetidas ao
mesmo tratamento, favorecendo uma maior prote¢do diante de condi¢des adversas.

Espécies como Heliocarpus popayanensis podem ndo sofrer variagdes na espessura da
epiderme quando submetidas ao alagamento (Pischico et al. 2010). Porém, neste estudo verificou-se
que o alagamento afetou significativamente apenas a epiderme adaxial das plantas APCe que se
apresentou menor em relacdo aos demais tratamentos. A redu¢do na espessura da epiderme nestas
plantas, pode estar relacionada a alteracdo hormonal comum em plantas submetidas ao alagamento.
Menores taxas de auxina em plantas sob condi¢des de alagamento podem induzir essa redu¢do, como
ocorreu em Aegiphila sellowiana (Medri et al. 2011).

A cuticula delgada presente nas folhas de G. americana pode favorecer a troca gasosa da
espécie sob condi¢des de alagamento. A cuticula € um dos fatores determinantes na absor¢ao de CO>
em plantas alagadas. Cuticulas com menor espessura diminuem a resisténcia de difusdo possibilitando
uma maior eficiéncia nas trocas gasosas subaqudticas (Frost-Christensen et al. 2003; Mommer et al.
2007).

Em plantas submetidas ao alagamento é comum que ocorra um aumento na quantidade de
tricomas, especialmente na face abaxial, como observado em Heliocarpus popayanensis (Pischico et
al. 2010) e Aegiphila sellowiana (Medri et al. 2011). No entanto, em G. americana esse aumento nao
foi evidenciado. Quando as plantas foram comparadas quanto as suas origens, os tricomas foram
vistos apenas nas plantas do Cerrado. Segundo Rossatto er al. (2009), os tricomas podem ser
importantes na adaptacdo das plantas a ambientes sazonais, em que estas ficam normalmente expostas

a baixa umidade e alta incidéncia de luminosidade como ocorre no Cerrado. Estas estruturas podem
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reduzir a absorcao da radiacdo, possibilitando a diminui¢do da temperatura foliar (Klich et al. 1997,
Furquim et al. 2018), além de manter uma atmosfera saturada ao redor da folha (Larcher 2000; Sakita,
2013). Assim, a presenca de tricomas em G. americana provavelmente seja uma adaptacdo da espécie
referente ao estresse ambiental caracteristico do Cerrado.

A folha hipoestomadtica observada em G. americana corrobora as informagdes de Erbano e
Duarte (2010) e Vasconcelos et al. (2017), sendo provavelmente uma importante estratégia adaptativa
para a espécie colonizar com €xito ecossistemas contrastantes, especialmente no Cerrado, onde a
folha recebe alta intensidade luminosa. Estdomatos restritos a face abaxial sdo considerados uma
adaptacdo a economia de dgua em plantas com maior exposi¢ao a luz solar (Lleras, 1977), sendo
portanto uma importante estratégia fotoprotetora (Dickison, 2000) e restringindo a perda excessiva
de 4gua por evapotranspiragdo (Taiz e Ziger, 2009).

Diferentemente do esperado, a densidade estomadtica ndo diferiu significativamente quanto a
origem das plantas. Segundo Pearce et al. (2006) e Grisi et al. (2011), a densidade estomdtica € maior
em plantas de ambientes secos, como o Cerrado, em relacdo aquelas que se desenvolvem em
condi¢des umidas, sendo portanto, uma adaptacdo associada a reducdo na disponibilidade hidrica
(Pearce et al. 2006).

Somente as plantas APAm apresentaram um aumento nesse parametro quando submetidas ao
alagamento, enquanto nos demais tratamentos a densidade estomdtica foi menor em relagdo ao
controle. Um aumento na densidade estomdtica também foi verificado em Caesalpinia
peltophoroides (Henrique et al. 2010) e Cestrum axillare (Melo et al. 2017), em condi¢des
semelhantes. Segundo Bai et al. (2013) em condicdes de alagamento, plantas tolerantes podem
aumentar a densidade estomadtica devido ao fechamento de estdmatos, em resposta a um aumento na
producdo de 4cido abscisico. Lima Jr. et al. (2005) e De Melo Junior et al. (2012) argumentam que,
o aumento da densidade estomatica favorece uma maior eficiéncia na condutancia de gases na planta
sob condicdes severas, evitando o comprometimento da fotossintese. Este aumento, portanto, implica
em aumento na taxa fotossintética, sendo uma importante estratégia de plantas tolerantes a estas
condic¢des estressantes (Batista et al. 2008, Castro et al. 2009). Dessa forma, infere-se que plantas da
Amazonia possuem maior eficiéncia nestas respostas quando submetidas ao alagamento parcial.

Contudo algumas espécies podem reduzir a densidade estomética (Kuwabara et al. 2003) ou
nao sofrer alteracdes neste parametro quando submetidas ao alagamento, como relatado por Grisi et
al. (2011) em Schinus terebinthifolius.

