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RESUMO

A estabilidade é fundamental para todos os sigdnwdgicos, possibilitando
gue lidem com a variabilidade ambiental. As pragages que conferem estabilidade a
sistemas biolégicos ainda sdo desconhecidas, maneias apontam para a
complexidade da dinamica de certas variaveis figioas e para a forca de interacao
entre elementos de suas redes organizacionaiscenlga. Esta relacédo foi investigada
no sistema de trocas gasosas de espécies flor&sipisais, pertencentes a grupos
funcionais distintos: pioneiras e nao-pioneiraan@lelo de recursos multiplos atribui
maior flexibilidade fisiolégica as espécies pioasjr mas 0s métodos geralmente
empregados ndo sao capazes de avaliar a estabilildgadm sistema adequadamente.
Este estudo foi realizado em séries temporais aleasr gasosas, onde foi possivel
estimar parametros relacionados a estabilidaddstiens. A forca de interagdo entre
elementos foi avaliada pela conectancia da redg d@gcomplexidade da dinamica de
assimilacdo de CO(A) e condutancia estomaticgs( pelo algoritmo de entropia
aproximada (ApEn). Os resultados revelaram quecesp&om perfil fisiolégico de
pioneira, em condi¢cdes constantes, apresentam 1@gi@ ApEn degs possivelmente
indicando maior estabilidade. Estas espécies tivanaior aproveitamento de pulsos de
luz (“lightflecks”), o que indicou a importancia sgaodulacdo de rede (mudancas na
conectancia) na resposta as variagcbes ambientgisge enaior Cg pode conferir maior
capacidade de controle. Além da conectancia, gewwaabplamento do sistema ao
ambiente foi decisivo na resposta a “sunflecks”.r€siltados sugerem que dinamicas
mais complexas estao ligadas a redes com maioct&muga, que por sua vez conferem
maior capacidade de controle ao sistema, sendoafueictal a capacidade de
modulacdo da rede. Além disso, maior acoplamentsisiema com o ambiente parece
promover estabilidade em contextos onde as vasagd®ientais ocorrem dentro da
faixa de controle do sistema. Em situacdes onderemoflutuacdes drasticas, menor
acoplamento parece atenuar a repercussdo de pefdes) conferindo maior
estabilidade.
Palavras-chave:Biologia Sistémica, Ecofisiologia vegetal, Fotossfe, Homeostase,

Sistemas complexos.



ABSTRACT

Contributions of network connectance and complexityof the dynamics of the gas

exchange system to stability in the light utilizabn of forest species

Stability is a key feature to all biological systenenabling them to deal with
environmental variability. The properties that paimstability in biological systems are
still unknown, but evidences point towards the claxipy of the dynamics of certain
physiological variables and to the strength ofratéon among elements pertaining to
its underlying organizational networks. This reaghip was investigated in the gas-
exchange system of tropical forest species, betongdp distinct functional groups:
pioneer and non-pioneer. The multiple resourcesematiributes higher physiological
flexibility to pioneer species, but the methods alsjuemployed are not capable of
properly evaluating a system’s stability. This studlas carried out in gas-exchange
time-series, enabling the calculation of parameteleted to the system’s stability. The
strength of interaction among elements was evalubte network connectance (Cg),
and the complexity of COassimilation A) and stomatal conductancgs( dynamics
was evaluated by the algorithm of Approximate Eoyr¢ApEN). The results revealed
that, under constant conditions, species with ageo-like physiological profile showed
higher Cg and ApEn ofis possibly indicating greater stability. These sgeshowed
higher lightfleck use efficiency, indicating the portance of network modulation
(connectance changes) in response to environmeatability, and that higher Cg
could provide greater control capability. Besidesrectance, the strength of coupling
between system and environment was decisive inonsgpto sunflecks. The results
suggest that more complex dynamics are linked gbdri network connectance, which
provide greater control capability to the systemgtwork modulation being
fundamental. Also, higher coupling of the systenthwits environment apparently
promotes stability in contexts where environmentatiability occurs within the
system’s control capability. In situations whereadic fluctuations occur, lower
coupling seems to buffer the propagation of pegtions, promoting greater stability.
Key-words: Complex systems, Homeostasis, Photosynthesis,t Rleophysiology,

Systems Biology.



1. INTRODUCAO

Seres vivos sao sistemas complexos, capazes derrsaa organizacao atraves
da “captura” e da degradacdo de energia dispomwvelambiente (NICOLIS &
PRIGOGINE, 1977; SCHNEIDER & KAY, 1996; SOUZA & BWKERIDGE, 2004).
Sao sistemas abertos ao fluxo de matéria, eneigfarenacdo, estando sempre sujeitos
a variabilidade ambiental (NICOLIS & PRIGOGINE, 187 SOUZA &
BUCKERIDGE, 2004). Por isso, todo sistema biologprecisa ser capaz de manter
seus processos funcionando coordenadamente de forommferir-lhes estabilidade,
possibilitando a manutencéo da integridade/idedéddo sistem@SCHULTZ, 1996;
SOUZA & OLIVEIRA, 2004). Estabilidade, neste senticgésta sendo referida como a
capacidade de manter as variacdes internas demtilordtes de tolerancia” ou, dentro
de uma faixa de variacie sera definida mais precisamente. Esta é umaidapie
fundamental a todos os seres vivos que em biotbbdesignada pdromeostase

1.1. Estabilidade na Biologia tradicional

Na perspectiva da Biologia classica, um dado sesténmais estavel quanto
maior for sua homeostase. Claude Bernard foi, zalwe primeiro a referir-se ao
conceito de homeostase, ainda antes deste temdsidodo: “(...) A estabilidade do
meio interno é a condigdo para a vida livre e iedénte [dos organismos] e todos 0s
mecanismos, por mais variados que possam ser,gossoenas um foco, o de manter
constantes as condi¢cdes a vida no ambiente intd BBRNARD, 1949; SCHULTZ,
1996).

A partir das idéias de Claude Bernard, CANNON (398&finiu homeostase
como a capacidade de um organismo manter-se enstatioede equilibrio dinamico,
com suas variaveis flutuando entre limites de &ovleia. A definicho do termo
homeostase pode ser vista como uma forma de evitamotac&o errbnea que a idéia de
“constancia do meio interno” pode assumir: “As doads constantes que sdo mantidas
no corpo podem ser chamadas de equilibrio. Estaviaal no entanto, possui um

significado bastante exato quando aplicada a estdidico-quimicos simples em

! note que um sistema ser estavel ndo implica deaf@lguma na auséncia de variagdes, mas sim a
ocorréncia destas dentro de certa faixa



sistemas fechados, onde forcas conhecidas sdockattas. Os processos fisioldgicos
coordenados que mantém a maioria dos estadosogstAOos NO organismo sdo téao
complexos e tdo peculiares a seres vivos — podendaolver o cérebro e os nervos, o
coracgao, pulmdes, rins e baco, todos funcionandparativamente — que sugeri uma
designacéo especifica para esses estados: honeé¢&tasiINON, 1932).

Ainda na tentativa de expurgar a conotacdo dei@staiutros autores como
YATES (1994) e LLOYDet al. (2001) propde o termmomeodinamicavisando tornar
0 conceito mais abrangente e tecnicamente coPet@m, o cerne do problema com a
definicAo de homeostase ndo esta na conotagdorde, moas sim na incapacidade de
definir o que é uma condicéo de “equilibrio dindohiem um organismo. KAUFFMAN
(1993) definiu homeostase como a capacidade deistems retornar a sua condicao
normal apos ter sofrido uma perturbacéo. Isso amadhomeostase do conceito de
resiliéncia em ecologia (BEGO®t al, 2006), tornando-o0 mais operacional.

Contudo, considerando apenas estas definicdesndete quais sdo os limites
de tolerancia que uma variavel pode assumir, @ueoé exatamente um meio ambiente
interno constante, ou ainda, qual é a condicaariairdo sistema, sao tarefas um tanto
subjetivas. Conhecer o estado “normal” de um sigtemplica em observar seu
comportamento ao longo do tempo e, assim, deterngunais sdo os limites de suas
variaveis. Contudo, os métodos analiticos mais osmutilizados em Biologia néo
permitem uma abordagem adequada desta questdo,vemgue sdo constituidos
majoritariamente por médias e medidas de dispeesatoal.

Na éarea de sistemas dindmicos, denominestzdo estacionario estado onde
as flutuacdes de um sistema ocorrem sempre demtnmedma faixa, diferenciando-o de
transientesque seriam mudancas de estado (FIEDLER-FERRARAR&PO, 1994;
WILLIAMS, 1997). Neste contexto existem métodos enadticamente bem definidos
para testar a estabilidade de um sistema, o qusbgiaria abordar a capacidade
“homeostética” de um sistema.

Em termos gerais, um sistema é estavel quandoreisten as caracteristicas
qualitativas de sua dinamica frente a pequenasurpegdes. Uma estimativa de
estabilidade é a chamadstabilidade de Lyapunpwjue define um sistema estavel
quando respostas a pequenas perturbacdes tendemmanpcer pequenas ao longo do
tempo (FIEDLER-FERRARA & PRADO, 1994). Isto €, ummtema é estavel se, ao ser



perturbado pela modificacdo do valor de uma ou weigveis, a trajetoria do sistema
permanecer proxima a trajetoria do sistema nadapardo (ROSEN, 1970). Assim,
conhecendo o estado estacionario de um sistemeesitide seéries temporais que
representem sua dindmica, é possivel avaliar pests deste as perturbagfes externas
ou internas.

Mas quais caracteristicas conferem estabilidada aistema

A investigacdo desta pergunta tem se mostradocpkmmente promissora
numa area denominada Complexidade, que tem conjt aleeestudo as propriedades
que permitem o0 surgimento, manutencdo e evolucdosideemas complexos.
Particularmente, uma possivel “teoria de sisternagptexos” evidencaria principios de
organizacdo fundamentais a todos os sistemas ceosplseres vivos, populagdes,
ecossitemas s&o apenas alguns exemplos biodtices) dS8OLE & BASCOMPTE,
2006; SOLE & GOODWIN, 2000). Por ser uma area in@mente interdisciplinar,
possui bases em teorias matematicas envolvendemsist dindmicos néo-lineares,
teoria do caos e fractais, o que possibilitou umaanforma de abordar e interpretar
dados bioldgicos (SOLE & GOODWIN, 2000; SOUZA & BKERIDGE, 2004). Este
trabalho se baseia, principalmente, em duas aneasvgm contribuindo de maneira
crescente no entendimento das bases da estabiliteoléa de redes e sistemas

dinamicos.

1.2. Estabilidade em sistemas complexos

Sistemas bioldgicos diferem drasticamente dosrsagdisicos ideais por serem
abertos ao fluxo de matéria, energia e informacBetdo fora do equilibrio
termodinamico ja que mantém um alto grau de orggéiz as custas da degradacao de
energia capturada do ambiente (NICOLIS & PRIGOGINEY7; SCHNEIDER &
KAY, 1996). S&o sistemas complexos compostos poa grande quantidade e
diversidade de elementos que interagem, formandesrem vérias escalas espaco-
temporais distintas (KAUFFMAN, 1993; SOUZA & MANZATO, 2000). Estas redes
de interacdes apresentam propriedades emergesites, propriedades que resultam da
dinamica das relacdes entre elementos (influindtém sobre esta dinamica) (SOLE
& GOODWIN, 2000; SOLE & BASCOMPTE, 2006). As relasdentre elementos



frequentemente sdo néo-lineares e possuem retnerahcdo (feed-back), gerando
redes com capacidade regulatoria e auto-organizeti@a®, cuja organizacao deriva da
propria coordenacdo entre os elementos (KAUFFMANJ931 SOUZA &
MANZATTO, 2000). Sistemas biologicos possuem orgagdio em diferentes niveis
hierarquicos, onde um conjunto de elementos em redea dada escala, esta inserido
em redes maiores, num padrdo também chamado deh&mento” (SOLE &
BASCOMPTE, 2006; CSERMELY, 2006; SOUZA & MANZATTQQO00).

A organizacdo de uma dada rede e sua relacdo coeicoconferem ao sistema
biolégico uma certa estabilidade, relacionada &ddpde de manter sua organizagéo
frente a perturbagbes ambientais (CSERMELY, 2008MINELI & SOUZA, 2008).
Vale ressaltar que estabilidade ndo implica, deéoalguma, em auséncia de variacoes,
mas sim em variacdes que ocorrem consistentemaigodde uma certa faixa,
caracterizando um estado estacionario. Mudancapadodo das relacdes entre o0s
diferentes elementos de um sistema tornam posaieisténcia de multiplos estados
estaveis, permitindo adaptabilidade aos diverqusstde variagdo ambiental as quais
um organismo esta, inevitavelmente, exposto (CSERME2006; DAMINELI &
SOUZA, 2008). As propriedades que fundamentam adttabilidade ainda estéao
sendo descobertas, mas pesquisas recentes revedstdtados promissores.

As redes que constituem os sistemas biolégicos septam diversas
particularidades. Uma destas € possuir element@ectchamados de “hubs”,
caracterizados por possuirem muitas relacdes ddotgistema (como o ATP na célula
ou espécies-chaves em ecossitemas). Esse padr@tizagjonal traz consequéncias
interessantes, pois, a0 mesmo tempo em que ca¥treilidade a problemas eventuais
em elementos aleatorios, implica em uma alta séidsidbe a perturbacdes em
elementos chave (“hubs”) (BARABASI, 2003). Num esistema, a reduc&o drastica da
populacdo de espécies-chaves pode causar o calapsmssistema inteiro, 0 que ndo
ocorre se a perturbacéo for em espécies poucdamdaas (SOLE & BASCOMPTE,
2006; BARABASI, 2003).

Outra caracteristica crucial para a estabilidades#wes vivos é a existéncia de
modulos, subconjuntos que apresentam elementos$miecée interconectados, mais
conectados entre si do que com elementos de owmbsonjuntos (SOLE &

BASCOMPTE, 2006). Os modulos podem conferir estidudle por serem capazes de



lidar localmente com instabilidades geradas poilaggies ambientais, sem propaga-las
pelo sistema inteiro (CSERMELY, 2006). Neste cottgxambém se destaca a
importancia da existéncia de ligacdes fracas (8lirfkacos) - neste caso entre o0 médulo
e o restante do sistema - que impedem a propagiacgerturbacao, possibilitando que
ela seja controlada localmente (CSERMELY, 2006).

1.2.1. Conectancia da rede e acoplamento ao arabient

A susceptibilidade de uma rede as variacdes angigeparece estar relacionada
a forca com que os elementos estdo conectadosseeti@ grau de acoplamento ou de
autonomia do sistema ao ambiente.

A forca das ligacbes entre os elementos de uma éedkenominada de
conectancia da rede(AMZALLAG, 2001; SOUZA et al, 2004b). Elementos
fortemente conectados entre si (com alta cone@pangodem promover maior
capacidade de controle a rede, uma vez que passibilimplementar ajustes mais
rapidos e mais “precisos” (AMZALLAG, 2001; SOUZA &LIVEIRA, 2004,
CSERMELY, 2006). Porém, maior integracdo entrelesientos pode acarretar maior
propagacdo de oscilagbes, jA que mesmo pequenaangasd em um elemento
repercutem nos outros (SOUZA & OLIVEIRA, 2004; CSERLY, 2006). Assim, este
padrdo organizacional parece promover estabilidggenas em situacbes onde as
flutuagdes ocorrem dentro da faixa de controle ideerma. Caso ocorram variagoes
subitas de magnitude elevada, uma rede com altectéortia pode ser pouco estavel
por facilitar a propagacao de instabilidades. Nestdexto, as ligacdes fracas possuem
potencial estabilizador em sistemas complexos: @@ com menor conectancia entre
seus elementos pode atenuar (tamponar) os efeitss v@driacdes ambientais
(CSERMELY, 2006). Em geral, os sistemas biol6gitire a capacidade de modular
suas redes, isto €, podem transitar entre os ditsygadrdes de conectancia de acordo
com o contexto, possibilitando que lidem com unende diversidade de condi¢cdes de
variabilidade ambiental (SOUZA & OLIVEIRA, 2004; EBMELY, 2006).

Autonomia corresponde a propriedade de um sisteamemseu funcionamento
com relativa independéncia do ambiente (SOUgA al, 2004c). Quanto mais

autbnomo for um sistema, menos este responde & do meio e menor € 0



acoplamentado sistema com o ambiente. De forma reciprocaytquaenos autbnomo
0 sistema, mais este responde as mudancas amjergtzEindo, assim, mais acoplado
ao ambiente. Diferentes graus de autonomia apeeserdonseqiéncias para a
estabilidade analogas aquelas relativas aos padiéesonectancia. Em alguns
contextos, maior autonomia pode proporcionar mestabilidade por mitigar o efeito
de possiveis perturbacfes, mas, em outras sityag@iapromete a precisao e a rapidez
de resposta as variagcbes (SOULA al, 2004c). De forma equivalente, maior
acoplamento do sistema com o ambiente permite sespmais rapidas e precisas, mas
implica em maior susceptibilidade as oscilacbesném. Assim, a estabilidade de um
sistema frente a perturbacdes ambientais dependeinmdecompromisso entre a
organizacao interna da rede e o acoplamento dorsash um dado contexto ambiental.

