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Ci - Concentracdo de CO, no espago intercelular;

Ciwr - Pontos de co-limitagGes entre A, Aj e Ap.

DFFA - Desnsidade de fluxo fotossinteticamente ativo;

DFFAs - Desnsidade de fluxo fotossinteticamente ativo saturante.
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RESUMO

Dalmagro, H. J. Capacidade fotossintética de duas espécies invasoras do
pantanal e do cerrado. Cuiaba, 2012, 77f. Tese (Doutorado em Fisica Ambiental) —
Instituto de Fisica. Universidade Federal de Mato Grosso.

No sudoeste do Brasil encontra-se uma das maiores extensdes Umidas do
planeta conhecido como Pantanal. Sua posi¢ado geografica o coloca em contato com
diferentes tipos de vegetacdo circundante, dentre elas o Cerrado que ocupa grande
parte da regido central do Brasil. As altera¢cBes ocorridas nos altimos anos no
Pantanal e no Cerrado sejam elas no clima, na hidrologia ou no uso e ocupagdo do
solo tém contribuido para a invasdo de plantas ndo desejaveis, dentre elas Vochysia
divergens, uma espécie adaptada a inundacdo e que tem se expandido para o Cerrado.
Em contrapartida, a espécie Curatella americana, nativa do Cerrado brasileiro, vem
colonizando regides mais baixas do Pantanal. Assim, houve o interesse em se avaliar
a capacidade fotossintética de V. divergens e de C. americana, a fim de verificar
possiveis adaptacOes fisiologicas que justifiquem o seu sucesso na colonizacéo de
novas areas no Cerrado e no Pantanal, respectivamente. Diante disso, foram
analisadas duas hipdteses: a) no Pantanal, a capacidade fotossintética da C.
americana ndo poderia ser inferior a da V. divergens, e (b) as capacidades
fotossintéticas tanto de C. americana quanto de V. divergens ndo apresentariam
diferencas significativas entre os biomas. Para testar essas hipdteses, foram
determinadas as respostas fotossintéticas a luz (A/DFFA) e ao CO, (A/C), as
concentracgdes de nitrogénio (N) e fésforo (P) foliares e a area foliar especifica (AFE)
de ambas as espécies durante um ano, nos diferentes biomas. Confirmando a
primeira hipotese, no Pantanal ndo houve diferencas significativas na taxa
fotossintética entre as espécies. O desempenho fisioldgico de ambas as espécies foi
fortemente relacionado aos teores foliares de N e de P, mas a limitagdo por P pareceu
ser mais importante do que a limitacdo por N para ambas as espécies nos dois
biomas. Ambas as espécies apresentaram tolerancia a inundacdo do ponto de vista da

assimilacdo do CO,. Essa plasticidade fisiologica, especialmente para a C.



americana, pode ser uma caracteristica fundamental para a sua capacidade de
sobreviver e persistir no Pantanal. Ao contrario do que se supunha na segunda
hipdtese, verificaram-se reduc@es significativas na fotossintese da C. americana no
Pantanal em relagéo ao Cerrado, acompanhados da redugéo nos teores de N e P das
folhas. A C. americana manteve ainda uma estratégia conservadora em relacdo ao
uso da agua, o que geralmente esta associado a uma caracteristica intrinseca de uma
taxa de crescimento mais lento, podendo constituir um problema em anos com
inundacdes mais prolongadas. Desta forma, o processo de colonizacdo de novas areas
pela C. americana no Pantanal parece depender principalmente do pulso de
inundacdo mais do que de suas adaptacdes fisiologicas, sendo beneficiada em anos
mais secos. Ja a V. divergens, como se esperava, ndo apresentou declinios na taxa de
fotossintese maxima no Cerrado. Esses indicios sugerem maior plasticidade
fisioldgica dessa espécie, a ponto de possibilitar uma expansao para ambientes mais

SECOs.

Palavras-chave: Plantas invasoras, Inundacdo, Cerrado, Curatella americana,

Pantanal, Volchysia divergens.



ABSTRACT

Dalmagro, H. J. Photosynthetic capacity of two invasive species of wetland and
cerrado. Cuiabd, 2012, 77f. Thesis (Doctorate in Environmental Physic); Institute of
Physic, Federal University of Mato Grosso.

In southeast of Brazil there is one of the most extensive wetlands on the
planet known as Pantanal. Its geographic location lets it in touch with different types
of surrounding vegetation, in which the Cerrado that occupies large portion of the
central Brazil. The changes occurred in the last few years in the Pantanal and in the
Cerrado whether in climate, hydrology or land use and occupation have contributed
to the invasion of undesirable plants, among them Vochysia divergens, a species
adapted to flooding that has expanded to the Cerrado. In contrast, Curatella
Americana, a native species of the Brazilian Cerrado, is colonizing the lower regions
of the Pantanal. Thus, there was an interest in assessing photosynthetic capacity of V.
divergens and C. americana in order to verify possible physiological adaptations that
justify their success in colonizing new areas in the Cerrado and Pantanal,
respectively. Thus, two hypothesis were made: a) in the Pantanal, the photosynthetic
capacity of C. americana cannot be lower than that observed for V. divergens, and b)
the photosynthetic capacity of both V. divergens and C. americana could not
significantly differ between biomes. To test these hypotheses, it was measured the
photosynthetic response to light (A/PPFD) and CO, (A/C.), nitrogen (N) and
phosphorus (P) concentrations in the leaves, and specific leaf area (SLA) of both
species during one year, in that different biomes. Confirming the first hypothesis, in
the Pantanal it was found no significant differences in the photosynthesis rate
between species. The physiological performance of both species was strongly related
to N and P leaves content, but the limitation imposed by P appeared to be more
important than that imposed by N for both species and biomes. Both species are
tolerant to flooding from the point of view of CO2 assimilation. This physiological
plasticity, especially for C. Americana, can be a key feature for its ability to survive

and persist in the Pantanal. Contrary of the second hypothesis, the results showed



Xi

significant declines in photosynthesis of C. americana in Pantanal in relation to
Cerrado, accompanied by a reduction in the leaves N and P contents. C. americana
also maintained a conservative strategy in relation to the water use, which usually is
associated with an intrinsic feature of a slower growth rate, and may be a problem in
years with longer periods of flooding. Thus, the C. americana colonizing process
seems to depend mainly on the flooding pulse, rather than their physiological
adaptations, being beneficiated in drier years. On the other hand, V. divergens, as
expected, showed no decline in the maximum photosynthesis rate in the Cerrado.
Such evidence suggests a greater physiological plasticity of this species, that allows

an expansion into drier environments.

Keywords: Invasive plants, Flooding, Cerrado, Curatella americana, Pantanal,

Volchysia divergens.



1 INTRODUCAO

Na porc¢éo central do continente sul-americano as vegetacoes do Cerrado e do
Pantanal coexistem em um mosaico, onde se intercalam formagdes savanicas,
lenhosas, campestres, florestais e aquaticas. A transicdo entre Cerrado e Pantanal é
marcada ndo somente pela diferenciacdo no regime hidrico, sobretudo no tocante aos
pulsos de inundagdo pantaneiros, mas também nas espécies arbéreas, as quais se
distinguem na tolerancia ao fogo e a inundagdo, nos padrbes de alocacdo de
nutrientes, estatura e nas exigéncias para o estabelecimento das plantulas. Assim, as
fronteiras desses ecossistemas modificam-se em resposta as alteragdes climaticas e
antrdpicas, especialmente a acdo do fogo, de modo que a distribuicdo da vegetacdo

ndo € homogénea e ndo se encontra sempre em equilibrio.

1.1 PROBLEMATICA

As alteracBes que tem ocorrido nos ultimos anos em ambos os biomas
(Pantanal e Cerrado), sejam elas no clima, na hidrologia ou no uso e ocupagéo do
solo, em virtude do aumento populacional, da expansao da agricultura e da pecuéaria
na regido, com perturbagdes como incéndios ou ainda por eventos casuais, como
variacdo interanual em inundacGes sazonais, afetam a histéria ecoldgica e evolutiva
dos organismos. Essas alteragdes atuam como forca seletiva para as caracteristicas e
0 conjunto de espécies que estardo presentes em determinado habitat. Assim, a
intensidade e frequéncia dos distlrbios naturais e antropicos podem produzir
ambientes favoraveis para a disseminacdo de plantas mais agressivas, consideradas

invasoras.