As plantas de G. americana apresentaram respostas diferentes para o tamanho dos estdmatos,
a depender da altura da coluna de dgua. Quando submetidas ao alagamento parcial, verificou-se uma
diminuicdo no didmetro polar e equatorial no tratamento APCe, enquanto no tratamento APAm essa

reducdo ocorreu apenas no didmetro equatorial. A reducdo dos estdmatos é comum em plantas
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submetidas ao alagamento do substrato, como verificado em Aegiphila sellowiana por Medri et al.
(2011) e em Swietenia macrophylla por Nascimento et al. (2015). Esta reducao pode ser propicia ao
controle hidrico da planta (Aasamaa et al. 2001).

Nas plantas submetidas ao alagamento total, verificou-se um aumento do diametro polar e
equatorial dos estdmatos das plantas da Amazonia, enquanto nas plantas do Cerrado esse aumento foi
verificado apenas quanto ao diametro equatorial. O aumento dos estdomatos dessas plantas,
provavelmente estd relacionado a uma reduc¢do na densidade estomadtica, sendo portanto uma
adaptacdo da planta a um ambiente com transpiragdo comprometida e, consequentemente, menor
absor¢ao de dgua. Quando submetidas ao alagamento as plantas ficam, fisiologicamente, sujeitas a
um déficit hidrico em consequéncia das alteragdes nas membranas celulares das raizes (Medri et al.
2011). Sob essas condi¢des (Grisi et al. 2008; Batista et al. 2010) e de uma menor densidade
estomadtica (Ribeiro ef al. 2012), as plantas tendem a aumentar o tamanho dos estdmatos, viabilizando
assim um maior consumo de dgua (Galmes et al. 2007).

A alteracdo no tamanho dos estdmatos em plantas submetidas ao alagamento total pode variar
entre espécies. Grisi et al. (2011), estudando o efeito do alagamento total em Schinus terebinthifolius,
constatou a atrofia dos estomatos e considerou esta alteragao um direcionamento adaptativo da planta
em condicoes andxicas.

Algumas plantas quando submetidas ao alagamento apresentam uma reducao na espessura da
lamina foliar, como observado em Schinus terebinthifolius (Grisi et al. 2011) e Swietenia macrophylla
(Nascimento et al. 2015). Neste estudo, de maneira contréria, as espessuras da lamina foliar e do
mesofilo apresentaram um aumento nas plantas APAm, provavelmente em consequéncia do aumento
na espessura do parénquima esponjoso neste mesmo tratamento. Ja nas plantas do Cerrado, o aumento
da espessura da lamina foliar ocorreu tanto nas plantas APCe quanto nas plantas ATCe, em
consequéncia do aumento na espessura do parénquima pali¢addico. Segundo Else et al. (2001), folhas
mais espessas proporcionam melhor adaptagdo a condi¢des ambientais adversas. Sob alagamento, o
aumento na espessura do mesofilo, pode ter papel importante na redistribui¢do de fotoassimilados e
consequente economia de dgua (Batista et al. 2008). Mudancas na espessura desses tecidos
possibilitam melhor adaptabilidade da planta a condi¢des de estresse (Henrique et al. 2010).

O aumento na espessura do mesofilo € comum em plantas submetidas ao alagamento, como
verificado em Aegiphila sellowiana (Medri et al. 2011). Este aumento pode ocorrer tanto devido ao
aumento do parénquima palicddico quanto do parénquima esponjoso (Batista et al. 2008; Medri et al.
2011; Grisi et al. 2011; Ribeiro et al. 2012). As variagdes na espessura estdo provavelmente
relacionadas a eficiéncia fotossintética em G. americana sob condi¢do de alagamento. Parénquimas
foliares mais espessos possibilitam maior capacidade fotossintética a planta (Ribeiro et al. 2012), ja

que o parénquima pali¢ddico influencia diretamente na utilizacdo de luz disponivel (Fahn, 1983;
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Castro et al. 2009; Xiao et al. 2009; Souza et al. 2010) e o esponjoso garante melhor captagdo e
circulacdo do CO; (Seymour, 2006; Castro et al. 2009). Segundo Mommer e Visser (2005), a
fotossintese subaqudtica estd diretamente relacionada a capacidade de troca gasosa nas folhas
submersas, consequentemente implicando na sobrevivéncia das plantas especialmente quando
submetidas ao alagamento total. A sobrevivéncia das plantas alagadas depende diretamente destas
modificagdes foliares (Mommer et al., 2007).

A presenca de células braciformes observadas no parénquima esponjoso, especialmente nas
plantas procedentes do Cerrado, podem estar relacionadas a agcdo hormonal. Para Grisi et al. (2011),
0 hormonio etileno comum em plantas sujeitas ao alagamento do substrato e consequente reducdo do
oxigénio, pode influenciar o desenvolvimento de células braciformes.

O menor desenvolvimento da nervura central das plantas do Cerrado em relacdo aquelas
procedentes da Amazonia, provavelmente estd relacionado ao estresse causado pela deficiéncia
hidrica e de nutrientes a que estas plantas estdo naturalmente submetidas. As plantas do Cerrado
tendem a apresentar uma menor area foliar (Forquim et al. 2018) e um maior investimento nas raizes
em relagdo a parte aérea, devido principalmente a disponibilidade de d4gua e nutrientes, que se tornam
fatores limitantes ao crescimento da planta (Gleeson e Tilman, 1992).