Estas perspectivas tedricas foram exploradas empetalmente por PRAD@t
al. (2004), SOUZAet al. (2004a) e SOUZAet al. (2005b) (entre outros), servindo de
base a abordagem deste trabalho. Estes autore®mugeae o efeito de perturbacdes
ambientais sobre a rede fotossintética pode sdiadwapelo grau de conectancia da
rede, estimada pelo método proposto por AMZALLAGQR). Através de medidas da
dindmica de trocas gasosas em diferentes espégjesais, realizadas com analisadores
de gés por infravermelho (IRGA), a conectancia glata rede (Cg) foi avaliada pela
correlacédo entre as variaveis que compdem a retteads gasosas: assimilacdo de,CO
(A), condutancia estomaticgq, transpiracaoK) e conteudo intercelular de @CCi).
Ainda, SOUZA et al. 2005b associou a rede de trocas gasosas um modulo,
representando a rede fotoquimica a partir de medieldizadas com um fluorbmetro.
Assim, maior conectancia deriva de maiores cordels@ntre estas variaveis, estando
associadas a coordenacdo entre os diferentes poscéstossintéticos. De forma
analoga a conectéancia, foi elaborado um método gsinmar a autonomia da folha em
relacdo ao ambiente, através das correlacdes \nigeveis fisiolégicas e ambientais
(SOUZA et al. 2004c). Maior acoplamento ao ambiente, menor autia deriva de
maiores correlacdes entre variaveis fisiologicasnéientais, evidenciando a resposta e
a susceptibilidade do sistema fotossintético aiagdes do meio.

Os resultados experimentais acumulados até entfitaim que conectancia de
rede e autonomia possuem forte relacdo com a ckukcide a planta responder ao

ambiente. Particularmente, aumento na conectamaciadk em resposta a perturbacdes



ambientais pode ser considerado como uma respdegpdadiva, aumentando o controle
da rede fotossintética sob condi¢cdes de demandaeniab (PRADOet al, 2004;
SOUZA et al, 2004c; SOUZAet al, 2005a,b). Ja reducdes em Cg frente as
perturbacdes ambientais sugerem baixa capacidadeedstatica, possivelmente
indicando uma resposta mal-adaptativa (AMZALLAG020SOUZA et al, 2004b;
SOUZAet al, 2005b).

1.2.2. Complexidade da dinamica

Tanto o metabolismo dos sistemas bioldgicos quastdfatores ambientais
exibem dindmicas néo-lineares, o que torna a petispede estabilidade global
improvavel (M@LLER & SWADDLE, 1997). Como ambientesturais sdo repletos de
oscilagdes, dinamicas complexas parecem ser aagt@or permitir flexibilidade de
resposta as perturbacdes e mudancas ambientaisZES@U OLIVEIRA, 2004).
Segundo M@LLERet al. (1998), a adaptabilidade se deve & propriedadatamre$
formados por dindmicas complexas (como atratorégiccs) de possuirem muitas
orbitas coexistentes. Assim, frente a perturbacdes, onsistpode permanecer na
mesma Orbita ou estabelecer sua dindmica em tagtde Orbitas vizinhas.
Sustentando esta perspectiva, 0 Teorema de Pe&igotonstrou que dinamicas caoticas
sdo estruturalmente mais estaveis quando pertigb@EHEDLER-FERRARA &
PRADO, 1994). De fato, a observacdo de comportazeentdticos em sistemas
biolégicos tem sido cada vez mais comum (MAY, 199@QSEKILD & MOSEKILD,
1991; CAMBEL, 1993), inclusive em estudos de fisiph vegetal (HUTT & LUTTGE,
2002; SHABALAEet al, 1997; SOUZAet al, 2004a).

Estudos recentes indicam que maior complexidade derarsas variaveis
fisiologicas, como frequéncia cardiaca, respiratériritmo de secrecdo de horménios
(entre outros), tem sido associada a estados der nmsaude (LIPSITZ &
GOLDBERGER 1992; GOLDBERGEFRt al, 2002; PINCUS, 1995). Também a
diminuicdo na complexidade da dinamica tem sidoo@sda a doencas e ao

2 0 atrator de um sistema é o conjunto de estadssiy@s que o sistema pode assumir, geralmente
retratado num espaco de fases (plano formado petasenadas das variaveis que representam o estado
de um sistema) (FIEDLER-FERRARA & PRADO, 1994; WIAMS, 1997)

% conjunto de trajetérias do sistema, sendo queagtdrias sdo constituidas pela sucessédo de estado
sistema (FIEDLER-FERRARA & PRADO, 1994; WILLIAMS997)
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envelhecimento como, por exemplo, no caso da digdonuna complexidade da
frequéncia cardiaca que diminui a capacidade hddtezs em seres humanos
(LIPSITZ & GOLDBERGER, 1992; GOLDBERGER al, 2002; PINCUS, 1995). Em
estudos realizados com plantas, dinamicas mais le@agp em processos como a
fotossintese, reacdes enziméticas, fluxo de seérdre outros, parecem estar
relacionados com maior capacidade homeostaticaisierrss (HUTT & LUTTGE,
2002; SOUZAet al, 2004a,b).

Para ser possivel avaliar a complexidade de un@riga, além de observar o
comportamento do sistema no tempo, é preciso adotardefinicdo e uma estimativa
de complexidade. Dentre as definicbes mais Uteis, termos de abordagens
experimentais, esta a definicdo de complexidadeocgnau de informacdo de um
sistema. Medidas como Entropia de Kolmogorov-Sen&hannon séo derivadas desta
definicdo, avaliando o grau de entropia do sisté@AMBEL, 1993; SOUZA &
OLIVEIRA, 2004). Neste trabalho, adotamos uma outedida denominada Entropia
Aproximada (ApEn), uma estatistica modelo-indepatelgue estima a irregularidade
de uma série temporal definida por PINCUS (1991algoritmo desta medida resulta
em baixos valores para dindmicas periddicas, comosano, e altos valores para
dindmicas irregulares, como um ruido branco (PINC1891). ApEn vem se mostrado
uma medida robusta, com boa reprodutibilidade, desido aplicada em diversos
modelos biologicos (PINCUS, 2000; SOUZ2Aal, 2004b,d).

Em medidas de séries temporais de trocas gasdsasdale diferentes espécies
vegetais, SOUZAPet al. 2004a e SOUZAet al. 2004b verificaram que plantas com
maior capacidade homeostatica apresentavam maiopleridade da dinamica
estomatica, avaliada por ApEn dg associada a redes de trocas gasosas mais
conectadas, avaliado por Cg (secdo 1.2.1). Redes woiveis de conectancia
relativamente mais altos podem permitir ao sisten@aor capacidade de controle,
realizando ajustes mais finos em suas funcdes,ndodienplicar em dinamicas mais
complexas, ja que pequenas alteracbes em um elerdantede repercutiriam nos
outros elementos (SOUZA & OLIVEIRA, 2004; SOUZA &UEKERIDGE, 2004;
SOUZAet al, 2004a,b).

Em resumo, a fim de nortear as interpretacdes emséitas, seguem alguns

pressupostos sobre a conectancia da rede e a citaple da dinamica em sistemas
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biolégicos. A conectancia dos elementos da redendeorganismo esta diretamente
relacionada a estabilidade de seu sistema, senddarhental a capacidade de
modulagdo da rede (AMZALLAG, 2001; SOUZA & OLIVEIRAR004; SOUZA &
BUCKERIDGE, 2004; CSERMELY, 2006). Assim, uma maiconectancia pode
implicar em maior controle do sistema, aumentana® capacidade de responder a
perturbacbes e mudancas ambientais. Podemos, aingpretar aumentos na
conectancia como respostas adaptativas a pert@bagdbientais. Dinamicas mais
complexas, com maior grau de irregularidade, pogenmais eficientes sob variacoes
ambientais por permitirem maior flexibilidade depesta (VAN VORIS & O'NEIL,
1980; MJLLERet al, 1998; PINCUS, 2000; SOUZ#t al, 2004b).

1.3. Ecofisiologia de espécies florestais tropicais

Florestas tropicais sdo ecossistemas formados imoiprecesso de sucessao
ecologica, caracterizada por uma sequéncia tempodalecionada de substituicdo de
populacdes de espécies num dado local (SCHU&iZH, 2002; BEGONet al, 2006).
Uma floresta tropical propriamente dita ocorre apd%olonizacdo de areas nao-
vegetadas (sucessdo primaria), tornando-as haisitfpaga novas espécies, que se
estabelecem e sdo substituidas num processo desdacecundaria (SCHULZE al,
2002; BEGONet al, 2006). A fase final da sucesséo secundaria destias tropicais €
considerada como um “ciclo de auto-preservacaciomlente de diferentes ambientes
gerados no ecossistema florestal, principalmenka g@igertura de clareiras no dossel
(PICKETT et al, 1987; LUKEN, 1990; SCHULZEet al, 2002). Deste modo, existem
basicamente dois tipos de ambientes contrastantea floresta tropical: as clareiras e
o sub-bosque, onde as espécies possuem capacifdadial de sobreviver e de se
desenvolver (PICKETEt al, 1987; LUKEN, 1990).

Com base em sua funcdo no ecossistema, as espéciiferentes fases da
sucessao sao classificadas em grupos funciongeciés consideradas como pioneiras
da sucessdo secundaria (sucessionais iniciaisfahalipicamente o ambiente de
clareira, possuindo crescimento rapido e alta demale luz, enquanto espécies néo-
pioneiras (sucessionais) tardias habitam tipicaeeat sub-bosque e possuem

crescimento lento e tolerdncia ao sombreamento &Z & PICKETT, 1980).
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Espécies pioneiras apresentariam perfil de troes®sgs bastante distinto das néo-
pioneiras, em geral com maiores taxas de respiragdonilacdo de CQtranspiracao e
condutancia estomatica (BAZZAZ & PICKETT, 1980; SARSS-DEBENEDETTI &
BAZZAZ, 1996).

O padrao de variabilidade ambiental presente em claraira e em um sub-
bosque € muito distinto, o que levou a formulagédigoteses acerca de diferencas na
flexibilidade fisiologica entre as espécies de cgd#po. A hipotese predominante,
chamada de modelo de recursos multiplos, assum® guebiente de clareira € mais
heterogéneo, apresentando variacbes em muitossoscyumidade, agua, luz e
nutrientes), o que demandaria maior flexibilidas#ofogica das pioneiras em relagcéo
as nao-pioneiras (BAZZAZ & PICKETT, 1980). Outrgobiese formula que o sub-
bosque ndo é homogéneo, como muitas vezes se pemsa,as plantas neste ambiente
precisam lidar com variagdes luminosas irregulare®e curta duracdo, exigindo altos
niveis de flexibilidade fotossintética. Este é odelo de recurso Unico, que prevé altos
niveis de flexibilidade fotossintética nas secuiatampor estarem sujeitas a “sunflecks”
(PEARCY, 1987).

“Sunflecks” contribuem com até 90% do total dispehide fétons no sub-
bosque, constituindo a principal fonte de energamapplantas neste ambiente
(CHAZDON, 1988; PFITSCH & PEARCY, 1989). Um sunf#te& caracterizado por um
pulso de luz transiente que incide no sub-bosquaddea aberturas no dossel
(CHAZDON & PEARCY, 1991; PEARCYet al, 1994), ocorrendo de acordo com
caracteristicas do dossel (como altura, flexibilel® distribuicdo da &rea foliar) e de
condicbes atmosféricas (como vento e nuvens) (PBARCal, 1994). Ha extrema
variacdo na intensidade (50-20@Gol m? s%), na duracéo (segundos a minutos) e na
freqUéncia (ocorrendo em blocos ou esporadicamdet&unflecks”, sendo um recurso
de disponibilidade basicamente imprevisivel. Paiconhecido acerca das respostas de
diferentes espécies a padrdes de variabilidadenhsaidistintos, havendo apenas uma
pré-concepcdo de que espécies mais tardias desdace®o mais eficientes no uso de
“sunflecks” (PEARCY, 1987; KUPPER& al, 1996). Os primeiros “sunflecks” apds o
escuro, ou periodos prolongados de baixa luz, eral géo séo utilizados porque a
assimilacdo de CfPesta limitada pelo baixo estado de inducdo fatbstca. Esta

limitacdo é removida gradualmente nos pulsos deslzseqientes, de modo que
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“sunflecks” posteriores séo utilizados com maiaciéhcia (CHAZDON & PEARCY,
1986; KUPPERSet al, 1996). Assim, o ganho e a perda de inducdo shasa da
capacidade de uma folha assimilar Gfn resposta a um sunfleck. Reacdes rapidas e
coordenadas da condutancia estomatica com a maqulrafisica e bioquimica da
assimilacdo de COsao, de forma geral, pré-requisito para a utiéipafotossintética de
“sunflecks” (LUTTGE, 1997).

A hipotese de que as espécies florestais tropmadem ser classificadas em
grupos funcionais, com base em seu perfil fisi@ogiem sido reforcada por estudos
como os de MULKEYet al. (1993) e ELLISet al. (2000). Contudo, um corpo crescente
de evidéncias aponta que a distincdo entre grupasdnais, com base em parametros
fisiologicos isolados, subestima o potencial destpimlade existente nas espécies
florestais tropicais (VALLADARESet al, 2000; PORTESet al, 2008 dados néo
publicados). Apesar do estudo de ELldEal. (2000) apresentar uma diferenciagao
entre grupos funcionais com base em parametrodastgasosas, nao foi encontrada
nenhuma evidéncia de diferencas em flexibilidadelfigica. Isto pode ter ocorrido
porque a flexibilidade fisiolégica foi avaliada unda coeficientes de variagao,
estimativa que desconsidera a dimenséo temporalafoental para avaliar respostas de
um sistema a variagbes ambientais. Assim, aindahdam critério confiavel que
estabeleca uma diferenciacdo clara entre as espéeieliferentes fases da sucessao
florestal com base em seu perfil fisiologico, edaimdo é claro como as espécies de
diferentes grupos sucessionais respondem as wvesiaginbientais (STRAUSS-
DEBENEDETTI & BAZZAZ, 1996; ELLISet al, 2000).

Segundo LAMBERSet al. (1998), ndo ha uma unica e exclusiva caracteaistic
ecofisiolégica que confira superioridade compeditey espécies de diferentes estagios
sucessionais, 0 que impossibilitaria uma distingémuivoca de grupos com base
apenas em caracteristicas pontuais. Muito provaehn o que possibilita a ocupacéo
de ambientes distintos é a capacidade das espa#eiédar com diferentes tipos de
variabilidade ambiental. STRAUSS-DEBENEDETTI & BAZZ (1996) propdem que
0s modelos de recursos multiplos e Unico ndo sétramhtorios, mas que refletem
diferencas na escala de reposta a variagdo ambanita espécies pioneiras e néao-

pioneiras. O presente estudo visa elucidar justtengunais sdo as propriedades que
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conferem estabilidade ao sistema de trocas gasogas permitem a utilizagcédo de luz

em diferentes padrdes de variabilidade ambiental.

1.4. Modelo de estudo

Com o intuito de investigar como a complexidadedué@mica e a conectancia
de redes atuam sobre a estabilidade de um sisteperneitem adaptabilidade a
diferentes padrbes de variabilidade ambientalufilizado como modelo o sistema de
trocas gasosas de espécies florestais tropicaisstigio de estabelecimento. O estagio
de estabelecimento é crucial para a sobrevivéragapthntas e as trocas gasosas sao
fundamentais para o desenvolvimento, particulareneat manutencdo de um balanco
positivo de carbono (BJORKMAN, 1973). Este modeloresenta uma série de
vantagens, como a de possibilitar a medida naoutiest do comportamento do sistema
ao longo do tempo, gerando séries temporais lomijasando um analisador de gas por
infra-vermelho (IRGA).

O IRGA permite avaliar a relacédo entre a assimidad@ CQ (A), condutancia
estomatica ds), transpiracdoH) e conteudo intercelular de @QCi). Dentre estas
variaveisA e gs se destacam, possuindo um papel central no pmdessssintético,
sendo que sua dinamica depende da coordenacdocodesgrs em diversas escalas
espaco-temporais de organizacao.

A taxa de assimilacdo depende, basicamente, de dsealas distintas: a
fotoquimica e a bioquimica. A etapa fotoquimicafatassintese ocorre na escala de
fracOes de segundo, onde a luz incidente precrsatiizada pelo aparato fotoquimico
de forma eficiente, dependendo particularmentefid&grcia do fotossistema Il (PSII),

e ser transmitida na forma de fluxo de elétrona patleia transportadora de elétrons. A
eficiéncia deste processo depende de uma rede até@gal intrincada, sendo
influenciada por fatores ambientais como tempematestado hidrico, e irradiancia
(DEEMING & BJORKMAN, 1987; GENTYet al, 1989; KRALL & EDWARDS,
1992). A etapa bioquimica depende do ATP e NADPHultentes da etapa
fotoquimica, mas também depende da ativagéo peldewalgumas enzimas do ciclo de
Calvin e da disponibilidade de pools metabdlicastipularmente da regeneracédo de

ribulose-1,5-bifosfato (RuBP), que ocorre na esdalgoucos minutos (1-2 minutos)
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(KIRSCHBAUM & PEARCY, 1988a; SASSENRATH-COLE & PEATY, 1992). Na
escala de varios minutos, ocorre a ativacao depémdke luz da enzima responsavel
pela catalise do COcom RuBP, a ribulose-1,5-bifosfato carboxilasejerase
(Rubisco) (KIRSCHBAUM & PEARCY, 1988b; PEARCY, 199®ssim, a eficiéncia

e a coordenacao destes processos refletem na damé@miassimilacdo de GQOnas que
ainda depende da disponibilidade de,Q® interior da folha, sendo influenciada
também pelo estado hidrico. Neste ponto, a abeduvafechamento dos estdmatos
possuem papel central.