A invasdo de Vochysia divergens Pohl (vulgarmente conhecida como
Cambard) no Pantanal brasileiro € um exemplo bem documentado de uma espécie
que tem colonizado rapidamente areas intermediarias e mais altas de campos naturais
e manejados, nos ultimos 40 anos, formando extensas florestas monodominates
(JUNK et al., 2006). Outro exemplo é a invasdo da Curatella americana (arvore
tipica do Cerrado conhecida como Lixeira), que parece ser favorecida pela menor
influéncia das cheias em campos nativos, 0 que vem aumentando desde meados da
década de 1990, permitindo que esta espécie avance por areas mais baixas do
mesorelevo em anos secos.

As mudancgas na estrutura da vegetagdo do Pantanal causam impactos
econémicos, como, por exemplo, a reducdo de campos naturais de pastagens
repercutindo diretamente na produtividade pecuaria, além de impactos ecologicos,

tais como a diminuicdo da diversidade de plantas (SANTOS et al., 2006).

1.2 JUSTIFICATIVA

Diversos estudos tém priorizado as dindmicas de populagdo e comunidades
(JUNK & DA CUNHA, 2005; ARIERA & DA CUNHA, 2006; JUNK et al., 2006;
DA CUNHA et al., 2007). Contudo, a questéo € que pouco se conhece a respeito dos
aspectos ecofisiologicos da invasdo da V. divergens e da C. americana. E de
fundamental importancia o conhecimento desses aspectos, principalmente quando se
comparam biomas divergentes como o Pantanal e o Cerrado, para melhor
compreensdo de como as espécies lidam com os diferentes filtros e variagdes
ambientais. Assim, compreendendo como o desempenho fisiolégico é afetado, pode-
se contribuir para a elucidacdo de possiveis mecanismos para a sobrevivéncia em
condi¢Bes ambientais potencialmente desfavoraveis.

Para quantificar as influéncias ambientais e genéticas sobre a produtividade
das plantas, tem-se utilizado com sucesso a medicdo dos parametros biofisicos e
bioquimicos das trocas gasosas (SHARKEY et al., 2007). Embora ainda se debate
sobre a relacdo entre fotossintese e crescimento das plantas (ver, por exemplo
RHODENBAUGH & PALLARDY, 1993; SINCLAIR et al., 2004), ha evidéncias

consideraveis de que variacbes na capacidade fotossintética podem afetar



diretamente a producgdo de biomassa (LONG et al., 2006; von CAEMMERER &
EVANS, 2010).

1.3 OBJETIVOS E HIPOTESES

O objetivo do presente trabalho foi avaliar a capacidade fotossintética de V.
divergens e de C. americana, a fim de verificar possiveis adaptagdes fisiologicas que
justifiguem o sucesso da colonizacdo de novas areas por essas espécies no Cerrado e
no Pantanal, respectivamente.

Para atender ao objetivo geral, os objetivos especificos foram: (a) verificar o
efeito das mudancas sazonais que ocorrem no ciclo de um ano no Pantanal sobre a
capacidade fotossintética das espécies, para verificar se 0 padrdo de resposta de
ambas é similar, e (b) para cada uma das espécies, comparar a capacidade
fotossintética observada no Pantanal e no Cerrado, a fim de verificar se elas
permanecem inalteradas.

As hipoteses testadas neste trabalho foram as seguintes: (a) a capacidade
fotossintética das espécies que se encontram colonizando novos biomas ndo pode ser
inferior a daquelas espécies que ja se encontram bem estabelecidas no local, assim,
supde-se que no Pantanal, a capacidade fotossintética da C. americana nao poderia
ser inferior a da V. divergens, e (b) a capacidade fotossintética das espécies que se
encontram colonizando novos biomas ndo pode ser inferior aquela que se verifica em
seu bioma natural, assim, tanto para C. americana quanto para V. divergens, seria

esperado que suas capacidades fotossintéticas ndo diferissem entre os biomas.



2 REVISAO BIBLIOGRAFICA
2.1 BIOMAS: PANTANAL E CERRADO

No oeste do Brasil encontra-se uma das maiores extensfes Umidas continuas
do planeta (JUNK & DA CUNHA, 2005), conhecida localmente como “Pantanal”. A
regido apresenta caracteristicamente um pulso de inundacgdo, com niveis de enchente,
cheia, vazante e seca, que altera a paisagem e a ecologia do ambiente sazonalmente
(SILVA, 2000). Sua posi¢do geogréfica estratégica (Figura 1) coloca o Pantanal em
contato com diferentes tipos de vegetacdo circundante, ressaltando-se a
predominancia do bioma savana (SILVA et al., 2000; SANTOS et al., 2006). A
transicdo entre Pantanal e savana € bastante dindmica, sendo determinada pela
umidade do solo (SANTOS et al., 2006). As savanas, localmente denominadas de
“Cerrado”, ocupam a regido central do Brasil (Figura 1), constituindo a segunda
formacéo de plantas mais extensa da América do Sul (EITEN, 1972). Como outras
savanas neotropicais, o Cerrado é caracterizado por precipitacdo fortemente sazonal
tendo cinco meses com eventos de poucas chuvas, associada a alta temperatura do ar
durante o periodo diurno (FRANCO, 2005).

Ambos o0s biomas apresentam condi¢cdes potencialmente estressantes as
plantas. No caso do Cerrado, a combinacdo de maior demanda por evaporacdo e
baixa precipitacdo durante a estacao seca, aliada a condi¢des de solos pobres e acidos
torna o ambiente potencialmente estressante para as plantas vasculares (FRANCO,
2005; BUCCI et al., 2008). Ja no Pantanal, durante a estacdo chuvosa grandes
extensdes de planicie sdo recobertas pela agua e as plantas para sobreviverem
dependem de uma série de adaptagdes ecofisiolégicas e morfo-anatdmicas que

permitam suportar essas condicdes de estresse (FERNANDEZ, 20086).
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Figura 1- Mapa da localizacdo dos sitios de estudo.
Fonte: http://planetapantanal.com - acessado em 18 de agosto de 2012 e as fotos ao
lado foram tiradas por M. Biudes (Pantanal) e H.J. Dalmagro (Cerrado).

2.2 PLANTAS INVASORAS

Neste trabalho, o termo “plantas invasoras” é utilizado de acordo com a
definicdo de “invasibilidade” descrita por Lavorel et al. (1999) e Kohli et al. (2009),
que num sentido mais amplo é o grau no qual uma comunidade est& susceptivel ao
estabelecimento de espécies externas, sejam estas nativas ou exaticas.

Geralmente, espécies invasoras apresentam idade reprodutiva precoce, alta
eficiéncia no uso de recursos e alta taxa de crescimento populacional (ARCHER,
1990; REJMANEK & RICHARDSON, 1996; MACK et al., 2000; FUNK, 2008;
OSUNKOYA et al., 2010). Em particular, as caracteristicas associadas com a
maximizacdo de ganho carbono, tais como alta producédo de area foliar, fotossintese
méaxima e area foliar especifica, parecem estar positivamente correlacionadas com o

desempenho invasivo (FUNK, 2008). A alta plasticidade fenotipica e fisioldgica
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constitui uma caracteristica que permite as espécies invasoras expandir a sua
distribuicdo em areas com disponibilidade de recursos substancialmente diferentes.
Por exemplo, plantas invasoras de areas inundadas sazonalmente devem ser capazes
de tolerar longos periodos de hipoxia e/ou anoxia (ARMSTRONG et al., 1994,
MAURENZA et al., 2009) e altas concentracdes de produtos toxicos (McKEE &
McKEVLIN, 1993; JACKSON & COLMER, 2005) para serem bem-sucedidas
(FERNANDEZ, 2006). Em contrapartida, espécies adaptadas a regides Gmidas
invadindo areas secas, para terem éxito, devem tolerar secas periddicas e apresentar
flexibilidade na morfologia do sistema radicular para exploragdo de reservas
profundas de 4gua (SALA et al., 1996; LITE & STROMBERG, 2005).