O alagamento total desencadeou uma redug¢do da nervura central tanto das plantas da
Amazonia, quanto das do Cerrado e, consequentemente, menor desenvolvimento do sistema vascular.
Estas respostas ja foram verificadas em plantas submetidas ao alagamento (Medri et al. 2011), sendo
consideradas caracteristicas adaptativas de plantas submersas (Fahn 1982; Rocha e Martins, 2011).

A menor evidéncia de graos de amido nas plantas de G. americana procedentes do Cerrado
provavelmente estd relacionada a sazonalidade hidrica a que estas plantas estdo naturalmente
expostas. Segundo Forquim (2018), em periodos de seca, as plantas direcionam seus fotoassimilados
para o sistema subterraneo.

A presenca de laticiferos na folha de G. americana provavelmente favoreca a sobrevivéncia
da espécie. A substancia presente nestas estruturas, pode proteger a planta contra herbivoria e

microrganismos, além de selar lesdes (Farrell ef al. 1991; Demarco et al. 2006).

5. Conclusoes

Os principais ajustes anatdmicos observados nas folhas de Genipa americana relacionados a
origem de coleta das plantas foram da espessura do parénquima esponjoso e, do mesofilo e, no
tamanho dos estdmatos, que se apresentaram maiores nas plantas do Cerrado, quando comparadas as
plantas da Amazonia. A nervura central se apresentou menor nas plantas do Cerrado, em relagao as
da Amazonia. Estas diferencas indicam que estas plantas possuem distintos mecanismos de

aclimatagdo as condigdes ambientais presentes na Amazonia e no Cerrado.
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Os diferentes niveis de alagamento causaram alteragdes nas espessuras da lamina foliar, do
parénquima esponjoso e do mesofilo, na densidade estomadtica, no tamanho dos estdmatos e, na altura
nervura central nas plantas da Amazodnia, sendo estas alteracdes mais expressivas nas plantas
submetidas ao alagamento parcial. J4 nas plantas do Cerrado o alagamento desencadeou alteracdes
nas espessuras da lamina foliar, do parénquima pali¢adico, do parénquima esponjoso, do mesofilo e,
da epiderme abaxial, no tamanho dos estdmatos, na altura nervura central e no didmetro dos elementos
de vaso. Nas plantas do Cerrado, as altera¢des ocorreram tanto em plantas submetidas ao alagamento
parcial quanto total e, para a maioria dos parametros, ambos os niveis de alagamento afetam a planta
de maneira semelhante.

Conclui-se, portanto, que existem variacdes na anatomia foliar de G. americana tanto
relacionadas as pressOes ambientais distintas a que as populacdes estdo submetidas, quanto em

consequéncia do alagamento, que varia com a origem da planta e com o nivel de alagamento.
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Anexos

50 um A 50 pm

50 pm c 50 pm D

Anexo 1. Seccdes transversais da lamina foliar de Genipa americana L.. E e F. células epidérmicas
com parede periclinal externa ligeiramente convexas. A e B. Controle com origem da Amazodnia e
Cerrado, respectivamente; C e D. Alagamento Parcial da Amazodnia e Cerrado, respectivamente; E e

F. Alagamento Total, da Amazdnia e Cerrado, respectivamente. Barra: 50 pm.
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Consideracoes finais

Os resultados e discussdes apresentados nos capitulos desta tese permitem as seguintes

conclusoes:

Existem diferencas anatdmicas na raiz e no caule de plantas de Guazuma ulmifolia tanto
relacionadas a origem das plantas, quanto em suas respostas ao alagamento parcial e total.
Sendo que as maiores varia¢des foram observadas no caule das plantas do Cerrado;

Em Geipa americana, verificou-se que a maioria dos caracteres analisados na raiz e no caule
sdo semelhantes entre as origens, bem como suas respostas frente ao alagamento. Hé atributos
anatomicos que mitigam tanto o efeito negativo causado pela restri¢do hidrica, quanto pelo
alagamento. Garantindo, portanto, seu excelente desempenho em solos secos do Cerrado e em
ambientes alagados na Amazonia. Entretanto, quanto a origem das plantas, a espécie possui
diferentes estratégias para lidar com a condutividade hidrica;

Na folha de G. americana verificou-se variagdes tanto relacionadas as pressdes ambientais a
que as populacdes estdo submetidas naturalmente, quanto em consequéncia ao alagamento.
Nas plantas da Amazodnia o alagamento parcial induziu maiores variagdes, enquanto que nas
plantas do Cerrado, ambos os niveis de alagamento afetaram a planta de maneira semelhante;
As variacgOes anatdmicas encontradas tanto em G. americana quanto em G. ulmifolia, indicam
que estas possuem distintos mecanismos de aclimatacdo as condi¢des ambientais presentes na

AmazoOnia e no Cerrado.
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