A abertura e o fechamento estomatico regulam, asnm tempo, a
concentracdo de GQlentro da folha e a perda deQ{ atuando de maneira central no
controle da assimilacdo e da transpiracdo a cuapop(FARQUHAR & SHARKEY,
1982; JONES, 1998; SCHULZé&t al, 2002). A condutancia estomatiags)(depende
ndo s6 da abertura dos estdmatos, mas também dmd@ravaporativa do ambiente.
Dependendo da diferenca de pressao de vapor efitee & ar, forma-se uma camada
limite maior ou menor que impde resisténcia asasogasosas (FARQUHAR &
SHARKEY, 1982; JONES, 1998). Os mecanismos de afzeré fechamento dos
estbmatos ainda ndo sdo completamente conhecidgsjanfioi descrita a influéncia da
luz azul (através de fitocromos), da irradiancisafgés de fotossintese estomatica), do
estado hidrico (através do potencial hidrico doglts da folha), da temperatura, do
déficit de presséo de vapor, da concentracéo erdalslidade das células a fitormdnios
reguladores de crescimento (PGR) e do reldgio picdd(FARQUHAR & SHARKEY,
1982; ZEIGERet al, 1987; ERDELt al, 1998; JONES, 1998). Além destes fatores, a
abertura estomatica é regulada também pela coacéotde C@no interior da folha, o
que implica em uma retro-alimentacéo (feedbackjeeassimilacdo e condutancia
estomatica: maioA diminui Ci que implica em aumento @dgs esse aumento eled
gue pode, ainda, acarretar em aumentd @EONES, 1998; SCHULZEt al, 2002).

No presente trabalho, lancamos mao de uma abordaigégmica que permite
quantificar a interacdo entre os elementos domsatea fim de avaliar os efeitos
coletivos da coordenacao de processos em escatagadi. A partir de séries temporais
medidas com um IRGA, foi construida uma rede deasogasosas formadas pelas
relacbesA-gs A-E, A-Ci, gs-Ee gs-Ci Neste contexto, a conectancia da rede de trocas

gasosas corresponde as forcas de ligacdo entsevesi@veis.
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Figura 1. Rede de trocas gasosas construidas pelas varidagiitradas por um
analisador de gés por infravermelho (IRGA): assigéb liquida de CO (A),
condutancia estomaticgq), transpiracaoK) e concentracao intercelular de £(Ci).

Setas duplas representam relacdes de feedback.

1.5. Objetivos e hipéteses

O objetivo geral do trabalho foi investigar quai® |s propriedades sistémicas
que conferem estabilidade ao sistema de trocas@ssoque permitem a utilizacdo de
luz em diferentes padrbes de variabilidade amHieR&ticularmente, qual a relacao
entre conectancia de rede, complexidade da dinaramaplamento do sistema ao
ambiente e capacidade de modulacdo de rede comaaidade do sistema de trocas
gasosas responder a variagbes ambientais. A hipgezal € de que sistemas de trocas
gasosas mais estaveis permitem maior flexibilidesi@ldgica, possivel por uma maior
capacidade do sistema de modular a conectanciedt & o acoplamento com o
ambiente. Assim como dinamicas mais complexasmeat&rivadas de redes com maior
conectancia que permitiriam maior capacidade déralen estando associadas a maior
capacidade homeostética do sistema.

Inicialmente, assumimos o0 modelo de recursos nhostifsecado 1.3) a partir do
qual pressupde-se que espécies pioneiras sao Iexdigefs do que nado-pioneiras. Para

conduzir a investigacao foram formulados os segsiptessupostos:
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a) Existe uma distingdo possivel entre os gruposiduaés, sendo que as
espécies pioneiras e as nao-pioneiras sao disigigucom base em seu perfil
fisiologico.

b) Pioneiras possuem maior flexibilidade fisioldgica.

c) A estabilidade do sistema de trocas gasosas ed&mente relacionada a
flexibilidade fisiologica necessaria para a plaht&r com variagbes em multiplos
recursos.

d) Dindmicas mais complexas e redes mais conectextéde eeclacionadas a
maior estabilidade do sistema.

e) ApEn quantifica adequadamente complexidade dandaze Cg estima

corretamente a conectancia da rede.

Apesar de todos estes pressupostos serem assumdaiasnente, os resultados
dos experimentos permitirdo que estes sejam guesiie ou reformulados. Assim,

foram realizados trés experimentos que permitiranvestigacao de hipoteses distintas.

1.5.1. Experimento |: Condi¢des constantes

O primeiro experimento, realizado em condicbes anthis constantes, tem
como objetivo avaliar caracteristicas sistémicdsingecas aos sistemas de trocas
gasosas das diferentes espécies estudadas, gseria@o fruto de respostas a variagdes
ambientais. A hipétese testada € de que, por serais flexiveis, espécies pioneiras
possuem redes de trocas gasosas intrinsecamenstegnactadas e dinamicasAle gs
mais complexas. As variavei8 e g foram escolhidas como representativas do
comportamento dindmico do sistema por serem cru@ai processo fotossintético,
possuindo feedback entre si e com outras variadssim, a hipotese a ser testada no

experimento pode ser formulada como:

i) Maior Cg e ApEn deA egs devem ocorrer nas espécies consideradas mais

flexiveis, as pioneiras.
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1.5.2. Experimento lI: Lightflecks

O segundo experimento avaliou a reposta das messmeETies utilizadas no
experimento | a variacbes ambientais controladapeaficamente pulsos de luz
(“lightflecks”). O objetivo foi testar a hipotese due as espécies que, no experimento |,
apresentaram intrinsecamente maior complexidadedui@snicas deA e gs e maior
conectancia global da rede de trocas gasosas,atespresentar maior capacidade de
lidar com perturbacbes ambientais, particularmenteaior capacidade de
aproveitamento de “lightflecks”, assim como maiapacidade de modulacdo da rede
de trocas gasosas, no caso mudanca na estrutwarrééacdo entre as variaveis em
resposta aos pulsos de luz. A modulacdo de reduitpex ao sistema aumentar e
diminuir a conectancia de acordo com a demanda emtah] possibilitando maior

capacidade de resposta a condi¢Bes variaveis.

i) Espécies com Cg e ApEn dé& e gs intrinsecamente maiores devem
apresentar maior eficiéncia do uso de pulsos de lug maior capacidade de

modulacao de rede.

1.5.3. Experimento lll: Sunflecks

O terceiro experimento avaliou a resposta de espéxivariagcbes ambientais
naturais, especificamente “sunflecks”. A hipétesgtada é de que plantas com maior
capacidade de utilizacdo de “sunflecks” apresemtaior Cg e maior acoplamento do
sistema ao ambiente, que permitem maior contra&no e respostas mais rapidas e

mais precisas as flutuacdes ambientais.

iii) Maior conectancia da rede e acoplamento do sistera@ ambiente devem

ocorrer em plantas com maior capacidade de resposta
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2. MATERIAL E METODOS

Como estratégia geral de pesquisa, as trocasagadesespécies arboreas nativas
brasileiras foram avaliadas através de um analisgel@as por infravermelho modelo
CIRAS-2 (PP-Systems, UK), em uma &rea foliar dec7 na parte basal da folha,
proxima ao peciolo, em folhas jovens, porém mad@asmpletamente expandidas. O
CIRAS-2 possibilita o registro dos valores de a#agéo liquida de C© (A),
condutancia estomaticgq), transpiracaoK) e concentracao intercelular de Qi) de
forma continua, sendo também possivel controlacoaslicbes ambientais dentro da
camara de amostragem. As medidas foram realizawlgdamtas com aproximadamente
12 meses de idade, cultivadas em condi¢cbes deraiyaproximadamente 50% da
irradiancia solar total) em potes plasticos conmkdale solo tipo argissolo vermelho-
amarelo de textura arenosa-média, e irrigadasadiente. O estudo foi inteiramente
realizado na Universidade do Oeste Paulista (UN@gS3ituada em Presidente
Prudente, S&o Paulo, com os recursos do EcolLaba(sbiefia do Prof. Dr. Gustavo
Maia Souza).

Trés experimentos foram realizados a fim de aloaa hipdteses acima
levantadas (se¢do 1.5). Nos experimentos | e dnfoutilizadas seis espécies arbdreas
pertencentes a grupos distintos da sucesséao Hotegpical, trés pioneiras e trés nao-
pioneiras, segundo LORENZI (1992):

Pioneiras: Cecropia pachystachyaTrec. (Cecropiaceae), nome popular
Embauba,Croton urucuranaBaill. (Euphorbiaceae), nome popular Sangra D’agua
Cordia superba&Cham. (Boraginaceae), nome popular Babosa branca.

N&o-pioneiras:Tabebuia avellanedaéor. ex Griseb. (Bignoniaceae), nome
popular Ipé-rosaChorisia specioseSt. Hil. (Bombacaceae), nome popular Paineira,
ambas classificadas como secundarias, e a secandi@ial Rhamnidium elaeocarpus

Reiss. (Rhamnaceae), nome popular Cafezinho.

2.1. Experimento I: Condi¢bes constantes

O primeiro experimento realizado teve o objetieotelstar se espécies pioneiras

apresentam, intrinsecamente, maior conectanci@d® de trocas gasosas e dinamicas
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mais complexas quando comparadas as espécies ordras (hipdtes® na secdo
1.5.1). Para tanto, foram registradas séries temgpaleA, gs E e Ci das 09:00 as
16:00h, em intervalos de 10 segundos, sob condicbes caestama camara de
amostragem. As medidas foram realizadas nas esp@eecionadas na secao 2, em 3
folhas por individuo e em 3 individuos por espéeixolhidos aleatoriamente entre 0s
meses de fevereiro e abril de 2007. Antes das rmgdmb plantas amostradas foram
expostas a luz solar por 30 minutos, com o intdégromover um estado de inducéo
semelhante nos diferentes individuos, uma vez gtéo enevitavelmente sujeitos a
variacéo de incidéncia luminosa nas diferentesgpesido viveiro e nos diferentes dias.
A complexidade da dindmica foi avaliada nas sédesA e gs eleitas como
representativas da estabilidade do sistema destgasosas.

As condicbes ambientais foram fixadas para minimiaaruido externo,
permitindo a captura da dindmica intrinseca a@rmsiatde trocas gasosas. O controle
interno do CIRAS-2 foi ajustado para manter as wgiie$ da camara de amostragem
em DFFF (densidade de fluxo de fétons fotossiraéjicde 1200umol mis?,
temperatura de 28°C, concentracéo de @©380umol mol* e DPV (déficit de presséo

de vapor do ar) em torno de 1,5 kPa.
2.1.1. Ruido experimental

Com o objetivo de avaliar o ruido nas medidas emacdade de controle do
CIRAS-2 foram realizadas medidas com a camara astaagem vazia, sob condi¢des
constantes. O controle de €®e mostrou estavel, sendo mantida a concentragdo d
380,00 * 0,78umol mol*, com um coeficiente de variagédo (CV) de 0,2%. AFBF
também exibiu pouca variacdo, sendo mantida em,3399 5,65umol mi’s*, CV =
0,47%. A temperatura foi controlada em 27,96 + @1V = 0,36%. O controle da
umidade da camara se mostrou mais problematico, aimal® em niveis aceitaveis,
sendo controlado em 16,03 = 1,74 mbar de press&@e DPV de 1,58 = 0,18 kPa.
O ruido nas medidas dee gsfoi consideravelmente baixo. A médiaAléoi de -0,01 +
0,05 umol m?s* e degs 0,08 + 0,33 mmol de # m?s’, sendo o ruido cerca de®10
vezes menor do que os valores medidos nas plaBtsies dados apontam que o

aparelho é adequado para o tipo de analise realizad
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2.1.2. Andlise de conectéancia de rede de trocassga

A conectancia da rede de trocas gasosas foi edirmaplartir da analise de
conectancia global (Cg), definida por AMZALLAG (2DQ que avalia a forca de
relacdo entre as variaveis de uma rede. O valocaddiciente de correlagdo (r) €
calculado para cada par de variaveis de interemsede, método inspirado na analise
de trilha, “path analysis” (AMZALLAG, 2001). Parabter a intensidade de relacéo

além de sua significancia, foi realizada uma tramsécao-z:

o]

Este valor corresponde ao grau de conectancia anir@ar de elementos da
rede, sendo calculado entre as variaveis fisiod®ique compde a rede de trocas
gasosasA-gs A-E, A-Ci, gs-E gs-Ci (SOUZA et al, 2004b). Cg é, entdo, calculada
pela média dos valores z de cada par de elemeatosded. O parametro g foi
calculado considerando a méxima correlagdo poseiviee as variaveis (~1) como

valor de Cgnaxima:

#] x100
Cgmaxima

Cgmax = (
Este parametro tem o propdsito de expressar odgawnectancia absoluto da

rede, resultando em valores de mais facil comparaca
2.1.3. Andlise preliminar das séries temporais

Inicialmente foi realizada uma “limpeza” e padeagdo das séries temporais,
todas permanecendo com um total de 2.000 pontogspondente a 20.000 segundos
ou 5,6 h de registro continuo, suficiente paranadises realizadas.

Como recomendado por WILLIAMS (1997), foi realipadm procedimento de

andlise preliminar das caracteristicas das séfapdrais, iniciando por uma inspecao
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visual que evidenciou a existéncia de tendéncidsragp do curso diario (i.e. variacbes
em escalas de tempo superior ao intervalo amo3trdgégmdéncias ndo apresentam
reprodutibilidade estatistica e podem implicar enalores inadequados de
autocorrelacdo para analises de complexidade. Autlacdo corresponde,
literalmente, a como algo esta correlacionadopadgirio, sendo calculada por:

N-m

> (% = %)% (x,, = %)

Autocorrecdo= =

Sendo a parte superior da equacdo a somatoriaodiitprdo desvio da série
original (com total deN pontos) com a série defasada, ou em “lagmdsontos (com
N-m pontos), do tempo iniciat£1) até o final N-m), e a parte inferior a variancia da
série original (WILLIAMS, 1997). Esta equacédo cespende a:

Autocovarancia
Variancis

Autocorreacéo=

A partir da autocorrelagdo calculada p&i& valores sucessivos de, foi
construido um correlograma a fim de verificar aesswade de retirar a tendéncia das
séries, isto €, estacionariza-las. A estaciongz &g realizada pelo método da primeira
diferenca (CHATFIELD, 1989; WILLIAMS, 1997).

2.1.4. Andlise da complexidade da dinamicéags

Inicialmente foi calculado o coeficiente de vadiac(CV) das variaveis
fisiologicas, mesmo ndo sendo um método adequadestiimativa de variabilidade

temporal:

CV = (fj x100
U

Ondeo € o desvio padrdoea média.
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Métodos utilizados para sistemas com comportameoédtico foram
empregados para avaliar a complexidade da dinaheifae gs das diferentes espécies.
Primeiramente, o atrator destes sistemas foi réedde segundo o método de Takens
(FIEDLER-FERRARA & PRADO, 1994; WILLIAMS, 1997) emdimensbes de
imersédo de 2 e 3, evidenciando o comportamentotrdpetorias do sistema. Com o
auxilio do programa CDA (Chaos Data Analyser: Theféssional Version, Physics
Academic Software, 1995), foram calculados os segsiparametros indicativos da
complexidade da dinamica do sistema:

Tempo de autocorrelacdo ) — Medida do tempo em que os dados se
correlacionam com dados antecedentes, obtida m#gpa em que a funcdo de
correlacéo cai para 1/e do valor maximo de autetagéo. Dinamicas mais regulares
exibem maior do que dinamicas mais irregulares (SPROTT & ROWDS\1995).

Complexidade relativa de Lampel-Ziv (LZ) — Uma medida da complexidade
algoritmica da série temporal. Complexidade alta associada a valores proximos de 1
e previsibilidade alta a valores proximos de Ousedg o algoritmo de KASPAR &
SCHUSTER (LEMPEL & ZIV, 1976; KASPAR & SCHUSTER, 89).

Expoente de Lyapunov— Medida da taxa em que duas trajetérias proximoas
espaco de fases divergem (em bits/10 s) com dirnets&mersdo de 3. Dinamicas
complexas apresentam valores positivos, dinamiesi®dicas valores negativos ou
zero e dados aleatdrios valor infinito, segundtgorédmo de WOLFet al. (1985).