2.3 CURVA DE RESPOSTA FOTOSSINTETICA AO CO;

A taxa de assimilagdo fotossintética é determinada pela oferta e demanda de
CO; (LAMBERS et al., 2008). O fornecimento de CO, para o cloroplasto €
governado pela difusdo nas fases gasosa e liquida e pode ser limitado em varios
pontos da via, desde o ar que circunda a folha até o local da carboxilacdo dentro da
folha (AALTO & JUUROLA, 2002). A demanda de CO, é determinada pela taxa de
transformacdo do CO, no cloroplasto, a qual é regulada pelo aparato bioquimico, que
por sua vez é dependente de fatores ambientais.

A resposta da assimilacéo liquida de CO, (A) em funcdo da pressao parcial de
CO, no cloroplasto (C.) é referida como a curva A/C. e é a principal ferramenta para
analisar a demanda por CO, e a particdo das limitagdes impostas pela oferta e
procura (WARREN, 2007, FLEXAS et al., 2008) (Figura 2). O método mais
utilizado para a compreensdo de como a fotossintese de plantas Cs responde as
perturbacdes € o modelo de fotossintese de Farquhar, von Caemmerer & Berry
(FvCB) (1980).

Com o aumento de CO,, ndo ha assimilacéo liquida positiva de CO,, até que a
sua producdo na respiracdo e na fotorrespiracdo seja completamente compensada
pela sua fixacdo na fotossintese. A concentracdo de CO, em que isto € atingido € o
ponto de compensacdo de CO, (7). Em plantas Cj isto é principalmente determinado
pelas propriedades cinéticas de Rubisco (LAMBERS et al., 2008).



Trés regides da curva A/C. acima do ponto de compensacdo de CO, podem
ser distinguidas atraves do modelo FvCB (von CAEMMERER, 2000; DUBOIS et
al., 2007). Nesse modelo as reacdes bioquimicas da fotossintese sdo consideradas em
um dos trés diferentes estados estacionarios (SHARKEY et al., 2007; MIAO et al.,
2009; SU et al., 2009). No primeiro estado, a taxa de fotossintese liquida pode ser
prevista pelas propriedades da ribulose 1,5-bisfosfato carboxilase/oxigenase
(Rubisco), assumindo uma fonte de saturacdo de substrato, ribulose 1,5-bisfosfato
(RuBP). Este estado é chamado de fase de limitacdo da fotossintese pela Rubisco
(Ac) (Figura 2) e normalmente ocorre quando a concentracdo de CO, é baixa. Nesta
parte da curva A/C; e sob luz saturante, o declive inicial expressa a capacidade de
carboxilacdo maxima da Rubisco (SHARKEY et al., 2007; LAMBERS et al., 2008).

No segundo estado, as taxas de fotossintese liquida sdo previstas supondo que
a taxa de regeneracdo de RuBP esta limitada e assim RuBP é usada em uma taxa
constante, o que € chamado de fase de limitacdo da fotossintese pela regeneracéo da
RuBP (A;) (Figura 2). Esta condi¢do acontece a mais alta concentragdo de CO,. A
fase de limitacdo da fotossintese pela regeneracdo da RuBP, por sua vez, depende da
atividade do ciclo de Calvin, que em Ultima andlise, depende da taxa a que ATP e
NADPH que sdo produzidos na etapa fotoquimica da fotossintese; nesta regido, a
fotossintese é limitada pela taxa de transporte de elétrons (LAMBERS et al., 2008).
Mesmo a uma C. elevada, na regido onde a taxa de transporte de elétrons ja ndo
aumenta com o aumento C., a taxa de assimila¢do liguida de CO, continua a
aumentar ligeiramente, porque a reacdo de oxigenacdo de Rubisco é cada vez mais
suprimida com o aumento da concentracdo de CO,, em favor da reacdo de
carboxilacdo (SHARKEY et al., 2007).

O terceiro estado ocorre quando as reacOes da etapa bioquimica da
fotossintese produzem trioses fosfatadas em quantidade superior a capacidade de
troca por fosfato (P;) no cloroplasto é chamado de fase de limitacdo pelo uso das
trioses fosfato (Ap) (Figura 2) (SAGE, 1994; von CAEMMERER, 2000). Nesta
condicdo, a fotossintese liquida ndo responde ao aumento de CO,, nem ¢é inibida pelo
aumento da concentracdo de oxigénio (SHARKEY, 1985).

Normalmente, as plantas operam a uma C; na qual o CO, e o transporte

elétrons co-limitam a taxa de assimilacdo de CO, (é o ponto onde a limitacdo pela



Rubisco na saturacdo de RuBP e a parte limitada pela regeneracdo da RuBP da curva
A/C. se intersectam (C.y)), 0 que segundo Lambers et al. (2008) é o ponto onde as
plantas utilizam eficazmente todos os componentes da luz e das reacGes da etapa
bioquimica da fotossintese. Alguns estudos tém apontado que o ponto de co-
limitagdes (Ci.y) varia muito entre as espécies de plantas (MANTER & KERRIGAN,
2004; DUBOIS et al.,, 2007; ZENG et al., 2010) e consideram esse ponto
importantissimo para uma correta estimativa dos parametros das curvas A/C..

Como cada um destes trés estados acorrem diferentes respostas da taxa
fotossintética liquida com o aumento na concentracdo de CO,, a modelagem auxilia
aos investigadores na determinacdo das capacidades bioquimicas subjacentes a
fotossintese e no entendimento de como os fatores internos e externos afetam 0s
componentes da fotossintese (SHARKEY et al., 2007).
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Figura 2 — Esquema dos processos que afetam a taxa fotossintética liquida a
diferentes presdes parcias de CO, no cloroplasto.
Fonte: Imagem adaptada de SHARKEY et al. (2007).



2.4 CURVA DE RESPOSTA FOTOSSINTETICA A LUZ

O estado estaciondrio da taxa de assimilagio de CO, aumenta
assintoticamente com aumento da densidade de fluxo fotossinteticamente ativo
(DFFA) (LAMBERS et al., 2008). Curvas de resposta fotossintética a luz séo
frequentemente medidas e podem ser descritas com precisdo por meio de equacOes
empiricas simplificadas e com base na bioguimica da fotossintese foliar (FARQUAR
et al., 1980; OGREN & EVANS, 1993). A equacdo que melhor descreve as curvas
de resposta a luz € a hipérbole ndo retangular (OGREN & EVANS, 1993), que é
constituida de trés partes distintas (SENDALL, 2009) (Figura 3). A primeira é a
porc¢do linear, em que abaixo do ponto de compensacao de luz — PCL (A = 0), ndo
existe luz suficiente para compensar a perda respiratoria de carbono devido a
fotorrespiracdo e a respiragdo no escuro, porém a medida que a intensidade de luz
aumenta, a limitagdo passa a ser da etapa bioquimica (atividade da Rubisco e outras
enzimas da fotossintese). Nessa parte da hipérbole, o declive inicial da curva
A/DFFA, descreve a eficiéncia com a qual a luz ¢ utilizada na fixacdo do carbono, e a
absorvancia da folha determina o rendimento quantico; este declive inicial é
chamado rendimento quéntico aparente (&®). A segunda parte da curva é a porcao
ndo-linear acima do declive inicial, mas abaixo da saturacdo de luz, que €
denominada zona de convexidade da curva (¢) (RABINOWICH, 1951). A terceira
porcdo da curva é a regido de altos niveis de DFFA onde a fotossintese torna-se
saturada pela luz (Amax), € é limitada pela taxa de carboxilacdo, que é regida pela

combinacéo de difusdo de CO, para a folha e capacidade de carboxilagéo.
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Amax ......... ........... L - — —®