Entropia de Kolmogorov-Sinai (KS) — Soma dos expoentes de Lyapunov
positivos na base “e”, (FIEDLER-FERRARA & PRADO,9) segundo o algoritmo
de GRASSBERGER & PROCACCIA (1983). E uma medidacdeplexidade da
dindmica, sendo tdo maior quanto mais irregularie s

O principal método empregado para quantificarraptexidade dindmica dé e
gs foi o algoritmo entropia aproximada (ApEn) defmiém PINCUS, 1991. Este
algoritmo possui propriedades desejadas para dost@xperimentais, tais como ser
pouco afetado por ruido e ser insensivel a artefatoutliers. Para ser computada,
ApEnN requer dois parametros: uma sequéncia de didtmmanhon e uma janela de
tolerancia de tamantro ApEn mede a probabilidade logaritmica de que &egjeis que
estdo proximas (dentro d@ param observacdes contiguas, continuem proximas em

comparacdes aos incrementos subsequente. Assit§nae@s com um comportamento
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regular (como um seno) apresentam baixos valorégpl®a, enquanto sequéncias com
maior grau de irregularidade possuem altos valdeeSpEn. Na analise realizada foram
fixados os valoresn =1 er = 0,20 (20% do desvio padrdo), onde uma difereéqga t
pequena quanto 0,15 entre o valor de ApEn de déasss pode ser considerada
estatisticamente significativa com p = 0,001 (PINSZU991; SOUZAet al, 2005a).
Para mais informacdes sobre propriedades matemm&ieatatisticas de ApEn consultar
PINCUS & HUANG (1992) e PINCUS & GOLDBERGER (1994% sobre a
abrangéncia da sua aplicabilidade e significadolfigico ver PINCUS (2000).

Como referéncia para o significado dos valoresagtinam a complexidade da
dindmica, o célculo destes parametros foi utilizgdoa duas séries (SPROTT &
ROWLANDS, 1995):

Seno— Série com 2.000 pontos representando uma fupeéoddica simples,
com alta regularidade.

Ruido — Série com 2.000 pontos aleatérios, com disg@mnormal centrada no
zero e com desvio padrao de 1, ilustrando o quspérado de um conjunto de dados

completamente irregular.

2.2. Experimento II: Lightflecks

O segundo experimento teve o objetivo de testas sspécies que apresentaram
sistemas de trocas gasosas potencialmente maieiestdo as mesmas espécies que
possuem intrinsecamente dinamicasAdegs mais complexas e rede de trocas gasosas
mais conectada, possuindo maior capacidade de digar perturbacdes ambientais,
particularmente maior capacidade de aproveitameieto‘lightflecks” (hipoteseii)
apresentada na secdo 1.5.2). Particularmente, aespejue as espécies com maior
flexibilidade fisiol6gica (em principio as espéciggoneiras) apresentem maior
capacidade de aproveitamento de pulsos de lunfflegks”) comparadas as espécies
menos flexiveis, bem como maior capacidade de mgdalda rede de trocas gasosas
que, no caso, seria mudanca na estrutura de c#oekntre as varidveis em resposta
aos pulsos de luz.

A resposta do sistema de trocas gasosas a pulsas dei avaliada em 3

individuos de cada espécie utilizada no experiménigecdo 2) apds adaptacdo ao
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escuro e apoés inducdo completa, a partir de umogult definido na execucao
automatica de curvas de resposta a luz do CIRASsZplantas foram mantidas no
escuro por 1 hora antes do inicio das medidas disan desativacdo do aparato
fotossintético. Apds este periodo, a folha foi calta na camara de amostragem do
CIRAS-2, permitindo uma leitura inicial dos pararostde trocas gasosas em condi¢cdes
de escuro, medidas por 90 s consecutivos em imbsrda 3 s. Foram, entdo, aplicados
5 pulsos de luz com 30 s de duracdo, DFFF de 8@ m’s?, intercalados por 30 s
de escuro, sendo as medidas registradas em imdergal 3 s. Estes pulsos iniciaram o
processo de inducédo fotossintética da folha quedoipleto por um periodo de 20 min
de luz constante (DFFF de 12@thol mi*s!), possibilitando estimar a taxa méaxima de
assimilacdo de C{{Amay NO estado estacionario da folhna amostrada, quecéssaria
para os calculos de eficiéncia do uso da luz. Apdsducdo completa, a folha foi
submetida a outra sequéncia de 5 pulsos, simildcial, permitindo avaliar a perda da
inducéo fotossintética adquirida durante o peridelduz constante. A Figura 2 ilustra o
protocolo utilizado mostrando o registro da varagie DFFF ao longo de um
experimento. Durante todo o experimento a concgftrale CQ foi fixada em 380
umol mol*, a temperatura em 28 e o DPV em 1,5 kPa. O experimento foi realizado

entre novembro e dezembro de 2007.
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Figura 2: Registro da variacdo da densidade de fluxo den$dtotossintéticos (DFFF)
no decorrer do experimento Il. Inicialmente foilimda uma medida no escurg)e
aplicados 5 pulsos de luz 4(f) que iniciam a inducdo fotossintética, sendo cetapl
sob luz constante (Ind). Apds o periodo de inddg&am aplicados outros 5 pulsos de

luz (Ls-10) para avaliar a perda de inducéo sob luz variavel.

2.2.1. Anélise de eficiéncia do uso da luz

A eficiéncia do uso da luz foi avaliada em cad&s@uyor dois parametros: a
eficiéncia do uso de “lightflecks” (LUE) e o estadi®inducéo (1S).

O parametro LUE corresponde a relagdo entre atigade total de C©
assimilado, devido ao pulso de luz com a quantidaid¢ de CQ que seria assimilado
caso Anax fosse atingido imediatamente apos a incidénciazja.e. caso ndo houvesse
limitacdes de inducdo, de defasagem de respostadeemssimilacdo de G(pos-
iluminacdo (VALLADARESet al, 1997). Para este experimento especifico LUE foi
calculado por:
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fimA
[A
LUE =| —MA____ (x100
Anax X 60

OndeA, é a assimilacdo de G@evida ao pulso de luz, integrada do inicio da
assimilacdo positivair(iA) até o final imA), Amax € 0 valor médximo de assimilacédo
durante o periodo de inducdo, e 60 s corresponderacdo do pulso de luz. A

eficiéncia total de uso dos pulsos de luz (kddfEfoi calculada por:

Lo fimA

> A

LUE _ LA %100

total — | L,

D A X60
L

Onde L é o primeiro pulso de luz 4o ultimo.
O parametro IS corresponde a porcentagem do det@éhducdo atingida num
determinado pulso de luz calculado por:

IS = (Mj x100

ax

OndeAnax. corresponde a assimilacdo maxima de @@ante um determinado
pulso eAmax @ assimilacdo méxima de €em estado estacionario, obtido durante o
periodo de inducdo (modificado de CHAZDON & PEARO'986).

Os graficos de LUE e IS ao longo dos primeirosulsgs de luz, antes do
periodo de inducéo, avaliam o ganho de eficiénciash de “lightflecks” e o ganho de
inducéo, respectivamente. Quanto aos gréficos dé €US no decorrer dos 5 pulsos
finais, apds o periodo de inducédo, avaliam a peedeficiéncia do uso de “lightflecks”
e a perda de inducéo, respectivamente.

As médias de LUg, e condutancia estomatica inicigkfi) foram comparadas
através de ANOVA, com teste Tukey de comparacauoétiiasa posteriori(p = 0,05).
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2.2.2. Anélise de conectancia da rede

A analise de conectéancia entre as variaveis fioigtcas, que compdem a rede
de trocas gasosas foi realizada do modo descriteegao 2.1.2, porém em diversas
partes da série. A conectancia entre as variaveiscenectancia global da rede foi
calculada para: o periodo de escurg),(bs 5 primeiros pulsos de luz.(@4), os 5
periodos de escuro que sucedem os pulsog, (& periodo de inducéo (Ind), os 5 pulsos
de luz apds a inducaodlkg) e os periodos de escuro que os intercalanm)E

A capacidade de modulacdo da rede, neste caspag@idade do sistema de
trocas gasosas alterar a estrutura de correladfie am varidveis, foi avaliada pela
mudanca relativa nos valores de conectancia entreneiro estado basabE durante
as perturbacdes;ks e intervalos Es, bem como entre o segundo estado basal Ind e
durante as perturbactes.i e intervalos ki1 Também foi avaliada a tendéncia de
aumento em Cg dos pulsos iniciais aos finais atrdeéuma regressao linear, executada
a partir do programa OriginPro 7.5.

As médias de Cg inicial (G@, calculada entre s e E.s5 e final (Cgm),
calculada entred o € E.11, foram comparadas através de ANOVA, com teste Y (jke
= 0,05) de comparacéo de médigsosteriori

2.3. Experimento Ill: Sunflecks

Este experimento teve o proposito de testar sermanectancia da rede e maior
acoplamento do sistema ao ambiente esta relaciagnagnor capacidade de resposta da
folha a “sunflecks” (hipotesd) secéo 1.5.3). Para tanto, € necessario avalespasta
do sistema de trocas gasosas em condi¢bes naderaeriabilidade ambiental. Assim,
o comportamento do sistema de trocas gasosas &inde em 3 individuos de 2
espécies florestais tropicas em resposta a vadatlé ambiental sob um dossel natural.
As espécies utilizadas foram a pionéd@cropia pachystachy@rec. (Cecropiaceae) e a
nado-pioneiraEsenbeckia leiocarp&ngl. (Rutaceae) (LORENZI, 1992), em individuos
de aproximadamente 12 meses de idade. Séries t@is\foram geradas a partir de
medidas das 09:00 as 16:00h, em intervalos de $ols,condicdes ambientes de

temperatura, DPV e concentracdo de, (&% séries foram limpas e padronizadas para
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um total de 3.500 pontos, correspondendo a 17.%9004s86 h. A variagdo de DFFF foi
registrada pelos sensores presentes na camara agragem do CIRAS-2. Isso
permitiu avaliar o padrdo de variabilidade de “$esis” assim como as diferentes

respostas.
2.3.1. Andlise do padrao de variabilidade de schk#H

Os registros da variacdo de DFFF foram submetidasa transformada rapida
de Fourier (FFT) no programa STATISTICA v7.0, senelalizado um ajuste de uma lei
de poténcia nos dados brutos e na distribuicdatdasidades, segundo a expressao:

S(f):%

Ondey é o expoente caracteristico da lei de poténciguando 0 <y < 2, a
funcdo descreve um ruido 1/f. Ruidos 1/f, particoente o ruido rosay(= 1), séo
tipicos de diversos tipos de varidveis ecoldgicasde conhecidos por ndo serem
descritiveis por um valor caracteristico (HALLEYQ96). Assim, pode-se evidenciar o
padrdo de variabilidade de “sunflecks” tanto emag&b a freqiéncia quanto a

intensidade.
2.3.2. Andlise do comportamento do sistema detrgasosas

A densidade total de fluxo de f6ton®FFF) e a assimilacdo de gtal (A)
foram calculados segundo:

17.500s

iDFFF = | DFFF
0

17.500s
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Posteriormente, foi calculada a raz&o entre os iriametros a fim de estimar a
eficiéncia do uso da luzA/iDFFF).

Ajustes lineares entr&-DFFF egsDFFF forneceram o valor e a significancia
do coeficiente de correlacéo (r) e o valor da magio da retan], permitindo avaliar a
influéncia da variacdo de luz sobtee gs Os valores de correlacdo foram também
calculados para séries éee gs emN/4 lags de DFFF (ondd é o total de pontos da
série), a fim de estimar a defasagem de respostayjd O lag entre as séries que
resultou no valor maximo de correlacdo, identifcadom auxilio do programa
OriginPro 7.5, foi interpretado como a defasagenmedposta dé ougsa DFFF.

A partir dos calculos de autonomia (At) apresemdgabr SOUZAet al. (2004c),
foi calculado o grau de acoplamento do sistemaabas gasosas a DFFF e a DPV. O
acoplamento do sistema avalia a influéncia dasaveis ambientas sob o sistema de
trocas gasosas, sendo calculada a média dos vdmnes-transformados (secéo 2.1.2)
entre as variaveis fisiolégicas e ambientais. Asdincalculado o acoplamento entre as
trocas gasosas e DFFF a partir das correlagéBs:FF,gs-DFFF,E-DFFF eCi-DFFF.
Do mesmo modo, o acoplamento entre as trocas gasmdaPV se baseou nas
correlagcbesA-DPV, gsDPV, E-DPV eCi-DPV. A fim de gerar numeros de mais facil
comparacao, de forma similar aGg(secao 2.1.2), o valor das médias dos coeficientes
de correlacdo z-transformados foi dividido pela max correlacdo possivel e
multiplicados por 100, gerando assim os parametescoplamento do sistema de
trocas gasosas com variacfes em DFFIp{#Are DPV (AGpy).

O célculo de conectancia foi realizado de modatidé ao indicado na secéo
2.1.2.

3. RESULTADOS E DISCUSSAO
Nesta sec¢édo, os resultados de cada um dos trésregptos serdo discutidos na
medida em que forem apresentados, sendo que umessi® geral sera feita ao final de

cada experimento.

3.1. Experimento I: Condi¢gBes constantes
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O objetivo do experimento | foi testar a hipétgssecdo 1.5.1) de que espécies
pioneiras apresentam séries temporaisAde gs mais complexas, particularmente
exibindo maiores valores de ApEn, bem como redesldgicas mais conectadas,
implicando em maiores valores de Cg, quando cordpara espécies nao-pioneiras.
Estas caracteristicas estariam relacionadas aletde do sistema de trocas gasosas,
conferindo as espécies pioneiras maior capacidagelidhr com perturbactes
ambientais. Possivelmente este é o fator que |kemife a ocupacdo das clareiras,
nicho que apresenta variabilidade em muiltiplos nexsu (BAZZAZ & PICKETT,
1980).

3.1.1. Andlise inicial

Os registros da dindmica d&é e gs para as espécies estudadas seguem
representados a seguir:
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Figura 3: Séries temporais da assimilacdo de, @& (em cinza, eixo a direita) e
condutancia estomaticgdj (em preto, eixo a esquerda) de dois individuog B) de
cada espeécipioneira estudada. Medidas realizadas sob condi¢des ctestaa camara

de amostragem, em intervalos de 10 s, das 9:06:68/1ks.
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Figura 4: Séries temporais da assimilacdo de, @& (em cinza, eixo a direita) e
condutancia estomaticgdj (em preto, eixo a esquerda) de dois individuog B) de
cada espéciado-pioneira estudada. Medidas realizadas sob condi¢des coestaa

camara de amostragem, em intervalos de 10 s, 0@29:16:00hs.
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As séries d&\ e gs apresentaram forte variacdo ao longo do periodmeliida
(Figura 3 e 4), mesmo sob condi¢cdes constantesiemsiando um componente
endogeno da variacao fotossintética e de aberstmndtica. Essa variacdo pode ser
atribuida a fatores endégenos, uma vez que nao assaciadas a respostas a mudancas
em fatores ambientais, fazendo parte do ritmo diaced da planta (HENNESSEY &
FIELD, 1991; McCLUNG, 2001; SOUZAt al, 2004b). Este fenbmeno € conhecido ja
ha algum tempo (BARRS, 1971; McCLUNG, 2001), seattibuido principalmente,
mas nao exclusivamente, aos ritmos endogenos daui@e fechamento estomatico
qgue regulam a difusdo de g@ara as células que realizam fotossintese no iwesof
foliar (HENNESSEY & FIELD, 1991; JONES, 1998; McCNG, 2001). Em termos
sistémicos, a origem do ritmo de abertura e fechéorestomatico pode ser interpretada
como sendo fruto da auto-organizacédo dos estOmammsa partir de interacdes locais,
resultam em uma coordenagéo global de sua fungdode a propriedade emergente da
ritmicidade (MOTT & BUCKLEY, 2000; RASCHERt al, 2001; MOTT & PEAK,
2007; PRADO & SOUZA, dados nao publicados).

Observando as séries na Figura 3 e 4, é possital gque ndo ha um padréo
circadiano deA e gs caracteristico de espécie ou grupo funcional. &ag as espécies,
foram observadas variantes do mesmo padrao ggrahdente do estado de inducgao
fotossintética inicial das plantas amostradas. Alu@do fotossintética possui
basicamente dois componentes, um rapido e um lent@mponente rapido ocorre em
1-2 min, estando relacionado & ativacdo pela lualgiemas enzimas do ciclo de Calvin
e fornecimento de pools metabdlicos (KIRSCHBAUM &EARCY, 1988;
SASSENRATH-COLE & PEARCY, 1992). Na fase lenta, abRco € ativada, num
tempo de aproximadamente 5 min, e inicia-se umegssat de abertura estomatica que
ocorre em 5-30 min ou mais (KIRSCHBAUM & PEARCY,88 PEARCY, 1990).
Como as plantas ja haviam sido expostas a luz polaBO minutos antes da medida,
provavelmente apenas a abertura estomatica limdaavaxas de assimilacdo de LLO
Em situacdes em que a abertura estomatica estavadal no inicio das medidas, os
registros deA e gs jA& comecam em valores altos, caindo ao longo docdim o
fechamento espontaneo dos estomatos. Em situapdesaoinducéo ainda nao estava
completa os valores dgs aumentam, seguidos pelos valoresAdemantendo-se em

niveis maximos até o final da medida ou apresentamta queda ao se aproximar do
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final do dia (Figuras 3 e 4). Essas variacOes deil parcadiano podem estar
relacionadas a heterogeneidade inevitavel de exgmsias folhas a luz solar, tanto pela
posicdo no viveiro quanto pela orientacdo e angisofolna em relacdo ao sol, e
também pelas variacbes climaticas entre os diasamestragem. Em termos
cronobioldgicos, € como se “flagrassemos” as ptaata diferentes horarios de seu dia
subjetivo.

As médias e desvios dos parametros fisiologictsulealos a partir das seéries
estdo apresentados na Tabela 1. O valor médiegratto das variaveis fisioldgicas foi
compativel com o que é esperado pela distin¢casicéasntre pioneiras e nao-pioneiras
(BAZZAZ & PICKETT, 1980; MULKEY et al, 1993; ELLISet al, 2000), exceto pela
nao-pioneiraC. speciosague apresentou valores de gs E, A integrado iA) e E
integrado iE), tipicos de pioneiras (Tabela 1). Este tipo decrépancia de perfil
fisiologico j& ndo pode mais ser considerado colgo aurpreendente uma vez que
muitos estudos apontam que a divisdo esperadagrpes funcionais ndo é capaz de
abranger o potencial de plasticidade das espéorestais tropicais (VALLADARESt
al., 2000; PORTESet al, 2008 dados nao publicados). Isto esta possivéémen
relacionado a imensa heterogeneidade de ambiexisterges numa floresta tropical,
gue nao se limitam a dicotomia clareira X sub-besgequerendo que mesmo espécies
de fases tardias da sucessdo sejam capazes decdilamltos niveis de variacédo
ambiental e de disponibilidade luminosa (STRAUSSBENEDETTI & BAZZAZ,
1996). Além disso, muitas espécies que habitanmoaisbmbreados precisam competir
fundamentalmente por luz para manter um balanc@aibono positivo, crescer e
ocupar um local no dossel, de modo que a capacidadpossuir taxas altas de
assimilacdo de CfO pode ser crucial para a sobrevivéncia destas iespéc
(BJORKMAN, 1973).
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Estes resultados, porém, comprometem o teste platebe tal como foi
inicialmente formulada. Sem distingdo clara entrengiras e nao-pioneiras ndo é
possivel atribuir caracteristicas que definem ospgs de forma indubitavel,
demonstrando a limitacdo do pressup@dt(secdo 1.5). Portanto, a hipotese precisa ser
reformulada, de maneira a continuar visando evidere papel da complexidade da
dindmica deA e gs e da conectancia da rede de trocas gasosas flidmstie do
sistema de trocas gasosas, sem comprometer o csebitbddgico subjacente a
investigacdo. Apesar da distingcdo esperada enpexies nao ter ocorrido, houve uma
diferenca pronunciada de perfis fisiologicos, unea que a ndo-pioneil@. speciosa
exibiu variaveis fisiolégicas em niveis compativesn aqueles das pioneiras. Deste
modo, pode-se alterar o pressupatassumindo que plantas com o perfil fisiologico
de pioneiras, mesmo que nao classificadas comapatsentam maior flexibilidade
fisiologica. Assim, a hipGtesg a ser testada é de que espécies que exibem perfil
fisiologico similar ao de pioneiras devem ser magaveis e apresentar maior
complexidade na dinamica d& e gs bem como redes fisiologicas com maior

capacidade de controle, evidenciadas por valorésailtas de Cg.

3.1.2. Complexidade da dinamica

Os coeficientes de variacao (CV) evidenciam um@bdidade relativa maior
em gs do que emA, mas nenhuma diferenca clara é verificAvel entreespécies e
grupos (Tabela 1). Porém, o calculo do coeficideteariacdo (secéo 2.1.4) ndo inclui a
dimensao temporal, sendo incapaz de quantificatagées que ocorrem ao longo do
tempo e, portanto, inapropriado para a avaliacgwraleriedades dinamicas das séries.

Os componentes de aumento e diminui¢do sistemateAs gs as tendéncias,
nao possuem reprodutibilidade estatistica no peradostrado e ndo representam o
tipo de irregularidade que desejamos quantificadinamica do sistema, uma vez que
ocorrem em escalas de tempo superiores as perdedambientais. Para ser possivel
analisar a complexidade das dindmicas é precisy ebties estacionérias, com valores
de autocorrelacdo que caem rapidamente a zero gsenabserva o grafico do valor de
autocorrelacawersusa defasagem, ou lag, da série original. O corralog tipico de

uma série dé e uma deggs evidencia que os dados séo altamente autocooeéns
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(Figura 5), requerendo uma técnica de remocaoraneia. A técnica utilizada foi a
da primeira diferenca (CHATFIELD, 1989; WILLIAMS927) e pode-se observar na

Figura 5 que as seéries subtraidas de suas tengéageesentam valores de

autocorrelacdo que variam em torno de 0, sendanasgiropriadas para avaliar

parametros que estimam sua complexidade.
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Figura 5: Correlograma mostrando a variacao do coeficieatautocorrelacdo da série

original com a série defasada (em Lag) de 1 a ®0flop. A alta autocorrelacdo das

séries deA e gs foi eliminada pelo método da primeira diferencstaeionarizando a

séries (dse dd).
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As séries cujas tendéncias foram removidas permateatonstrucdo do atrator
do sistema, isto €, € possivel gerar um graficomastra o comportamento dinamico
do sistema por definir suas trajetérias em um espacfases(ou pseudo-espaco de
fases) (WILLIAMS, 1997). O atrator € uma forma dsualizar o comportamento do
sistema no tempo, evidenciando a existéncia déesgireferenciais e trajetdrias por
onde o sistema transita. A Figura 6 e 7 mostraoaés degs e A construidos pelo
método de Takens (FIEDLER-FERRARA & PRADO, 1994;lWAMS, 1997) em
dimensado de imersdo de 2 e 3, comparando atraigpessentativos de uma espécie
pioneira e uma nao-pioneir&rosso modcé possivel verificar qugs possui maior
densidade de trajetdrias do qiaa série da espécie pioneffasuperbaocorrendo o
inverso na série da espécie ndo-pionRiralaeocarpusTambém, a pioneira apresentou
atratores com maior densidade de trajetérias & alg@rnas do que a nado-pioneira. Isso
pode ser um indicio de dindmicas mais complexagis astaveis na espécie pioneira,
pela possibilidade do sistema estabelecer suadnajeem uma maior diversidade de
orbitas (conjunto de trajetorias) (MJLLER al, 1998).

4 espaco de fases é o conjunto de estados assupbdosm sistema e pseudo-espaco de fases é o
conjunto de trajetorias formadas pela representgEfica da série relacionada a ela mesma defasada,
em lag, de n pontos
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Figura 6: Atratores da dindmica de condutancia estomatish de uma espécie
pioneira C. superbia e uma nao-pioneirdR( elaeocarpysem dimensao de imersdo de
2 (painéis superiores) e 3 (painéis inferiores)at@tor € formado pelo conjunto de
pontos de uma série cuja tendéncia foi removida) {ersusa mesma série defasada de
1 (dgstl) e de 2 (gst+2), representando as trajetérias do sistema.



41

Pioneira Né&o-pioneira

dA
dA+1

dA+1
dA+1

Figura 7: Atratores da dinamica de assimilacdo de (XD de uma espécie pioneir@.(
superba e uma nédo-pioneiraR( elaeocarpusem dimensao de imersédo de 2 (painéis
superiores) e 3 (painéis inferiores). O atratarrénfido pelo conjunto de pontos de uma
série cuja tendéncia foi removidaAjdversusa mesma série defasada de AHb) e de

2 (dA+2), representando as trajetdrias do sistema.

Utilizando as séries cujas tendéncias foram retgadiversos parametros que
estimam a complexidade da dinamica foram calcula@ssvalores destes parametros
para uma seérie totalmente regular, um seno, e otalnente irregular, ruido, foram
utilizados como referéncia para o significado da®nes obtidos para as sériesAle
gs O tempo de autocorrelaca) as séries da egsforam similares entre si e entre as
espécies, muito mais proximos dos valores do r(¢g22) do que do seno (11,952),
denotando alta irregularidade das dinamicas amesaéo diferenciar as espécies ou 0s
grupos (Tabela 2 e 3). A complexidade relativa dempel-Ziv (LZ) ndo diferiu

significativamente entre séries dee gs tdo pouco entre espécies ou grupos, sendo
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ligeiramente menor nas sériesAlemR. elaeocarpue T. avellanedagTabela 2 e 3).
Assim como o, os valores de LZ das séries das duas variassioigicas foram mais
proximos ao valor do ruido (1,047) do que do sef4d), indicando alta
complexidade algoritmica.

Os expoentes de Lyapunov indicaram maior taxa dergncia de trajetérias
proximas nas séries gs comparadas com as sériesAdeas espécies pioneiras (Tabela
2 e 3). Curiosamente, nas espécies ndo-pioneicastaario foi verificado, exceto pela
C. speciosague, mais uma vez, exibiu um perfil parecido cordas pioneiras. Em
valores absolutos, as espécies pioneir@s gpeciosaapresentaram maiores expoentes
de Lyapunov do que as restantes, indicando umangtaddegs com maior diversidade
de trajetorias e mais complexa, possivelmente if@odo respostas estoméaticas a
perturbacdes ambientais. Novamente os valoresdades s séries foram mais proximos
ao expoente de Lyapunov do ruido (0,780) do quesetwm (-0,001). A entropia de
Kolmogorov-Sinai (KS) néo apresentou padrbes imgtépeis assim como nao
diferenciou significativamente o ruido (0,818) dmne (0,743) e, mesmo sendo um
parametro frequentemente utilizado para estimas eao sinais experimentais, requer
tratamentos mais cuidadosos dos dados a serematitaie cautela na interpretagéo de
seus valores.

Os resultados do algoritmo de entropia aproximaeEf) para as séries
temporais deA e gs apontaram um grau de complexidade entre uma ssgidar, o
seno (0,285), e irregular, o ruido (2,270), estaadentuadamente mais préximos ao
valor de ApEn do ruido (Tabela 2 e 3). ConsideraAg&n da dindmica dé, nao
houve distincdo clara entre as espécies, uma vez agu duas Unicas médias
potencialmente menoresstéo associadas a um erro padréo grande. Corimdwaliar
os valores de ApEn dgs foi possivel observar um padrdo de grupo coeremne 0s
resultados das médias das variaveis fisiologicabdlh 1) e do expoente de Lyapunov
(Tabela 3), sendo que espécies pioneiras e a pnaei@ C. speciosaapresentaram
irregularidade significativamente maior nas dindmsicde gs (diferenca >>0,15)
comparadas as outras espécies nao-piondiravellanedae R. elaeocarpusiinda, a
dindmica degs foi menos complexa do que a AlemT. avellanedae R. elaeocarpuys

como também verificado nos calculos de expoenteydpunov (Tabelas 2 e 3) e na

® diferencas em ApEn >0,15 sdo consideradas eitatignte significativas com p = 0,001 (PINCUS,
1991; SOUZAet al, 2005a)
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representacdo dos atratores (Figuras 6 e 7). Ajganente espécies com o perfil
fisioldgico tipico de pioneira apresentam mais lagbes na condutancia estomatica,
podendo este fenbmeno estar relacionado a maiacicue de resposta estomatica as
flutuacdes nas condigbes ambientais. Este poderians importante fator subjacente a
maior flexibilidade fisiologica atribuida as espécdeste grupo.

As oscilagcbes detectadas na dinamica g podem ser fruto de uma
heterogeneidade na abertura estomatica presentelh@a fendbmeno denominado de
“stomatal patchiness”, onde algumas regifes api@s@m grupos de estbmatos
coordenadamente abertos, enquanto outras regideyigno ter graus variados de
abertura estomatica (MOTT & BUCKLEY, 1998). Em casle “patches” dinamicos, as
regides mudam ao longo do tempo, sendo que focosaler abertura estomatica
podem se espalhar ou sumir dependendo do padréatisdenibilidade hidrica no
interior do mesofilo e da coordenacdo entre osnesids, provavelmente a partir de
interacdes locais (BEYSCHLAG; ECKSTEIN, 2001; MOTHEAK, 2007; PRADO;
SOUZA, dados néo publicados).
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3.1.3. Conectancia da rede de trocas gasosas

A analise de conectancia entre pares de variaves estimar a forca de
influéncia direta existente entre elas, enquanfmai@metro de conectancia global da
rede (Cg) busca indicar a capacidade de controtedacomo um todo. Os resultados
desta anélise estdo apresentado na Tabela 4.

As meédias dos coeficientes de correlacdo eftgs foram altas em todas as
espécies (>0,7), evidenciando a forte influénciaipreca (feedback ou retro-
alimentacdo) da assimilacdo de £®©da condutancia estomatica (Tabela 4). Isso faz
sentido uma vez que a taxa de assimilacado dede@ende da disponibilidade de £0
no mesofilo que é regulada pela abertura estométigmr sua vez, os estdmatos sao
sensiveis a concentracéo de,@0 mesofilo, sendo que baixa concentracao intdeel
induz a abertura estomatica (JONES, 1998; SCHU&iZ&., 2002).

As correlagbes entk-E foram variadas, sendo mais acentuadasesuperba
e C. speciosa(Tabela 4). A evaporacao influencia as taxas deméacdo pela
disponibilidade hidrica no interior do mesofilo elg dissipacdo térmica, mas nao é
possivel isolar o efeito da relacdo indireta cAmatravés degs uma vez qué e gs
estdo altamente associados (JONES, 1998; SCH@LAE 2002).

As correlacdes entréd-Ci mostraram um padrdo interessante, sendo mais
pronunciadas nas espécies com maiores taxas medrsgradas de assimilacdo de
CQO,, as pioneiras e a nao-pionefta speciosgTabela 4). O conteludo intercelular de
CO, e as taxas de assimilagdo sao intimamente reltosn uma vez que maior
assimilacdo reduz a concentracdo de @@ mesofilo que, por sua vez, pode limitar a
assimilacdo (FARQUHAR & SHARKEY, 1982; JONES, 1998gior concentracao de
CGO;, intercelular possibilita maior taxa de assimilagié certo limite, dependendo
também de outros fatores relacionados com o funoi@nto do aparato fotoquimico e
bioquimico, como a taxa de transporte de elétramassponibilidade do pool de RuBP e
a ativacdo da Rubisco (KIRSCHBAUM; PEARCY, 1988; SBENRATH-COLE &
PEARCY, 1992). Deste modo, € coerente observar rmenorelacdo entre estas
varidveis em espécies com maiores taxas de asgimjlama vez que estas sdo mais
sujeitas a regulacdo p@&@i quando comparadas as espécies @ommtrinsecamente

baixa, por motivos constitutivos do aparato fotagjud e bioquimico. Isso mostra que a
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influéncia deCi emA, e vice-versa, € maior nas espécies pioneiras @.apeciosaue
apresenta perfil fisiologico de pioneira, como sidgeanteriormente (secao 3.1.1).

As correlagcbes entrgs-E foram consideravelmente elevadas, mas apresentaram
médias menores e maior variagdo €mpachystachya R. elaeocarpugTabela 4),
associada a repeticdes com valore€d=cepcionalmente baixos ou altos (dados n&o
apresentados). Provavelmente isso se deve ao &atqud, apesar da condutancia
estomatica influenciar fortemente a taxa de evaaord depende também do déficit
de pressao de vapor entre a folha e o ar (FARQUIARHARKEY, 1982; JONES,
1998; SCHULZEet al, 2002). Mesmo com uma alta condutancia estoméaticalacdo
entre os valores de temperatura e pressao de gap$O do ar e da folha influencia na
resisténcia da camada limite da folha. Deste modoo um valor degs pode-se
observar valores dé mais baixos do que o esperado quando a resistéaciamada
limite é alta, ou mais altos do que o esperado dparresisténcia € baixa. Isso pode ter
ocorrido ja que o controle de DPV do ar no CIRABeRle apresentar variacdes nado
despreziveis.

As correlagbes entrgs-Citenderam a ser maiores nas espécies pioneirda, des
vez nao incluindd. speciosdTabela 4). Um controle estomético preciso € atyzara
espécies pioneiras, dado que o ambiente de clampimesenta variacdes bruscas na
demanda evaporativa (BAZZAZ & PICKETT, 1980). Estaspécies apresentam,
tipicamente, alto gasto metabdlico com crescimedfmdo e manutencdo de seus
tecidos (STRAUSS-DEBENEDETTI & BAZZAZ, 1996), de dwque para manter um
balanco de carbono positivo, precisam manter aemracdo de COno mesofilo
relativamente alta para permitir taxas adequadasasdenilacdo. Porém, mant&i
enquanto ha taxas elevadas de assimilagcdo impfitamanter estdbmatos abertos
acarretando em perda de®] o que exigiria um controle estomatico “fino” depécies
pioneiras.