Limitacdo
pela luz

Limitac&o pela carboxilagdo

Assimilagéo liquida de CO,

Densidade de fluxo fotossinteticamente ativo

Figura 3 - Esquema dos processos que afetam a taxa fotossintética liquida em
diferentes niveis de densidade de fluxo fotossinteticamente ativo.
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3 MATERIAL E METODOS

3.1 LOCAIS DE ESTUDO

O estudo foi realizado entre maio de 2009 e abril de 2010 em dois diferentes
biomas que se encontram no estado de Mato Grosso, Brasil. O primeiro local de
estudo estd situado em uma reserva natural protegida, Reserva Particular do
Patriménio Natural (RPPN) do Servico Social do Comércio (SESC)-Pantanal, a 111
m de altitude (16°39' S, 56°47' W) e é referido aqui como Pantanal. Este local tem
como caracteristica uma &rea de transicdo de vegetacdo mista entre floresta
monodominante e pastagem natural que esta sofrendo um processo de invasdo por V.
divergens (VOURLITIS, 2011). A topografia da varzea € praticamente plana,
causando grandes inundacdes durante a estacdo chuvosa (DA CUNHA E JUNK,
2001), que normalmente ocorre entre dezembro e maio, com niveis de 4gua variando
entre 1-2 m de profundidade (DA CUNHA E JUNK, 2004). Durante a esta¢do seca
pode ndo haver precipitagdo mensuravel e os recuos do nivel de agua ficam abaixo
da superficie do solo. O segundo local ¢ um fragmento de reserva de propriedade
particular (Fazenda Miranda), a 182 m de altitude (15°43' S; 56°04' W) e ¢é referido
aqui como Cerrado. O local é caracteristico de Cerrado stricto sensu composto por
uma floresta seca que nédo sofre processo de alagamento (Figura 1). As caracteristicas

dos locais de estudos para cada local estdo resumidas na Tabela 1.
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Tabela 1. Caracteristicas dos locais de estudo: Pantanal (floresta inundada) e
Cerrado (floresta ndo-inundada).

Ecossistemas

Caracteristicas Unidades Cerrado Pantanal
pH 5.7 4.7+t
indice de 4rea foliar m?/m? 3.4 351
Material orgénico no solo g/dm® 18.7 10.3 ¢
Nitrogénio total no solo g/Kg 0.8 -
Fosforo total no solo mg/dm® 35 28t
Tipo de solo Litdlicos distréficoss Gleyic Solonetzt
Precipitacdo anual mm 1491 1608
Média anual da temperatura °C 26.13 26.71
Meédia anual da umidade relativa % 72.43 76.23
Média anual do déficit presséo de vapor KPa 1.10 0.92

Fonte dos dados: TVourlitis, 2011. £Zeilhofer, 2006. 8Antunes Junior, 2011.

3.2 DESCRICAO DAS ESPECIES

A C. americana (Dilleniaceae) é uma espécie de arvore de fenologia semi-
decidua, caracteristica de terrenos secos do Cerrado brasileiro, que atinge 6-10 m de
altura (MEDINA & FRANCISCO, 1994), suas folhas sdo altamente onduladas e
coriaceas (LORENZI, 2002) e tém uma duracdo de 7-8 meses. As folhas novas séo
produzidas aproximadamente no primeiro més da estacdo seca, geralmente em julho,
e entre julho-outubro as duas coortes de folha estdo presentes ao mesmo tempo, uma
com cerca de 7-8 meses de idade, que se desenvolveu durante a temporada anterior
(referido aqui como folhas "velhas™), e a que se desenvolveu durante a temporada
atual (referido aqui como folhas "jovens™). Esta espécie esta colonizando
rapidamente &reas que nos ultimos anos a duracdo da inundacdo foi menor no
Pantanal.

A V. divergens (Vochysiaceae) é uma planta perenifdlia, pioneira, nativa da
Bacia Amazonica. Suas arvores podem atingir de 25-28 m de altura e suas folhas sdo
brilhosas e de cor verde-escuro (POTT & POTT, 1994). As folhas sdo produzidas

durante todo o ano, mas com uma fase proeminente no final do periodo de enchente
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(aproximadamente marco-maio). De forma semelhante & C. americana, é possivel
identificar duas coortes de folhas durante a estacdo seca, sendo que uma se
desenvolveu durante o ano anterior (folhas “velhas™) e outra se desenvolveu durante
0 ano em curso (folhas "jovens"). Ocorre com grande frequéncia e de maneira
bastante continua nas matas ciliares do Pantanal Mato-Grossense e do rio Araguaia,
preferencialmente em areas abertas de terrenos aluviais inundaveis, onde chegam a
crescer e reproduzir-se com tanto vigor, formando populagfes monodominantes
chamadas de “cambarazais” (LORENZI, 2002).

3.3 AVALIA(;AO DO DESEMPENHO FOTOSSINTETICO DA C. americana
E DA V. divergens NO PANTANAL

Para atender ao primeiro objetivo especifico e testar a primeira hipdtese do
trabalho, foram realizadas medigdes do intercambio gasoso para a construcdo de
curvas de resposta da fotossintese liquida ao CO, (curva A/C.) nas duas espécies no
Pantanal (item 3.5.1).

Das curvas A/C. foram obtidos os parametros velocidade maxima de
carboxilagdo da Rubisco (Vcmax), taxa de transporte de elétrons em luz saturante
(Jmax), taxa de utilizacdo das trioses-fosfato (TPU), ponto de compensacdo de CO,
(1) e, além disso, a taxa fotossintética liquida (A) e a condutancia estomatica (gs)
obtidas para a concentracdo de CO, atmosférico de 400 pmol (CO,) mol™.

Em ambas as espécies, as curvas A/C. foram determinadas mensalmente e em
folhas jovens e velhas, quando presentes. Definiu-se como folha jovem a primeira,
completamente expandida, de coloracdo verde-escura, que estava mais proximo do
apice caulinar. Enquanto as folhas velhas eram aquelas que estavam pelo menos,
quatro pares de folhas abaixo do &pice da haste, de consisténcia mais rigida, em
textura com uma mistura de verde-escuro, amarelo e manchas marrons.

Apos as medicOes de intercdmbio gasoso, as folhas foram retiradas das
plantas para a determinacgdo de suas areas foliares especificas (AFE) e dos teores de
N e P (item 3.6).
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3.4 AVALIACAO DO DESEMPENHO FOTOSSINTETICO DA C. americana
E DA V. divergens NO PANTANAL E NO CERRADO

Para atender ao segundo objetivo especifico e testar a segunda hipotese do
trabalho, foram realizadas medigdes do intercambio gasoso para a construcdo de
curvas de resposta da fotossintese liquida a luz (curva A/DFFA) nas duas espécies no
Pantanal e no Cerrado (item 3.5.2).

As curvas A/DFFA foram realizadas mensalmente para ambas as espécies em
ambos os biomas e empregando-se so as folhas jovens, so as folhas velhas, ou a
média entre elas, dependendo se presentes ou ausentes no més de medicdo.

Das curvas A/DFFA foram obtidos os parametros eficiéncia quantica aparente

(&), taxa maxima de fotossintese bruta em luz saturante (Amax), taxa de respiragdo no

escuro (Re) e a convexidade da curva (6) e, a partir das mesmas curva, determinados

0 ponto de compensacdo de luz (PCL), a densidade de fluxo fotossinteticamente
ativo saturante (DFFA), a taxa maxima de conduténcia estomética em luz saturante
(0smax) € @ concentracao de CO, no espaco intercelular na luz de saturacao (C;).

O PCL foi calculado isolando-se esse pardmetro na curva A/DFFA e
calculando-se o valor da DFFA para A igual a zero. A DFFAy; foi calculada
isolando-se essa variavel da curva A/IDFFA para A igual a 90% de Amax — Re. A Qsmax
foi estimada a partir da analise visual do grafico da curva A/DFFA, observando-se 0
momento inicial em que A tendia a se estabilizar na condicdo de quase plato,
identificando-se o valor da condutancia estimada pelo LI-6400 do ponto mais
proximo. A C; foi tomada exatamente para aquele ponto em que Qsmax fOi
determinada.