A andlise da conectancia global da rede de troaassgs indicou redes mais
fortemente conectadas nas espécies pioneiras €. epeciosacom maiores valores
médios de Cg e Ggxacima de 30% (Tabela 4). Redes mais conectad&srppédrmitir
ajustes mais finos das trocas gasosas, uma vezasjueariaveis fisioldgicas se
encontram mais acopladas entre si (SOUZA & OLIVEJR2004; SOUZA &
BUCKERIDGE, 2004; SOUZAet al, 2004b; SOUZAet al, 2005a,b). Em redes com
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alta conectéancia, pequenas flutuacdes em uma ehn@deriam acarretar flutuacoes
nas outras, o que poderia ser verificado pelo giawwomplexidade da dinamica de
certos parametros envolvidos na rede (SOUZA & OURA 2004; SOUZA &
BUCKERIDGE, 2004; SOUZ/Aet al, 2004b; SOUZAet al, 2005a,b). Coerentemente
foi possivel notar que o valor mais baixo de Cg,Renelaeocarpusesta associado a
menor irregularidade egs (baixo ApEn) e valores altos de Cg, como @nsuperbae
C. speciosa a valores maiores de ApEn egs (Tabela 3 e 4). Assim, a maior
complexidade intrinseca @ nas espécies com perfil de pioneira e a maiorataneia
da rede de trocas gasosas, possivelmente conféve firaibilidade fisiol6gica a estas
espécies. Contudo, para avaliar flexibilidade f&ica € necessario investigar o
comportamento do sistema em relacdo as variacOdsertais, particularmente o
acoplamento do sistema ao ambiente (SOWEAI. 2004c, SOUZAet al, 2005b).
Estudos anteriores sugerem gue maior Cg esta adsa&imaior capacidade de
controle do sistema fotossintético, principalmesub condi¢cdes de demanda ambiental
(PRADOet al, 2004; SOUZAet al. 2004b,c; SOUZAet al, 2005a,b)Contudo,apesar
de uma rede fortemente conectada permitir um aléw gle controle da fisiologia
interna, isto torna a rede mais susceptivel a fEtdes ambientais. As perturbacdes se
propagariam com maior facilidade numa rede cujagwes sofrem grande influéncia
mutua, comprometendo a estabilidade do sistemaetenncinadas situacées ambientais
(SOUZA & OLIVEIRA, 2004; CSERMELY, 2004; CSERMELY2006). Assim, nem
sempre ligagOes fortes sdo vantajosas para a nmgéotela estabilidade do sistema.
Neste sentido, ligacdes fracas podem ajudar a margstabilidade em situacées onde
perturbacdes ambientais precisam ser tamponadas,éjscontroladas localmente
(SOUZA & OLIVEIRA, 2004; CSERMELY, 2004; CSERMELY2006). Deste modo,
a capacidade de modular a forca de ligacdo entreadaveis fisioldgicas, e o
acoplamento com o ambiente, sdo fundamentais das e sistemas bioldgicos, uma
vez que o padrdo de variacdo ambiental ao qual gansmo esta submetido possui
um alto grau de imprevisibilidade (SOUZA & OLIVEIRR004; CSERMELY, 2004;
CSERMELY, 2006). Assim, ndo apenas o valor pontd@l conectancia, mas a
capacidade de modulagdo da rede pode conferir noaiomenor estabilidade a um

sistema frente a perturbacdes ambientais. Paraaa@atesposta do sistema de trocas
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gasosas a perturbagbes ambientais, foram realizagdpsrimentos subsequentes

apresentados nas sec¢oes 3.2 e 3.3.

3.1.4. Discusséao geral do experimento |

O experimento | teve como objetivo testar a higdie(secdo 1.5.1) que propde
gque especies pioneiras apresentam seéries templer&ie gs mais complexas, o que
implicaria em maiores valores de ApEn, bem comesdtsioldégicas mais conectadas,
evidenciaveis por maiores valores de Cg, quand@aomdas a espécies nao-pioneiras.
Assim como em outros estudos (VALLADARES al, 2000; PORTESet al, 2008
dados ndo publicados) os resultados nédo indicarstnghio clara entre espécies
pioneiras e nao-pioneiras. Ao contrario do esperadmao-pioneiraC. speciosa
apresentou um perfil fisiolégico compativel com @ uima espécie pioneira, exibindo
valores elevados dA, gs E, Ci, iIA eiE (Tabela 1), o que compromete o teste da
hipotese. Contudo, reformulando a hipétese inidial, possivel manter o sentido
biologico da investigacdo de testar se maior dgtade em plantas com perfil
fisiologico similar ao de pioneiras, independente sla classificagdo ecoldgica
tradicional, esta relacionada a maior complexiddaledinamica deA e gs e a maior
conectancia global da rede de trocas gasosas.

Os resultados do calculo do expoente de LyapunApkn foram consistentes
entre si e apontaram maior complexidade na dinadegs nas espécies pioneiras e na
C. speciosdTabela 3). Nestas espécies, a complexidade danitia degsfoi superior
a deA, indicando um alto grau de oscilacdo na abertgtangtica ausente eR.
elaeocarpuse T. avellanedagTabela 2 e 3). A analise de conectancia sugediom
controle da rede de trocas gasosas nas espécigserfiniisiologico de pioneira, tanto
pelas maiores médias de Cg quanto por maioreslapies entre as variavedsCi e
gs-Ci (Tabela 4). Este experimento indicou que espécm® maiores taxas de
assimilacdo, condutancia estomatica e transpirag@@esentam maior complexidade
intrinseca na dindmica dgs e maior conectadncia na rede de trocas gasosas,
possivelmente conferindo maior estabilidade aoemiat de trocas gasosas destas
plantas. Porém, para poder avaliar a estabilidadi®rtina mais direta, s8o necessarios

estudos do comportamento do sistema de trocas agdosnte a perturbacdes
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ambientais. Os experimentos que se seguem abordamestdo justamente sob esta

perspectiva.

3.2. Experimento IlI: Lightflecks

O experimento Il teve o objetivo de testar a hepéti (apresentada na secéo
1.5.2) que formula que as espécies com maior fledalde fisioldégica apresentam
maior capacidade de aproveitamento de pulsos dd€"lightflecks”) comparada as
espécies menos flexiveis, bem como maior capacidadeodulacdo da rede de trocas
gasosas, aqui entendida como mudanca na estr@warelacdo entre as variaveis em
resposta aos pulsos de luz. ClassificacOes tradigale espécies em grupos funcionais
nao parecem compreender o potencial de plasticidadariabilidade intra-especifica
das espécies florestais tropicais (VALLADARIES al, 2000; PORTES:t al, 2008
dados nao publicados) e, como no experimento Vdaficado que a nao-pionei@.
speciosaapresenta perfil fisiologico de pioneira, esperayge as respostas a pulsos de
luz sejam coerentes com o padrdo de funcionamentsistema de trocas gasosas de

cada espécie, independente de sua classificaghcidreal.

3.2.1. Eficiéncia do uso da luz

As espécies mostraram variacdo consideravel nases@os pulsos de luz
(secdo 2.2, Figura 2), antes e ap0s o periododdedio, ocorrendo 3 padrées basicos de
respostas (Figura 8). Em todos os casos é posakiitar que os estbmatos exercem
grande influéncia no ganho de inducéo e eficiédoiaiso da luz, sendo que o perfil de
gs muitas vezes espelha o de (KIRSCHBAUM; PEARCY, 1988; TINOCO-
OJANGUREN; PEARCY, 1992; CHAZDON; PEARCY1986). Noirpeiro tipo de
resposta, representado fiorsuperbao rapido ganho aparente de inducéo e eficiéncia
de uso dos pulsos de luz ocorre de acordo comerrescrespostas estomaticas (Figura
8A). A resposta d€. pachystachyaepresenta ganho rapido e perda rapida de inducéo
e eficiéncia de uso da luz, com respostas estomsaticescentes até o periodo de
inducdo, mas que decaem na exposicdo a novas Gesiate luz (Figura 8B)R.

elaeocarpusrepresenta outro perfil de resposta com ganhm lenperda lenta de
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inducéo e eficiéncia do uso da luz, ocorrendo peagieespostas estomaticas no inicio

dos pulsos de luz (note as diferencas entre e}cqiss crescem consistentemente

(Figura 8C).
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Figura 8: Perfis tipicos de resposta da assimilacdo dg(B80em cinza, eixo a direita)
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O gréfico do ganho de eficiéncia do uso de pulsotud (LUE) (Figura 9A) e
ganho de inducéao fotossintética (IS) (Figura 9B)ra@m diferencas entre as espécies
estudadas, compativeis com os perfis tipicos amiedes na Figura 8. Apesar das
espéciesC. superbae C. pachystachyapresentarem aumento em LUE e IS mais
acentuado comparado as demais, uma distincdo midsnee se d4 entre o conjunto
formado pelas espécies pioneir@s guperbaC. pachystachyaC. urucurand e a nao-
pioneiraC. speciosge o conjunto formado pelas duas nao-pionéiresvellanedae R.
elaeocarpusO menor ganho de LUE e IS ocorreu na espgébemnidium elaeocarpus
seguida porTabebuia avellanedaeProvavelmente, a condutancia estomatica inicial
(gsni) teve um papel crucial na eficiéncia do uso dolsgsude luz, tendo médias
significativamente maiores (p < 0,05) &n superbae C. urucurana seguidas po€.
pachystachya C. speciosgqTabela 5). Alto valor dgs, contribui para um aumento
rapido da inducdo, conforme ja verificado em digsrgrabalhos (VALLADARE Set
al., 1997; ALLEN; PEARCY, 2000; PORTE& al, 2008 dados nao publicados). As
espécies que demonstraram maior capacidade dee@tproento do recurso luminoso,
apos um periodo de escuro, foram as mesmas queeafaeam perfil fisiologico de
pioneira no experimento | e que supomos possuisigtema de trocas gasosas mais
estavel e, portanto, maior flexibilidade fisiolGgic

Os resultados de perda de LUE e IS, nos pulsossggairam a inducéo
completa das folhas, indicaram um padrdo de remspims espécies bem distinto do
observado com o ganho destes parametros (Figur& 18jaeocarpuspresentou perda
de LUE acentuadamente menor comparado as demaisesfFigura 10A), bem como
menor perda de IS (Figura 10B), contrastando coabstxa eficiéncia inicial no uso
dos pulsos de luL. pachystachydemonstrou maior perda de LUE e IS comparado as
outras espécies, diferindo drasticamente do sdil gerganho de inducgéo e eficiéncia
de uso da luz. As demais espécies apresentararit gerfperda de LUE e IS
intermediario, destacando-se ape@asuperbajue, ap0s uma pequena queda, manteve

constante o estado de inducéo.
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Figura 9: Média e erro padrao da eficiéncia do uso de pulsdsiz (LUE) e do estado
de inducédo (IS) no decorrer dos primeiros pulsass)(Lcalculados para as espécies
pioneiras (linha solida e simbolo vazado) e ndogiras (linha tracejada e simbolo
negro) (n=3).
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Tabela 5: Média e desvio padréo da eficiéncia total do us@uisos de luz (LUka),
condutancia estomatica inicial (gs conectancia global da rede na fase inicial do
experimento (Cg) e conectancia global da rede apdés o periodo digcéio (Cgy)
(n=3).

I—UEtotal gSni Cgini Cgfim

% mmol m?s*
C. superba 69,04 £ 0,33 100,00 £ 11,14 1,27 £ 0,07 1,49 + 0,08
C. pachystachya 62,80 + 1,58 52,333 +13,78 1,48 + 0,08 1,49 + 0,06
C. urucurana 64,17 + 3,47 91,66 + 23,54 1,32 +0,01 1,29+0,10
C. speciosa 61,92 + 3,56 31,33 £ 10,99 1,38 £ 0,07 1,33+£0,14
R. elaeocarpus 55,04 + 1,23 11,33+ 3,93 0,90 +£0,10 1,41 +0,05
T. avellanedae 56,88 £ 1,63 16,00 + 4,62 0,98 £0,11 1,38+0,14

Espécie

A eficiéncia do uso dos pulsos de luz total (L4 foi significativamente
maior emC. superba(p<0,05), uma vez que apresentou rapido ganho digdo e
perda lenta (Tabela 5). As outras espécies conil gisiblogico de pioneira C.
superba C. urucurana, C. pachystachya C. speciosp tiveram uma LU
significativamente maior (p<0,05) do que as espéeém-pioneira3. avellanedae R.
elaeocarpus

Considerando estes resultados, pode-se notarrtidsrestratégias de uso da luz,
possivelmente subjacentes a ocupacao de ambiastiesod nas florestas tropicais. Foi
verificado um perfil de espécies com um rapido gaule inducdo fotossintética,
acarretando maior eficiéncia de uso de pulsosfdesluma perda moderada da inducéo
ao final da exposi¢éo a luz continua, como € o da<®. superbaC. urucuranae C.
speciosaapesar d€. superbaapresentar menor tendéncia a perda de inducéorésig
9 e 10). Estas espécies potencialmente se destactmto na utilizacdo de pulsos de
luz frequentes quanto infrequentes, uma vez quesrpodproveitar eficientemente
aumentos repentinos de luminosidade ou consenedic&ncia quando ha variacao.
Outro perfil € de ganho e perda rapida de LUE €80 emC. pachystachyéFiguras
9 e 10), o que poderia acarretar no uso eficieatpulsos de luz mais espacados, uma
vez que a espécie se destaca pelo ganho rapitcalgigio e ndo pela manutencéo deste

estado quando ha variacdo na disponibilidade lusaindJm terceiro perfil seria
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caracterizado pelo ganho de inducdo gradual e pkmta, sendo o caso dR.
elaeocarpuse T. avellanedae apesar deT. avellanedaeapresentar perda mais
expressiva de LUE e IS (Figuras 9 e 10). Esta teniatica aparentemente favorece a
utilizacdo de pulsos de luz relativamente freqigenée que, uma vez completa, a
inducdo fotossintética se mantém mesmo quando hac&a na disponibilidade do
recurso luminoso.

Curiosamente, ndo ha uma relacdo simples entres ésfterentes perfis de
utilizacdo de luz e os ambientes que espécies iph@ne nao-pioneiras tipicamente
habitam. Estudos anteriores apontam que espéciepimdeiras, mais tardias na
sucessao, apresentam maior ganho e menor perddEle LIS comparado as espécies
pioneiras (KUPPERSt al, 1996), o que possibilitaria maior eficiéncia dso ule
“sunflecks”, que ocorrem caracteristicamente no-lsaggue. Porém, no presente
estudo, espécies com perfil fisiologico de piondita superba C. urucurana, C.
pachystachya C. speciospapresentaram ganho claramente maior de LUE @ §ud
as espeécies nao-pioneirds glaeocarpug T. avellanedae Isso pode estar relacionado
a grande heterogeneidade existente entre ambidetedareira, onde a variacdo na
incidéncia luminosa depende da posicao das folmaekmcao a outras copas (presentes
na borda ou no interior da clareira) e da ocoreéde nuvens (PEARCY¥t al, 1994;
LUTTGE, 1997; LAMBERSet al, 1998). Considerando este cenario, rapida indugéo
fotossintética possibilitaria o uso eficiente da Bm espécies com alta demanda de
recursos. Ja a inducao lenta das espécies nadrpwBdambém acompanhada por uma
perda lenta, o que pode estar relacionado ao pdérdsponibilidade luminosa no sub-
bosque. Apesar de basicamente imprevisiveis, ‘ackdl podem apresentar a
tendéncia de ocorrerem em sequéncia devido a ehg@tdas copas que compdem o
dossel e & posicdo relativa do sol (PEAREtYal, 1994). Deste modo, abrir 0s
estdmatos e atingir ativacao fotoquimica e biogeéntompleta apenas em condi¢es
onde pulsos de luz ocorrem de forma mais densa pEmlesentar uma importante
economia hidrica e energética para algumas plagasub-bosque. E importante
ressaltar que essas conjecturas permanecerdo lespasu enquanto nao houver
estudos representativos das respostas as condipdestu que estas espécies

verdadeiramente vivenciam.
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3.2.2. Conectancia global da rede

A estrutura de correlacdo entre os parametrosodads gasosas apresentou um
padrdo complexo de variagdo entre os diferentesopule luz e periodos de escuro. De
maneira geral, o desvio padrdo dos valores de lagg® para um dado ponto foi
bastante elevado, mas, em alguns casos especiticpsssivel detectar padrdes claros.
Em varios casos a conectancia entre as variaveesexpou um padrao distinguivel de
alternancia entre pulso de luz e escuro, principatmapos o 3° pulso de luz)Lcom
maior conectancia durante o pulso do que duraeseoro (dados nao apresentados). O
aumento de conectancia simultaneo aos pulsos demlitas vezes nao ocorreu
provavelmente devido a defasagem de respostaygnecujo tempo de resposta as
mudancas em DFFF@& pode variar consideravelmente (Figura 8).