Apos as medicdes de intercdmbio gasoso, as folhas foram retiradas das
plantas para a determinacgdo de suas areas foliares especificas (AFE) e dos teores de
N e P (item 3.6).

A partir dos valores de Amax € gsmax foi calculada a eficiéncia intrinseca no uso
de agua (EIUA), como sendo a fracdo entre ambas as variaveis, respectivamente
(LAMBERS et al., 2008). De igual forma, a partir dos valores de Anax € dos teores de
N e P nas folhas, foram calculadas as eficiéncias fotossintéticas no uso de N (EIUN)



15

e no uso de P (EIUP) como sendo as fracOes entre Amax € N € Anax € P,
respectivamente (Guan & Wen, 2011; He et al., 2011).

3.5 PARAMETROS DE TROCAS GASOSAS

Foram escolhidas aleatoriamente cinco plantas de C. americana e de V.
divergens que mediam 3-5 m de altura, de aparéncia saudavel, expostas ao sol, e que
estavam distribuidas em uma area de aproximadamente 0,5 ha em ambos os locais de
estudo. Quando possivel, foram medidas as taxas de trocas gasosas em folhas jovens
e velhas, de ambas as espécies, porque o desempenho fisioldgico é reconhecidamente
afetado pela ontogenia foliar (KITAJIMA et al., 2002).

Durante o periodo de inundacdo no Pantanal (dezembro a maio) o acesso as
plantas era feito por barco, isso porque a profundidade local era de 1,2 m.

As curvas A/C. e curvas A/DFFA foram medidas mensalmente para cada
espécie e nos diferentes biomas (excecdo dos meses de agosto e novembro por
motivos instrumentais), utilizando um modelo de medicdo portéatil de fotossintese
(LI1-6400; LI-COR, Lincoln, NE, EUA). As medicdes foram realizadas durante a
manha nos dias de sol, evitando as horas do meio-dia, quando ha reducdo na

fotossintese.

35.1 AJUSTE DAS CURVAS A/C. E OBTENCAO DE VARIAVEIS A
PARTIR DESTAS CURVAS

As folhas foram colocadas na cdmara de LI-6400, a qual foi ajustada para
proporcionar uma densidade de fluxo fotossinteticamente ativa (DFFA) de 1000
umol (fétons) m? s para assegurar a saturacdo de luz para a fotossintese,
temperatura do bloco a 28°C, e umidade relativa de 60%. Apo6s 15 minutos de
aclimatacdo a estas condicdes, o LI1-6400 foi ajustado para variar a concentracao de
CO; na cAmara na seguinte ordem: 400, 300, 250, 200, 150, 100, 50, 400, 400, 450,
500, 600, 700, 800, 1000 e 1200 pmol (CO,) mol™. Estas concentracdes de CO, na
camara (C;) podem ser expressas em pressdo parcial multiplicando-se as mesmas

pela pressdo atmosférica local. A assimilagdo foi gravada a cada mudanca na
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concentracdo de CO, somente depois em que o coeficiente de variagdo era menor que
0,3%.

Os parametros da curva de A/C. foram entdo calculados usando o conhecido
modelo de Farquhar et al. (1980), em que a dependéncia da taxa liquida da
assimilacdo de carbono [A, pmol (CO,) m? s™] em funcdo da presséo parcial de CO,
no cloroplasto (C., Pa). As curvas A/C. foram usadas em vez de curvas A/Cj com a
finalidade de minimizar as diferencas entre C; e C;, uma vez que consideram as
limitacdes pela conduténcia mesofilica (gnm), evitando assim a subestimacédo de Vemax,
0 que é comum em ajustes de curva A/C; (EPRON et al.,, 1995; MANTER &
KERRIGAN, 2004).

As curvas A/C. foram modeladas como o0 minimo dentre trés taxas limitantes:

A=min{A,, 4;,A,} — Ry (1)

Em que A é a taxa de fotossintese liquida [umol (CO,) m? s?]; min {} indica “o
minimo de”; A, Aj e A, sdo a assimilagéo liquida de CO; limitada pela Rubisco, pela
regeneracdo da RuBP e pelo uso da triose-fosfato, respectivamente [umol (CO,) m™
s™]: Ry é a taxa de respiracéo no claro[umol (CO,) m™ s™]. A limitagdo fotossintética

pela Rubisco é expressa como:

A = chax (Cc_ F*)
¢ C.,+K.(1+0/K,)

(2)

onde Vemax 6 @ velocidade maxima de carboxilagdo da Rubisco (umol [CO,] m? s™);
C. ¢é a pressao parcial de CO, no cloroplasto (Pa); O é a pressdo parcial de O, no
cloroplasto (Pa); 7™* é o ponto de compensacdo de CO, na auséncia de respiracao
mitocondrial (Pa); K. e K, sdo o coeficiente de Michaelis-Menten da atividade da
Rubisco para 0 CO, e O,, respectivamente (Pa).

A taxa de fotossintese limitada pela regeneracdo RuBP € expressa como:

_] (Cc - F*)

ST ) 3
I~ 4c, + 8r* ®)
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Na Equacdo 3, a taxa potencial de transporte de elétrons (J) esté relacionada
com Jmax através de uma relacdo empirica (FARQUHAR & WONG, 1984):

0]%> — (aDFFA + J;pax)] + aDFFA] oy = 0 (4)

Em que J é a taxa potencial de transporte de elétrons (mmol m? s?) que é
dependente da desnsidade de fluxo fotossinteticamente ativo DFFA; 6 é a
convexidade da curva de resposta a luz e a € o0 rendimento quantico de transporte de
elétrons. O valor de « foi fixado em 0,3 mol elétrons mol™, com base em um média
do rendimento quantico fotossintético de plantas C; que é de 0,093 e uma
absorbancia foliar de 0,8 (LONG et al., 1993). O valor de 6 foi considerado como
0,90. Jmax € a taxa de transporte elétrons em luz saturada (umol [CO,] m™ s™). A taxa

de limitacdo da fotossintese pela TPU é expressa como:

A, = 3TPU (5)

Onde TPU é a taxa de utilizagdo da triose fosfato (umol [CO,] m™? s™).

C. esta relacionado com C;, A e gm, que € a condutancia mesofilica [umol
(CO,) m? s™ mol™]. A partir dos dados da curva A/C;, o valor de g, pode ser obtido
como sendo mais um parametro no ajuste da curva A/Cc por meio da seguinte
equacao:

.= G- ©
Im

Onde C; ¢ a pressdo parcial de CO, no espaco intercelular (Pa).

O efeito da temperatura da folha sobre o valor dos pardmetros da curva A/C.
foi considerado, tomando-se a temperatura de 25°C como a de referéncia, segundo
Harley et al. (1992):

AH,
Parametro = e(c_ﬁ) (7)

ou
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e(c_e?l.-l’lg)

1+ e(As.T—%)

Parametro = (8)
Em que ¢ é uma constante de escalonamento, 4H, é entalpia de ativacdo (KJ mol™),
AHy é entalpia de desativacdo (KJ mol™), 45 é a entropia, R é a constante dos gases
(8,314 J mol™ K™) e T é a temperatura absoluta da folha (°C + 273,15).

Para a correcdo dos parametros da curva A/C. para a temperatura de 25°C,
utilizou-se os coeficientes descritos nos trabalhos de Harley et al. (1992) e Sharkey et

al. (2007), apresentados na Tabela 2.

Tabela 2- Os parametros do modelo utilizados para ajustar as curvas A/C. que
descrevem as respostas da temperatura para a ribulose 1,5-bisfosfato
carboxilase/oxigenase (Rubisco), os parametros cinéticos da enzima e condutancia
do mesofilo utilizados para analise das curvas A/C para um intervalo de temperatura.

Parametros usados nas curvas 25°C c AH, AHy AS
K. (Pa) 27,24 3598 80,99

K, (KPa) 16,58 12,38 23,72

I* (Pa) 374 11,19 24,46

Parametros usados nas curvas 25°C c AH, AHy AS
Vemax (Mmol CO, m™ s™) 1 26,36 65,33

Jmax (Umol CO, m™? s™) 1 17,71 439

TPU (umol CO, m?s™) 1 21,46 53,1 201,80 0,65
Re (umol CO, m? s 1 18,72 46,39

Om (umol CO, m?s™* Pa™) 1 20,01 496 437,40 1,40

3.5.2 AJUSTE DAS CURVAS A/DFFA E OBTENCAO DE VARIAVEIS A
PARTIR DESTAS CURVAS

As folhas foram colocadas na camara do LI-6400, a qual foi ajustada para
fornecer concentracdo de 400 pmol (CO,) mol™, temperatura de 28°C, umidade
relativa do ar de referéncia proximo a 60%. Ap6s 15 minutos de aclimatacéo a essas

condicdes, o LI-6400 foi ajustado para fazer variar a DFFA na seguinte ordem: 2000,
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1500, 1250, 1000, 800, 500, 250, 100, 50, 25, 0 umol (fétons) m? s para cada
medicé&o.
Os dados fotossintéticos foram ajustados a um modelo que estima a

assimilacao liquida de CO, (A; umol CO, m?s™) em fungdo de DFFA:

Ao (PDFFA + Apgx — ((@DFFA + Apgy)? — 4@ODFFAA14:)"°) R 9)
a 20 o

Onde @ = o rendimento quantico aparente [umol (CO») pmol™], Amax = taxa méxima

de fotossintese bruta por base de area [umol (CO,) m? s'] e © = convexidade da

curva - adimensional (THORNLEY, 1976; OGREN & EVANS, 1993). A taxa de
respiracdo no escuro (Re) por base de area foi calculada quando DFFA = 0 pmol
(fétons) m? s™.

A transformag8o da base de area foliar para a base de massa foliar da taxa
maxima de fotossintese em luz saturante (Amax) € da taxa de respiragéo no escuro (Re)

foi realizada multiplicando-se Amax € Re pela respectiva AFE.

3.6 DETERMINACOES DA AREA FOLIAR ESPECIFICA E DO TEOR DE
NUTRIENTES NAS FOLHAS

Apos as medigdes das curvas, as folhas foram retiradas e sua area foliar fresca
aferida com auxilio de um medidor portatil de area foliar (CI-202; CID, Inc., Camas,
WA, EUA), em seguida as folha foram armazenadas em caixas de isopor a qual
continha gelo. No laboratorio as folhas foram secas a 70°C até atingirem peso
constante e posteriormente pesadas em uma balanca de precisdéo (AG 200;
GEHAKA, Séo Paulo, SP, Brasil). A AFE foi calculada dividindo a &rea foliar fresca
pela massa da folha seca. O material seco foi entdo moido em moinho tipo Wileye. A
concentracdo de N nas folhas foi determinada utilizando-se o método de digestdo e
destilacdo de micro-Kjedahl (GOLTERMAN et al., 1978) enquanto que a de P foi
determinada por analise colorimétrica usando o método de vitamina C (Braga &
DeFelipe, 1974).
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3.7 ANALISES ESTATISTICAS

As analises da curva A/C. foram realizadas utilizando uma planilha
desenvolvida por Su et al. (2009), escrita para Matlab (V7.3, Matworks Inc., Natick,
MA, EUA). O algoritmo genético (GA) foi utilizado para estimar os parametros
Vemaxs Jmax, TPU, Ry € gm, cOm base na soma do quadrado dos erros, porém, essa
abordagem minimiza os erros subjetivos que podem surgir quando as estimativas de
Vemax: Jmax, TPU sdo feitas por funcdes individualmente ajustadas para estimar cada
parémetro.

Foram realizadas analises de varidncia multivariadas (MANOVA) para
determinar se houve diferencas estatisticas significativas nas variaveis dependentes:
A, I, 9s, Vemax, Jmax € TPU por unidade de area em funcdo das espécies (S), idade da
folha (F) e o tempo (T).

No caso de que fosse verificada interacdo significativa entre as varidveis
independentes, uma analise unidirecional da variancia foi utilizada para determinar
se existem diferencas entre S, F, ou T.

As relacGes entre as varidveis A, Vemax, Jmax transformadas por unidade de
massa seca, a AFE e as concentracdes de N e P foliares foram analisadas por meio de
regressao linear. Os dados foram agrupados quando ndo havia diferenca significativa
no declive ou intercessdo entre idade da folha ou da espécie.

As andlises das curvas A/DFFA foram realizadas utilizando o programa
NCSS versdo 7 (HINTZE, 2007), ajustando-se a regressao apresentada na Equagéo 9
aos dados originais.

Assim como foi feito para analisar os parametros das curvas A/C., foram
realizadas analises de variancia multivariadas (MANOVA) para determinar se houve
diferengas estatisticas significativas nas variaveis dependentes: @, Amnax, Re, PCL,
DFFAgt, gsmax, Ci, EIUA, EIUN e EIUP por unidade de area em funcéo dos biomas
(B) e tempo (T). No caso de uma interacdo significativa entre bioma x tempo uma
analise unidirecional da variancia foi utilizada para determinar se havia diferencas
entre Be/ou T.

Regressao linear foi utilizada para analisar a dependéncia por base de massa
Amax, Re, area foliar especifico (AFE) e concentragdes de nutrientes foliares (N e P).

Os dados foram agrupados quando ndo havia diferenca significativa no declive ou



21

intercessdo entre ecossistemas. Os intervalos de confianga dos pardmetros da

regressdo foram obtidos por analise de Bootstrap.
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4 RESULTADOS

4.1 VARIAVEIS MICROMETEOROLOGICAS DURANTE O PERIODO DE
MEDICAO

As variaveis micrometeoroldgicas se apresentaram de forma sazonal e sem
grandes diferencas entre os biomas de estudo, j& que a distancia entre 0s mesmos é
de apenas 90 km, estando dessa forma sob o mesmo regime regional climético.

Durante todo o estudo, independentemente do bioma, a média mensal da
temperatura do ar aumentou de um minimo de aproximadamente 22,5°C em junho,
para 27,5°C em outubro (Figura 4A). De forma semelhante, o déficit de pressdo de
vapor atmosférico (DPV) aumentou aproximadamete de 0,80 KPa no final da estagdo
chuvosa (maio-junho) e atingiu um pico de 1,35 KPa em setembro no Pantanal,
enquanto que no Cerrado esse pico foi atingido um més antes (agosto), sendo 0,35
KPa maior (Figura 4B). A Temperatura do ar durante a temporada umida foi mais
estdvel do que durante a estacdo seca, variando entre 26,5 a 27,5°C
indepententemente do bioma, enquanto o0 DPV no Pantanal caiu logo que iniciou a
temporada de chuvas, em outubro ficando entre 0,78-0,90 KPa. Ja no Cerrado o DPV
comegou a reduzir em setembro, isso devido em grande parte a antecipagdo do
periodo chuvoso nesse bioma (Figura 4A e B).

O saldo de radiacao liquida (R,), de forma contraria a temperatura do ar e
DPV, apresentou menor varia¢do durante a estagdo seca. Enquanto que na temporada
umida a R, no Cerrado apresentou uma reducgdo durante o0 més de dezembro, porém,
com relagdo & média anual, as R, do Cerrado e do Pantanal foram as mesmas (10.
39+0.20 — Cerrado e 10.38+0.14 — Pantanal) (Figura 4C).