Apenas a correlacda-Ci exibiu um padrdo de variacdo distinto entre egséci
com perfil de pioneiraC. superbaC. urucurana, C. pachystachyeC. speciospe as
nao pioneirasK. elaeocarpue T. avellanedae(Figura 10). As espécies com perfil de
pioneira exibiram um rapido aumento na correla®&@di do periodo de escuro inicial
(Eo) para o primeiro pulso, permanecendo proxima @ Em todos os pulsos e
intervalos de escuro, até o periodo de inducaau(&igl1A). Isso pode ser explicado
pelo rapido ganho de inducéo verificado nestascespéque possibilitou a variacao
conjunta entréA e Ci durante pulsos de IuA @umentando €i diminuindo) e durante
intervalos de escurd\(diminuindo eCi aumentando) desde o inicio do experimento. A
alta correlacdoA-Ci nos primeiros pulsos de luz estd associada a esanmlores
iniciais de condutancia estomatica (Tabela 5)caipide espécies com perfil fisioldégico
de pioneira (BAZZAZ & PICKETT, 1980; CHAZDONt al, 1996). Estobmatos mais
abertos permitiriam maior fluxo de G@ara dentro da folha, possibilitando taxasAde
mais elevadas e ganho de inducdo mais rapido (CHONW X PEARCY, 1986;
VALLADARES et al, 1997; PORTESet al, 2008 dados nédo publicados). Ra
elaeocarpuse T. avellanedaeapresentaram correlag@eCi crescente a cada pulso,
atingindo valores préximos de 1,00 apenas ao rddo4® pulso de luz ¢} (Figura
11B), devido ao ganho mais lento de inducéo e ab®$ valores iniciais dgs (Figura

9 e Tabela 5). Durante o periodo de inducao (InthreelacacA-Ci foi baixa em todos
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0S casos, uma vez que o sistema chega a um estadmeario e a covariagdo entre as

variaveis diminui drasticamente. Apoés Ind, todaggsecies exibiram correlacaeCi

constante nos pulsos subsequentesdl(Figura 11).
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Figura 11: Média e erro padrao do coeficiente de correlacée assimilacdo de G@

conteudo intercelular de Gho decorrer dos diferentes eventos do experimdnto |

Escuro inicial (), pulsos da fase inicial (ls) e intervalos de escuro i}, periodo de

inducdo (Ind), pulsos apos a inducég.{j) e intervalos de escuro k). Os valores

foram calculados para 3 individuos representandesgecies pioneiras (A) e nao-

pioneira (B).

A fim de avaliar a capacidade de modulagéo da dedeocas gasosas como um

todo, durante as diferentes partes do experimbéngLou-se um comportamento médio

na conectancia global da rede (Cg), sendo calcsiladanédias da primeira condicdo

basal i, dos primeiros pulsos de luzifl), dos primeiros intervalos de escurgyjEdo

periodo de inducédo (Ind), dos pulsos de luz apiwlacédo (lin) e dos intervalos de

escuro apos a indugaorf.
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Estes resultados, apresentados na Tabela 6, mogtieu@s espécies com maior
eficiéncia de uso da luzC( superbaC. urucurana, C. pachystachyaC. speciosp
aumentaram drasticamente o valor de Cggleaka L, e E,i, 0 que ndo ocorreu cor
elaeocarpuse T. avellanedaeAlém disso, o valor absoluto de Cg durante oogpleri
anterior a inducédo (Gg foi significativamente (p < 0,05) maior nas esegccom
maior ganho de LUE e IS (Tabela 5). A variacdo dpe@tre cada pulso de luz e
intervalo de escuro, da mesma forma que com a faaias correlagbes especificas,
apresentou um padrdo complexo de variagdo. Em snaéeos foi possivel verificar
alternancia de valores mais altos de Cg em pulsoai® baixos em intervalos de escuro
(dados néao apresentados). O estado estaciondrgpdatipelas trocas gasosas durante a
segunda situacao basal, Ind, resultou em Cg bamxtodos os casos (Tabela 6). Menor
Cg em estégios estacionarios é esperado uma vezigoeuca variagdo conjunta entre
as variaveis, ja tendo sido descrito por SOU&Aal. (2004b). Apds o periodo de
inducdo, as espécigs. urucurana, C. pachystachya C. speciosamantiveram 0s
valores de Cg similares aos anteriores, sem teral@ecaumento (Tabela 5 e Figura
12). As espécies nado-pioneir&s elaeocarpuse T. avellanedaes, curiosamenteC.
superba apresentaram maior Cg ap0s o periodo de inducém,)Cdo que
anteriormente, com tendéncia significativa (p <lp,@ aumento ao longo dos pulsos
(Tabela 5 e Figura 12). Estas espécies sofreranommgerda de inducdo quando
comparadas as outras (Figura 11) e, dentre elag 1dU maior nas espécies que
apresentaram maiores valores da inclinacdo ddagtde aumento em Cg (Figura 12).
Deste modo, o valor de foi maior emR. elaeocarpug3,74x10%), que apresentou
menor perda de LUE e IS, seguido phr avellanedae(2,2710%) e C. superba

(2,04x10?), coincidindo com a ordem de maior aproveitamelettuz apés a inducao.
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Considerando os resultados, maior capacidade teagfio de recursos, que
demanda maior controle fisiologico, esta provavel®eassociada a capacidade de
modulacdo de rede, particularmente a aumentos en{SCyJZA et al, 2004b,c;
SOUZA et al, 2005a,b). Isso pode ser verificado tanto no atonem Cg de Epara
Lini € BEni em C. superba C. urucurana, C. pachystachya C. speciosaguanto no
aumento em Cg de Ind parag.le Eim emR. elaeocarpue T. avellanedae C. superba
(Tabela 6) Outros estudos mostram que situacdes estacionéoa® B e Ind
apresentam, em geral, baixos valores de Cg dadedecas gasosas (SOU#A al,
2004b), enquanto plantas que apresentam boa cagactke resposta a perturbacdes
ambientais possuem valores altos de Cg sob sitsiagi@edemandam controle (PRADO
et al, 2004; SOUZAet al, 2004b; SOUZAet al, 2005a,b). Em um estudo cdbitrus
sinensis foi observado um aumento de Cg na rede de trgasssas sob condicdes de
DPV mais elevado, particularmente com aumento meelegdogs-E relacionado ao
controle estomatico da transpiracdo (SOU@&Aal, 2004b). Avaliando respostas da
rede fotoquimica e de trocas gasosas a alta inadi@m espécies de diferentes fases da
sucessao ecoldgica, verificou-se aumento da camzatglobal da rede fotoquimica em
todas as plantas e, também, maior Cg total naxiespgue responderam melhor a alta
irradiancia (espécies de estagios mais inicias ut@ssao) (SOUZAet al, 2005b).
Comparando a resposta de dois genotipoBhieseolus vulgarig deficiéncia hidrica,
SOUZA et al. (2005a) relatam maiores valores de Cg no gendtipis resistente ao
déficit hidrico.

E importante ressaltar que a relagido entre majoacidade de modulagéo de
rede e maior controle das trocas gasosas ocorrieurda independente de espécie, uma
vez que aumentos em Cg estiveram sempre associadamr capacidade de utilizacéo
de recursos tanto no caso dos pulsos iniciais, Gansuperba C. urucurana, C.
pachystachya C. speciosaquanto no caso dos pulsos finais, Bmelaeocarpue T.
avellanedaee C. superba.lsto sugere um padrao sistémico de resposta muwet
ambientais, isto €, sugere que condicbes ambieptdaencialmente estressantes sao
contornadas por aumento da capacidade de conteoledk, em qualquer sistema.
SOUZA et al. (2004c), PRADOet al. (2004) e SOUZAet al. (2005b) fornecem

resultados coerentes com esta perspectiva.
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3.2.3. Discusséo geral do experimento Il

O experimento Il teve o objetivo de testar a tepéti) (apresentada na secao
1.5.2) que propbe que as espécies pioneiras possuainr capacidade de
aproveitamento de pulsos de luz comparada as espgéb-pioneiras, devido a sua
maior capacidade de modulacdo da rede de trocasagsneste caso mudanca na
estrutura de correlacdo entre as variaveis em sespos pulsos de luz. Os resultados
de ganho de LUE, IS e LU, sustentam esta hipotese, uma vez que as espénies ¢
perfil fisioldégico de pioneira (ver secdo 3.1.1)yegentaram eficiéncia de uso dos pulsos
de luz distintamente maior do que as nao-piondkapgira 9 e Tabela 5). De acordo
com os resultados do experimento |, € possivebqueaior eficiéncia das espécies com
perfil de pioneira ocorra pela maior complexidadedthamica dgs que pode permitir
respostas estomaticas mais rapidas a variacao ataibie

Porém, apos o periodo de indugdo, as espéciesioid@irps apresentaram maior
eficiéncia de uso dos pulsos devido a menor peedadlicédo, tornando dificil sustentar
a afirmacao valorativa simples de que pioneiramisemais eficientes. Os resultados
indicam que a capacidade de aproveitamento dedozade ser dissociada do padrao
de variabilidade luminosa ao qual as plantas esifgtas. Espécies com ganho e perda
rapidos de inducdo poderiam apresentar maior efi@éde uso de luz sob um dado
padrdo de variabilidade luminosa, como periodogdsrde claro e longos de escuro, e
espécies com ganho lento e perda lenta de indugfoostro padrdo, como alta
variabilidade na freqiéncia e duracéo de pulsdealeéEstes resultados estdo de acordo
com a proposta de STRAUSS-DEBENEDETTI e BAZZAZ (@P%e que tanto
espécies pioneiras quanto ndo-pioneiras possuarfieaibilidade fisioldgica, diferindo
em escala de reposta a variagdo ambiental.

Apesar das diferentes respostas fisioldgicas amiadas pelas espécies neste
estudo, houve um padrdo geral que indicou foreg&el entre flexibilidade fisiologica e
conectancia global da rede de trocas gasosas.pésies com maior ganho de LUE e
IS apresentaram maior capacidade de modulagdodde aamentando Cg de Bara
Lini € Bni, @ssim como as espécies com menor perda de LBEaqué aumentaram Cg
de L e Eq para lsm e Bim (Figuras 9 e 10, Tabelas 5 e 6). Isso sustenaspgctiva

de que alta conectancia da rede confere maior iciuEcde controle ao sistema e que
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h& um padrédo sistémico de resposta a perturbagdeergais (PRADCet al, 2004;
SOUZA et al, 2004c; SOUZAet al, 2005b). A capacidade de lidar com variacdes
ambientais, a flexibilidade fisioldgica, estariss@sada a capacidade do sistema de
alterar a estrutura de correlagBes entre as suas/eia em resposta a perturbacoes,
aumentando a conectancia global da rede e permitraior estabilidade.

Contudo, € importante notar que o experimentoplesenta um padrdo de
variabilidade ambiental muito particular, em intdos regulares e apenas numa unica
variavel (luz). Em condi¢cdes naturais o padrdo deabilidade ndo € homogéneo e
ocorre em muitos fatores simultaneamente, sendo guede de trocas gasosas
necessariamente precisa ser capaz de responderrda & manter um balanco de
carbono positivo (BJORKMAN, 1973). O experimentd, l& seguir, investiga o

comportamento da rede de trocas gasosas a varagiésntais naturais.

3.3. Experimento Ill: Sunflecks

O experimento Ill teve como objetivo testar a hasétiii) (secdo 1.5.3) que
propde que maior conectancia do sistema de trogsgsgs e maior acoplamento ao
ambiente conferem maior capacidade de respostadicées ambientais variaveis. Isso
foi avaliado, particularmente, na resposta de éspdlorestais tropicais a “sunflecks”
em condicbes naturais de variabilidade ambientaa Pavaliar o papel destas
propriedades sistémicas nas respostas a condig@gegases de variabilidade luminosa
(“sunflecks”), é necessario analisar individualneeas respostas de plantas especificas
as condicOes especificas a que foram sujeitasisBmrneste experimento, ao invés de
empregar estimativas estatisticas de um possivelipadamento populacional,

empregou-se analises individuais nas séries geradas

3.3.1. Andlise da variabilidade dos sunflecks

Os resultados da analise de variabilidade dosfleks” indicam uma estrutura
de organizagdo caracteristica de certos tiposufieaffdo ambiental, apresentando um
grande componente de imprevisibilidade de acorao ooque € descrito na literatura
(PEARCY et al, 1994). A Figura 13A mostra a predominancia retatias diferentes
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frequéncias de ocorréncia de “sunflecks”, eviderdwamaior propor¢cédo de eventos
esporadicos (baixa frequéncia) que, provavelmeaeteeve a variacao diurna do angulo
solar, resultando em maior incidéncia e intensididésunflecks” ao redor do meio dia.
Esta estrutura de variabilidade difere drasticamed#g um evento periédico, cujo
espectro possui predominancia em frequéncias hacag)re de um evento puramente
aleatério, como um ruido branco, cujo espectro possntribuicéo relativa igual de
todas as frequéncias (WILLIAMS, 1997). O especteofiizqiiéncia dos “sunflecks”
revelou uma estrutura de variacdo compativel carhamnado ruido 1/f, que apresenta
auséncia de frequéncias caracteristicas seguin@oleinte poténcia com expoente
entre 0 e 2 (0 ¢ < 2) (HALLEY, 1996). Especificamente o valor giendica que o
sunfleck possui espectro de frequéncia de um rudda, que apresenta variancia
crescente com tamanho da série temporal (ao ineégsthbilizar-se numa curva
gaussiana), reforcando o aspecto imprevisivel desterso (HALLEY, 1996). Assim
como o espectro de freqUéncia, a distribuicdo tensidade dos “sunflecks” seguiu
uma lei de poténcia com 0y< 2 e valor tipico de ruido rosa (Figura 13B), iadido
que tanto a frequéncia quanto a intensidade dosflesks” ndo possuem tamanho
caracteristico. Os valores deFFF variaram consideravelmente entre as séridse(da
7), mas o padrao de variabilidade descrito acimasimilar entre todas. Assim,
hipoteticamente, para serem capazes de explomrrestrso, as plantas precisariam
apresentar alto acoplamento com as variacdes dedsitlade, isto €, a rede de trocas

gasosas precisaria responder prontamente a mudaan&ds-F.
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Figura 13: Ajuste de uma lei de poténcia na predominanciavéatos de sunfleck de

diferentes frequiéncias (painel A) e de diferentemsitlades de fluxo de fétons

fotossintéticos (DFFF) (painel B). Em negrito est&ocoeficientes de ajuste da funcéo
(R) e o expoente caracteristig). (

3.3.2. Anélise do comportamento do sistema dasrgasosas

As duas espécies investigad@s, pachystachya E. leiocarpa apresentaram
respostas distintas, sobretudo no comportamenmésito (Figura 14). A variacdo de
gs ao longo das séries mostra que a abertura e fertiandos estbmatos ef.
pachytachyaesteve altamente acoplada as variacoes de DRBF Isrroborado pela
pequena defasagem (delay) de respostagslea DFFF calculada, pelo valor e
significancia do coeficiente de correlagao (r) egis-DFFF, e pela inclinagéo da reta
(a) tracada entre estas duas variaveis (exceto @gla 8, que apresentou baixo
aproveitamento da luz) (Tabela 7). O acoplamentgsdeDFFF n&o exclui a influéncia
de Ci emgs, ndo sendo possivel distinguir a contribuicaotiredade cada fator apenas
com estes dados. Uma resposta contrastante foseapaela polE. leiocarpa com
valores altissimos de delay eng®DFFF, bem como baixos valores de coeficiente de
correlacdo e dex (Tabela 7). Visualmente € possivel verificar o portamento
estomatico deE. leiocarpana Figura 14, ondgs comecga alto no inicio do dia e cai
independente das variacbes em DFFF. Pode-se diegngstas séries, as variacdes em

gs estdo mais sujeitas a um componente autbnomojaderido ritmo circadiano da
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planta (HENNESSEY & FIELD, 1991;), do que ao acapato com o DFFF. Contudo,
existiu também um acoplamento do sistema de tgasssas a variacdo de DPV, que é
verificavel pelos valores de Ag, (Tabela 7).

Outra distingdo possivel entre as seéries se deu lm@mse na relacdo de €0
assimilado por foton, estimada p8/iDFFF, sendo qu€. pachystachyapresentou os
maiores valores, nas séries 1 e 2 (Tabela 7). 8ssade maior eficiéncia de uso do
recurso luminoso, séries 1 e 2 @e pachystachya série 1 deE. leiocarpa estdo
associados a maiores valores do coeficiente delag@o en de A-DFFF, assim como
maior acoplamento entre a rede de trocas gasosavagiacdo em DFFF (Agrp)
(Tabela 7). Isso provavelmente esta relacionado iw@ior capacidade de resposta a
variacbes ambientais que pode ser conferida pamarar acoplamento do sistema com
o ambiente (SOUZA et al., 2004c; SOUZA et al.,, 200DAMINELI & SOUZA,
2008). Apesar de poder conferir maior capacidadeot¢role, um maior acoplamento
com o ambiente pode comprometer a estabilidadeislensa caso as perturbacoes
ambientais sejam de magnitude elevada (CSERMELY62DAMINELI & SOUZA,
2008). Este fenbmeno pode ser verificado no acaglaonda rede de trocas gasosas
com DPV (Agpy) (Tabela 7). No caso da série 1Hleleiocarpa maior acoplamento
provavelmente conferiu maior capacidade de conteotecondicbes de baixo DPV.
Porém, em condi¢Bes de alto DPV, maior acoplamerteavelmente comprometeu a
estabilidade do sistema levando a baixa eficiémwauso da luz (estimada por
IA/IDFFF), como pode ser observado no caso da sé&haC3 pachystachya na serie 2
de E. leiocarpa Isso ocorreu pelo fechamento estoméatico excessging apesar de
evitar a perda de &agua, compromete a assimilaci€@epor manterCi baixo,
indicando falta de capacidade de controle “fincidds ndo apresentados). As séries 1 e
2 deC. pachystachyapresentaram alta autonomia, i.e. baixo acoplarentrelacéo a
variacdo de DPV que, conjuntamente com alto acaptémma DFFF, pode ter conferido

a eficiéncia de uso da luz verificada.
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Os resultados de conectancia ndo mostraram dif@sesntre as séries quanto ao
valor de Cg, mas as correlac@ef e A-gsdistinguiram séries com relacao a eficiéncia
do uso de luz. As séries com baidiDFFF, 3 deC. pachystachya 2 e 3 deE.
leiocarpa apresentaram menor correlagcdo eAtte e A-gs possivelmente relacionado
com menor capacidade de controle das trocas galadasa 7 e 8). Isso indicaria uma
alta susceptibilidade a variagbes em DPV, uma wexz aptes sistemas possuem alto
Acppy em condicdes de alto DPV e baixa conectaAekae A-gs No caso da série 2 de
E.leiocarpa aparentemente o fator que levou a baixa eficédeiuso da luz foi baixo
Acprrr (Tabela 8).