A precipitacdo total foi de aproximadamente 1590 mm no Pantanal e 1585

mm no Cerrado durante o periodo de estudo, sendo ligeiramente acima da média para
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ambas as regides principalmente no Cerrado (Tabelal). Entre todo o periodo de
estudo somente no Pantanal em julho ndo foi observada precipitacdo. Nesse bioma,
durante a maior parte da estacdo seca do ano de 2009 o teor de &gua do solo na
camada superior (10 centimetros) foi <10% em peso (Vourlitis et al. 2011). J& o
periodo chuvoso comecou em outubro de 2009 no Pantanal, tendo a inundacéo
iniciado em dezembro e se estendido até o final de maio de 2010, tendo o maior nivel

da agua de superficie do solo em marc¢o de 2010 (Figura 4d).
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Figura 4 - Médias (x ES) da variacdo da temperatura do ar (A), déficit de presséo de
vapor atmosférico (B), Saldo de radiacédo (C) para o Pantanal (circulos abertos, linha
pontilhada) e Cerrado (circulos fechados, linha solida); pluviosidade acumulada
mensal (D) para Pantanal (barras sombreadas) e Cerrado (barras escuras) e nivel de
agua acima da superficie (triangulos abertos, linha sélida) para o local de estudo
durante maio de 2009 a abril de 2010. Dados micrometeorologicos foram obtidos a
partir de uma torre micrometeorologica isntalada a 500 m do local de estudo.

4.2 DESEMPENHO FOTOSSINTETICO DE C. americana E DE V. divergens
NO PANTANAL

4.2.1 VARIACAO NA ESTRUTURA FOLIAR
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A V. divergens teve uma coorte de folhas jovens e velhas de maio a outubro
de 2009 e novamente em abril de 2010, enquanto a C. americana comegou a
produzir folhas novas em julho e continuando até abril de 2010 (Figura 5). Em
novembro, a C. americana havia perdido a maioria das folhas produzidas durante o
ano anterior, mas a partir de abril de 2010, as folhas produzidas em julho do ano
anterior ja tinham idade suficiente para serem consideradas velhas (ou seja, pelo
menos 4 pares de folhas abaixo do apice da haste, de consisténcia mais rigida, em
textura com uma mistura de verde-escuro, amarelo e manchas marrons).

As folhas novas de ambas as espécies apresentaram uma area foliar especifica
(AFE) significativamente superior as folhas velhas, e ambas as espécies apresentaram
significativas variacbes temporais na AFE ao longo do tempo (Figura 5). Em geral,
ambas as espécies tiveram as maiores AFE no inicio da esta¢do chuvosa, em outubro.
Para V. divergens, a AFE de folhas velhas foi mais estavel (cerca de 60-100 cm? g™)
do que as de folhas jovens, as quais tiveram uma AFE mais elevada, porém com
maior variacdo temporal (Figura 5). Para a C. americana, a AFE para ambas as
folhas, jovens e velhas, teve 0 mesmo padrdo temporal assim como para V.
divergens, mas a dindmica da variagdo em AFE foi ligeiramente superior para C.

americana (Figura 5).
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Figura 5 - Médias (x SE) da area foliar especifica para folhas jovens (circulos
fechados, linhas sélidas) e folhas velhas (circulos abertos, linhas pontilhadas), para
V. divergens (painel superior) e C. americana (painel inferior) durante o periodo de
estudo de maio de 2009 a abril de 2010. Também s&o exibidos os resultados de uma
analise de variancia de 3 fatores (F-estatistico e graus de liberdade) para fatores
principais: espécies (S), idade foliar (F) e meses (T). * p<0,05; ** p <0,01; ***p <
0,001.

4.2.2 VARIACAO NOS PARAMETROS DAS CURVAS A/C. E NOS TEORES
DE N E P DA FOLHA

A tendéncia geral das curvas A/C. para os periodos inundado e seco e para
folhas jovens e velhas pode ser verificada nas Figuras 6 e 7, respectivamente. Essas
figuras possibilitam a identificacdo de padrdes de comportamento mais gerais, poréem
servem para corroborar com os resultados obtidos e com as anélises detalhada dos
efeitos das variaveis independentes sobre as dependentes relacionadas aos

parametros das curvas A/C. e as variaveis obtidas a partir destas.
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Em geral, V. divergens ndo exibiu grandes diferengas na forma da curva A/C,
em escala de tempo, j& C. americana teve um nivel de saturacdo de fotossintese mais
baixo durante a estacdo de seca do que na estacdo inundada (Figura 6). Em contraste,
ambas as espécies tiveram maiores taxas de A na condi¢do de CO, saturado em folhas
mais velhas (Figura 7).

Independentemente da hidrologia de superficie e da idade da folha, para V.
divergens a A foi essencialmente limitada pela atividade da Rubisco a uma C, menor
que 40 Pa, enquanto para C. americana essa limitacdo ocorreu a uma C. menor que
35 Pa (Figura 6). A limitacdo pela regeneragdo da RuBP para as duas espécies foi
mais pronunciada quando C. estava entre 35-50 Pa, enquanto as limitacdes pela TPU

foram mais importantes a uma C, menor que 50 Pa.
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Figura 6 - Médias (95% de intervalo de confianca) da resposta da fotossintese da
folha (A) versos a pressdo parcial de CO, no cloroplasto (C;) para folhas de V.
divergens (A, B) e C. Americana (C, D), durante o periodo inundado (A e C) e seco
(B e D). Também sdo exibidas as fun¢des dos modelos de Farquhar et al. (1980) para
limitacdes de A pela Rubisco (linhas continuas), RuBP (linhas pontilhadas) e TPU
(linhas tracejadas). Alem disso, constam a soma dos quadrados dos erros (SQE) do
modelo e 0 niumero de dados amostrados por estacao (n).
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Figura 7 - Médias (95% de intervalo de confianca) da resposta da fotossintese da
folha (A) versos a pressao parcial de CO, no cloroplasto (C.) para as folhas jovens (A
e C) e velhas (B, D), para V. divergens (A, B) e C. americana (C, D). Também séo
exibidas as funcbes dos modelos de Farquhar et al. (1980) para limitacdes de A pela
Rubisco (linhas continuas), RuBP (linhas pontilhadas) e TPU (linhas tracejadas).
Além disso, constam a soma dos quadrados dos erros (SQE) do modelo e o nimero
de dados amostrados por estacao (n).

Pelos resultados da MANOVA, verificou-se o efeito significativo da espécie,
idade foliar e tempo (meses) sobre as variaveis de trocas gasosas e uma interacdo
significativa entre espécies x idade foliar e entre espécies x tempo (Tabela 3). Ambas
as espécies apresentaram altas taxas de fotossintese durante todo o periodo de estudo,
com valores sempre acima 6,2 umol (CO,) m™ s™ e alcancando valores préximos de
13,3 pmol (CO,) m™? s (Figura 8). No entanto, a idade foliar foi um fator importante
para A (F1.67 = 6,88; p < 0,01), com folhas mais velhas apresentando maiores taxas de

A do que as folhas mais jovens, especialmente para C. americana (Figura 8).
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Tabela 3 - Resultados da analise de variancia multivariada (MANOVA) para o efeito
da espécie, idade foliar e tempo (meses) na taxa de fotossintese liquida (A), na
condutancia estomatica (gs), na velocidade maxima de carboxilacdo da Rubisco
(Vemax), na taxa maxima de transporte de elétrons em luz saturante (Jmax), Na taxa de
utilizacdo de triose fosfato (TPU) e no ponto de compensacdo de CO2 (I). S&o
exibidos a probabilidade de erro tipo | (valor P), o F estatistico calculado usando o
critério de Wilks, e o efeito associado e graus de liberdade do erro (efeito, erro df).

Interacdes F-estatistico df p

Espécies 2,13 7;61 0,049
Idade foliar 2,43 7,61 0,029
Meses 1,62 63;350 0,003
Espécies x Idade foliar 2,44 7;61 0,028
Espécies x Meses 1,57 63;350 0,006
Idade foliar x Meses 0,76 63;350 0,902
Espécies x Idade foliar x Meses 0,81 63;350 0,840

A conduténcia estomatica (gs) variou significativamente ao longo do tempo,
mas ndo em funcdo das espécies e idade foliar (Figura 8). Esta variacdo pareceu ser
mais pronunciada para V. divergens, mas ndo foi o suficiente para diferir
significativamente de C. americana. Taxas de gs foram em média mais baixas para
ambas as espécies durante a estagdo seca e a transicdo seca-inundada (setembro-
outubro), mas curiosamente, folhas velhas de V. divergens exibiram os maiores
valores de gs em junho-julho de 2009 (Figura 8), quando a temperatura do ar e 0

DPV foram relativamente baixos (Figura 4B).
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Figura 8 - Médias (+ SE) da taxa de fotossintese liquida (painéis da esquerda) e
condutancia estomatica (painéis da direita) para folhas jovens (circulos solidos,
linhas solidas) e velhas (circulos abertos, linhas pontilhadas), para V. divergens
(painéis superiores) e C. americana (painéis inferiores) durante o periodo de estudo
de maio de 2009 a abril de 2010. Também séo exibidos os resultados de uma analise
de variéncia de 3 fatores (F-estatistico e graus de liberdade) para fatores principais:
espécies (S), idade foliar (F) e meses (T). * p <0,05; ** p <0,01; *** p <0,001.