Tabela 8: Conectancia global da rede (Cg) e coeficientesodeslacéo (r) entre pares
de varidveis que representam as interacdes nansiste trocas gasosas: assimilacao
liguida de CQ (A), condutancia estométicayg, transpiracdo K) e concentracao
intercelular de CQ(Ci).

Espécie Série Cg E-gs E-A gs-A gs-Ci A-Ci

1 0.77 0.90 0.65 0.51 0.01 0.79

C. pachystachya 2 0.77 0.90 0.57 0.38 0.16 0.83
3 0.60 0.85 0.20 0.04 0.65 0.62

1 0.80 0.97 0.40 0.35 0.29 0.70

E. leiocarpa 2 0.65 0.93 0.08 0.09 0.48 0.70

3 0.80 0.97 0.22 0.17 0.30 0.84

Assim, comparando as outras seéries, € possivadioeta todos os casos de
baixo balanco de carbono a uma falta de modulagdedk (Tabela 7 e 8). As séries 1 e
2 deC. pachystachyapresentaram alto balanco de carbono cogrp@lto e Agpy
baixo, em condi¢des de DPV elevado. Isso podeotgieado menor susceptibilidade a
variacbes em DPV quando comparado a série G.gmchystachya da série 3 dE.
leiocarpa que apresentaram Ag, alto e baixa conectancia ent®®E e A-gs
resultando em baixo balanco de carbono e baix@ACA série 1 deE. leiocarpateve
Acppy alto, porém em condi¢des de baixa demanda evagrat que provavelmente

permitiu controle adequado das trocas gasosashiitadip pela alta conectancia entre
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A-E e A-gs No caso da série 2 d@e leiocarpa apesar do baixo Agsyem condi¢des de
DPV elevado, houve baixa conectancia eAtte e A-gs assim como baixo Agrr

Estes resultados sugerem que ha um padréo sistémicesposta a variacoes
ambientais, o que possivelmente confere maior digde a um sistema num dado
contexto ambiental. A partir do que foi observactimectancia parece de fato conferir
estabilidade ao sistema, mas depende também dtaamyo do sistema as variacdes
ambientais. Um sistema mais acoplado ao ambientap@éz de responder mais
prontamente a mudancas, porém fica mais suscepéivélutuacbes de grande
magnitude. Por isso, menor acoplamento do sisteaman@iente (maior autonomia)
pode conferir maior estabilidade a sistemas sugjeitovariacdo drastica em certas
variaveis ambientais (CSERMELY, 2006; DAMINELI & $JZA, 2008). Deste modo,
a capacidade de modular o acoplamento do sisterambignte compde parte essencial
da capacidade homeostéatica do sistema, provavemeonferindo flexibilidade
fisiologica e estabilidade frente a perturbacdebiantais.

3.3.3. Discusséo geral do experimento |l

Assim como no experimento Il, o experimento lliregentou resultados
surpreendentes considerando as expectativas elassibre espécies pioneiras e nao-
pioneiras. Tradicionalmente, espera-se maior afgeodento de “sunflecks” de espécies
nao-pioneiras (PEARCY, 1987); porém, no experimemoquestdo, a espécie pioneira
C. pachystachyapresentou aproveitamento visivelmente maior do ajespécie ndo-
pioneirak. leiocarpa(séries 1 e 2, Tabela 7).

Os resultados do experimento | indicaram @uepachystachyapresenta alta
complexidade na dinamica dgs o que pode permitir respostas mais eficientes a
variagbes ambientais (secao 3.1, Tabela 3). O expeto |l sustentou esta perspectiva,
uma vez quéC. pachysachyapresentou rapido ganho de inducéo, em parte adegad
suas respostas estomaticas (secao 3.2, FiguraBetal5). Neste experimento, o perfil
de resposta dgs esté fortemente ligado a variagbes em DFFF, apie@sdo pequena
defasagem de resposta (secéo 3.3, Figura 14 ealapdEstes resultados reforcam a
relacdo entre complexidade da dinamica e estatididie um dado sistema, hipotese

investigada em tipos diversos de sistemas (ecesmst sistema cardiovascular



72

humano, sistema encefalico, hormonal, celulareemtritos), sendo possivelmente uma
propriedade fundamental a todos os sistemas coogI@tAY, 1989; PINCUS, 1995;
GOLDBERGERet al, 2002; SOUZAet al, 2004a; CSERMELY, 2006; SOLE &
BASCOMPTE, 2006).

O experimento Il teve como objetivo testar a higsétii) (se¢do 1.5.3) segundo
a qual maior conectancia e maior acoplamento densésao ambiente conferem maior
capacidade de resposta a condi¢cdes ambientaiveiari®s resultados apontaram que,
de fato, conectancia e acoplamento estao relacgrae@stabilidade do sistema, porém,
de forma dependente de contexto. As séries 1 e Q. gmchystachyapresentaram
maior aproveitamento de luz, avaliada fOIDFFF, possivelmente devido a um maior
acoplamento com a variagcdo em DFFFp&Ag permitindo respostas rapidas, delay de
A egs e a um menor acoplamento com DPVp#g diminuindo a susceptibilidade do
sistema de trocas gasosas a variagcdes em DPV (adicges de DPV alto) (Tabela 7).
A série 1 deE. leiocarpaapresentou um padrdo de comportamento similar, anas
acoplamento com as variagdes de DPV foi altgp¢Tabela 7). Porém, na situacao
ambiental em que esteve o DPV era baixo, de mode agto acoplamento
provavelmente ndo comprometeu a estabilidade dtenss de trocas gasosas,
possivelmente estando dentro da faixa de controlesistema. As séries 3 de
leiocarpa e C. pachystachyapresentaram baixa eficiéncia do uso da iWADFFF,
possivelmente devido ao alto acoplamento com DP¥vaelo, que pode ter
desestabilizado o sistema e comprometido a capcidia controle das trocas gasosas,
verificavel pelas baixas correlacd@sE e A-gs e baixo Agrrr (Tabelas 7 e 8). Este
cenario é diferente do ocorrido com a série Edkeiocarpauma vez que, mesmo com
baixo Agpy, houve baixa eficiéncia de uso da luz provavelmertacionada a um
baixo acoplamento com a variacdo em DFFREA¢ Tabela 7) e a falta de controle do
sistema de trocas gasosasH e A-gs Tabela 8).

Assim, mesmo a participacdo da conectancia noralentlo sistema sendo
evidente, a hipotese nao foi completamente coreml@ouma vez que acoplamento nao
€ sempre um fator que promove estabilidade. Apamegnte, um alto acoplamento com
0 ambiente pode conferir maior estabilidade emag@das ambientais onde as variacbes

ocorrem dentro da faixa de controle do sistema.t@ln em situacdes onde ha
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flutuacbes que fogem desta faixa, baixo acoplamémi@mor autonomia) parece ser

importante para reduzir a susceptibilidade domsiatas perturbacées ambientais.

4. CONCLUSAO

No experimento | verificou-se que, em condi¢des ianthis constantes, maior
Cg e ApEn dggsestavam associados as espécies com perfil fistol@lg pioneira, com
maiores taxas dA e gs classicamente consideradas espécies com maxdvilitade
fisiol6gica do que ndo-pioneiras. Se essas espfries de fato mais flexiveis, possuir
intrinsecamente uma rede mais conectada e dinégsicmatica mais complexa pode
conferir maior estabilidade ao sistema de trocasogms frente a perturbacbes
ambientais. Em termos tedricos isso faz sentid@ vezx que maior conectancia pode
promover maior capacidade de controle (AMZALLAG 020 SOUZAet al, 2004b;
DAMINELI & SOUZA, 2008) e maior complexidade da dmica pode conferir maior
estabilidade frente a perturbacdes ambientais (EEEBFERRARA & PRADO, 1994;
PINCUS, 1995; HUTT & LUTTGE, 2002; SOUZ#t al, 2004a,b).

O experimento Il avaliou a resposta das mesmasciesp@ pulsos de luz,
indicando que, de fato, as espécies que no expetometiveram maior ApEn e Cg
apresentaram maior eficiéncia do uso da luz (&)EPorém, com relacdo a eficiéncia
de utilizacdo de recurso, foi possivel verificar yadrdo de resposta sistémico,
independente de espécie. Na fase inicial do expetmm as espécies com perfil
fisiologico de pioneira apresentaram maior ganhondecédo, aumentando o Cg da fase
de escuro para a fase de pulsos de luz. Na fase apoducdo, as espécies que
apresentaram menor perda de inducdo foram as geseaparam tendéncia de aumento
de Cg com os pulsos, isto €, aquelas que apreaentaodulacdo gradativa na rede.
Assim, ambos os casos ressaltam a importancia dalagdo de rede para lidar com as
perturbacdes ambientais, tanto no aumento de Ggsciaro (k) para a fase de pulsos
(Cghni), quanto no aumento gradativo de Cg levando amesi@bilidade (menor perda
de inducgdo) na fase pos-inducéo. Este padrdo destasesta de acordo com a proposta
de SOUZAet al. (2004c e 2005b) de que ha um padréo sistémicoesigosta na
conectancia de rede, ocorrendo aumento sob comdigéedemanda ambiental. O

experimento também evidenciou a limitacdo de atrimaior eficiéncia no uso de luz a
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espécies comparadas em condi¢coes especificas dabindade ambiental. Os
resultados sugerem que o0 conjunto de espéciespgeseatara maior eficiéncia do uso
da luz depende do padrao de variabilidade ambieataiderado, uma vez que existem
espécies com perfis de inducdo diferentes como,egemplo, espécies com ganho
rapido e espécies com perda lenta. Neste cont@xdonectancia da rede pode ajudar a
revelar os diferentes comportamentos do sistemeodas gasosas e indicar o potencial
de resposta a varia¢cdes ambientais.

O experimento Il indicou que, além da conectanlciaede, o acoplamento ao
ambiente esta relacionado com a estabilidade densiss Em condi¢des naturais de
variabilidade ambiental, as plantas expostas aflestks” (com ocorréncia basicamente
imprevisivel) apresentaram maior eficiéncia no dsste recurso de acordo com o
acoplamento as variacoes de DFFF, sendo que alpteacento permitiu respostas mais
rapidas e eficazes. Além disso, o acoplamentostersa de trocas gasosas a variagdes
de DPV foi critico para a manutencdo da estabiéddelantas pouco acopladas a
condicbes de DPV elevado e plantas muito acopladasndicbes de DPV baixo
apresentaram maior capacidade de controle do sigdlertrocas gasosas, provavelmente
porque no primeiro caso 0 baixo acoplamento (maatonomia) impediu a
susceptibilidade a variacbes de DPV e, no seguado, ® alto acoplamento permitiu
respostas rapidas as variagbes ambientais. Planta® acopladas a DPV alto
mostraram baixa eficiéncia no uso da luz e perdeod&ole da rede de trocas gasosas,
com a reducado da conectancia eAtE e A-gse perda de acoplamento com DFFF. Isso
pode ter ocorrido pela facilidade de perturbac@p®pagarem na rede de trocas
gasosas devido ao alto acoplamento com condi¢coB$¥eelevado. Fisiologicamente,
a situacao de DPV alto demanda um controle estom&tno”, uma vez que € preciso
balancear a perda de agua e a entrada genG@esofilo para manter um balanco de
carbono positivo. As séries com alto acoplamerid®¥® elevado apresentaram drastico
fechamento estomatico, implicando em menor A, ecamtlo menor capacidade de
controle do sistema de trocas gasosas.

Ainda, os resultados do experimento | indicaram Qupachystachyapresenta
alta complexidade na dinamica dg o que pode permitir respostas mais eficientes a
variacbes ambientais (secéo 3.1, Tabela 3). O iexpeto Il sustentou esta perspectiva,

uma vez quéC. pachystachyapresentou rapido ganho de inducdo, em parte aesd
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suas respostas estoméaticas (secédo 3.2, FiguraBetals). No experimento I, o perfil
de resposta dgs esta fortemente ligado a variacdes em DFFF, apiaasgo defasagem
de resposta pequena (secdo 3.3, Figura 14 e Tapelsstes resultados reforcam a
relagdo entre complexidade da dindmica e estatididie um dado sistema, hipotese
investigada em tipos diversos de sistemas (ecesmst sistema cardiovascular
humano, sistema encefalico, hormonal, celulareemtritos), sendo possivelmente uma
propriedade fundamental de sistemas complexos (MAY¥89; PINCUS, 1995;
GOLDBERGERet al, 2002; SOUZAet al, 2004a; CSERMELY, 2006; SOLE &
BASCOMPTE, 2006).

Todos os resultados apontam para um possivel paimnico nas respostas
foliares a variacbes ambientais. Este padrao sistéesta de acordo com perspectivas
tedricas que investigam as possiveis raizes dbiletdde em sistemas complexos.
Segundo estudos anteriores, existiria um compramesgre ligacoes fortes e fracas,
conferindo ou nao estabilidade dependendo das rpagiies ambientais. Ligacdes
fortes, como em uma rede com alta conectancia altoracoplamento do sistema ao
ambiente, permitiiam alta capacidade de controterno e de resposta a variacdes
ambientais, porém, implicariam em maior suscejdide a perturbacées de magnitude
elevada, uma vez que se propagariam com facilidediégacdes fracas, como em redes
com baixa conectancia e um baixo acoplamento dtensés a0 ambiente (alta
autonomia), apesar de ndo permitirem respostagafidas nem ajustes finos, podem
conferir maior estabilidade frente a grandes flgbes, diminuindo a susceptibilidade
do sistema as variagbes ambientais (CSERMELY, 2DBBINELI & SOUZA, 2008).
Como todo sistema biolégico enfrenta condicdes deiabilidade ambiental
contrastantes, € fundamental a capacidade derad®farcas de relacdo dos elementos
do sistema entre si e com o ambiente, ou seja,adkilazdo da rede e de acoplamento
com o ambiente.

Esta perspectiva possibilita a proposta de um dmneestémico de estresse,
baseada em SOUZA & CARDOSO (2003): Estresse seaacterizado pela
incapacidade de um sistema de realizar mudangagganizagéo de suas redes e em sua
relacio com o ambiente, ficando susceptivel asunbpatdes ambientais e

comprometendo sua estabilidade.
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Concluimos que a abordagem sistémica, como a addizneste trabalho,
possibilita acessar propriedades globais de sistend@ evidentes por analises isoladas.
Além disso, as propriedades sistémicas investigeatais ndo se restringem a
ecofisiologia vegetal, contribuindo para uma inggsgtdo mais ampla no ambito da
teoria de sistemas complexos: o papel da orgarizdgdede de um sistema e de seu
acoplamento ao ambiente na estabilidade, o que peda base da flexibilidade e

capacidade homeostatica de sistemas biologicos.
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APENDICE

Definicdo matematica de ApEn

Dados N pontos u(1), u(2), ... u(N) dois paranstmoe r, precisam ser fixados
para computar ApEn, sendo denotado por: ApEn(m,Rld)a definir ApEn, primeiro
formada uma sequéncia de vetores x(1) por x(N —Ipatpartir de {u(i)}, definido por
x(i) = [u(i), ... , u(i + m-1)]. Esses vetores repentam mvalores de_Lconsecutivos,
comecando do®i™ ponto. Apds, a distancia d[x(i), x(j)] entre ogares x(i) e x(j) é
definida como a méxima diferenca em seus respectismponentes escalares. Assim,

as sequéncias x(1), x(2), ... , X(N—m + 1) sézatlas para construir:

namerode x( ) talqued[x(i), x()] < r
N-m+1

Cim(r) = paracadai < (N - m+1)

Os CI"(r) medem, dentro de uma tolerangiaarregularidade, ou frequéncia, de
padrbes similares a um dado padrédo numa janekntEnho mEm seguida defini-se
®"(r) como o valor médio de In @), onde In é o logaritmo neperiano. Assim, a

entropia aproximada é definida por:
ApENmM,r,N) =®d™(r) - d™(r)

REFERENCIA:

PINCUS, S.M. 1991. Approximate Entropy as a measufresystem complexity.
Proceedings of National Academy of Sciences USA2297-301.
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Baixar livros de Literatura

Baixar livros de Literatura de Cordel
Baixar livros de Literatura Infantil
Baixar livros de Matematica

Baixar livros de Medicina

Baixar livros de Medicina Veterinaria
Baixar livros de Meio Ambiente
Baixar livros de Meteorologia
Baixar Monografias e TCC

Baixar livros Multidisciplinar

Baixar livros de Musica

Baixar livros de Psicologia

Baixar livros de Quimica

Baixar livros de Saude Coletiva
Baixar livros de Servico Social
Baixar livros de Sociologia

Baixar livros de Teologia

Baixar livros de Trabalho

Baixar livros de Turismo
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