Os valores dos parametros das curvas A/Cc, Vemax, Jmax € TPU foram
significativamente mais elevados em folhas mais velhas, e para Vimax € Jmax
significativamente superiores durante a estacdo inundada (Figura 9). Estas diferencas
parecem ser mais evidentes para C. americana, respondendo em parte pelas
significantes interacOes entre espécie x idade foliar e espécie x tempo, observadas
com a analise da MANOVA (Tabela 3). Por exemplo, Vcmax para C. americana quase
duplicou para folhas velhas entre a estacdo seca para inundada, enquanto que nesse
mesmo periodo Vemax para folhas jovens foi ligeiramente menor (Figura 9).
Tendéncias semelhantes foram observadas para Jnax, € quanto a TPU, as maiores
diferencas foram observadas para a idade foliar (Figura 9). No caso de V. divergens,
as tendéncias sazonais na Vemax, Jmax € TPU foram mais variadas, porém todos os trés
parametros apresentaram um declinio transitdrio para as folhas mais velhas durante o

pico da estagdo seca em julho e um declinio mais substancial para as folhas jovens
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durante a transicdo entre as estagdes seca e inundada em setembro-outubro (Figura
9).
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Figura 9 - Médias (+ SE) da velocidade maxima de carboxilacdo da Rubisco (painéis
da esquerda), da taxa maxima de transporte de elétrons em luz saturante (painéis de
meio) e da taxa de utilizacdo da triose fosfato (painéis da direito) para folhas jovens
(circulos solidos, linhas solidas) e velhas (circulos abertos, linhas pontilhadas) para
V. divergens (painéis superiores) e C. americana (painéis inferiores) durante o
periodo de estudo de maio de 2009 a abril de 2010. Também sdo exibidos os
resultados de uma analise de variancia de 3 fatores (F-estatistico e graus de
liberdade) para fatores principais: espécies (S), idade foliar (F) e meses (T). * p <
0,05; ** p < 0,01; *** p < 0,001.

Ao contrério do que foi observado para A, o ponto de compensacdo de CO,
(") foi em média significativamente maior em folhas novas (4,68 + 0,08 Pa) do que
em folhas velhas (3,90 + 0,04 Pa), para ambas as espécies (Figura 10). A média de I”
obtida para C. americana, independentemente de outros fatores (idade foliar e més),
foi de 4,10 = 0,06 Pa, menor que a encontrada para V. divergens (4,57 £ 0,06 Pa).
Para C. americana, o " diferiu significativamente entre as estagdes seca e inundada,
diminuindo de 4,5 para 3,7 Pa, considerando-se as médias entre as duas idades
foliares. Para V. divergens, as diferencas sazonais para /" foram menos pronunciadas,
variando de 4,5 para 4,0 Pa; contudo, o /" para folhas jovens foi mais elevado durante
a transicédo entre as estacOes seca e inundada, em setembro-outubro de 2009 (Figura
10).
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Figura 10 - Médias (+ SE) do ponto de compensacdo de CO; para folhas jovens
(circulos sdlidos, linhas solidas) e velhas (circulos abertos, linhas pontilhadas), para
V. divergens (painel superior) e C. americana (painel inferior) durante o periodo de
estudo de maio de 2009 a abril de 2010. Também s&o exibidos os resultados de uma
analise de variancia de 3 fatores (F-estatistico e graus de liberdade) para fatores
principais: espécies (S), idade foliar (F) e meses (T). * p <0,05; ** p < 0,01; *** p <
0,001.

As concentragdes foliares de N e P variaram significativamente ao longo do
tempo, e apesar de folhas jovens geralmente terem apresentado concentracdes de N e
P mais elevadas, ndo foram observadas diferencas significativas entre as idades
foliares ou espécies (Figura 11). As concentracdes de N e P foliares para ambas as
espécies aumentaram durante a estacdo seca, atingindo um pico em setembro, e
folhas velhas de V. divergens exibiram menor varia¢do sazonal na concentracdo de N
do que folhas velhas de C. americana (Figura 11). As folhas jovens, no entanto,
pareciam ter maiores variagdes ao longo do tempo do que as folhas velhas, e, em
média, as variaces sazonais na concentracdo de N e P de folhas jovens de V.
divergens foram maiores do que as observadas para as folhas jovens de C.

americana.
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Figura 11 - Médias (= SE) das concentracdes de nitrogénio (paineis da esquerda) e
fésforo (painéis da direita) para folhas jovens (circulos sélidos, linhas solidas) e
velhas (circulos abertos, linhas pontilhadas), para V. divergens (painéis superiores) e
C. americana (painéis inferiores) durante o periodo de estudo de maio de 2009 a
abril de 2010. Também sdo exibidos os resultados de uma analise de varidncia de 3
fatores (F-estatistico e graus de liberdade) para fatores principais: espécies (S), idade
foliar (F) e meses (T). * p <0,05; ** p <0,01; *** p < 0,001.

4.2.3 Relagdes funcionais entre Vemax, Jmax, A, AFE, concentragdes de N e P

Foram identificadas relaces significativas entre Vemax, Jmax, A, AFE e
concentracgdes foliares de N e P (Figura 12, Tabela 4). Uma forte relagdo entre Jmax €
Vemax TOi Observada independentemente da espécie e da idade foliar (> = 0,90, p <
0,0001, Tabela 4), e, como esperado, estes dois parametros foram fortemente
relacionados com A. Viemax, Jmax» A, € AFE variaram significativamente como uma
funcdo da idade foliar (Tabela 4). Como esperado, estas varidveis foram fortemente
relacionadas com as concentragdes de N e P (Figura 12; Tabela 4). Jmax em geral
demonstrou uma relacdo mais forte com a concentracdo de N e P do que Vcmax,
porém, o efeito de N sobre Jmax foi significativamente afetado pela idade foliar. A
como uma variavel dependente apresentou relagdes positivas com N, P, e AFE (r?
variou entre 0,12 e 0,54; Tabela 4) e relagdes fracas ou nédo-existentes com folhas
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jovens. O teor de N ndo foi associado com AFE e foi fracamente relacionado com P
(Tabela 4).

Tabela 4. Relacdes de regressdo linear entre velocidade maxima de carboxilacdo da
Rubisco (Vcmax), taxa maxima de transporte de elétrons em luz saturante (Jmax), taxa
de fotossintese (A), todos em base de massa, area foliar especifica (AFE), e os teores
de P (P) e de N (N) para V. divergens (Vg) e C. americana (Ca) com idades
diferentes (folhas velhas - FV e folhas jovens - FJ) no Pantanal brasileiro. O ns
indica relagdes que ndo sdo estatisticamente significativas (p > 0,05), portanto
nenhuma inclinacéo ou intercepto é apresentada. Unidades: Vemax, Jmax A: pmol gt s
L AFE:m?g*, NeP:gg™

Variaveis

InteracOes Dependentes  Independentes n r? p Inclinagdo Intercepto
Combinado Vemax Jimax 100 0,90 <0,0001 1,2 12,12
Combinado Vemax A 104 0,69 <0,0001 0,2 0,03
Combinado Vemax N 103 0,13 <0,001 26,1 0,04
Vg Vemax P 59 0,18 <0,001 139,9 0,24
Ca Vemax P 44 0,35 <0,001 443,8 0,08
FV Vemax AFE 60 0,49 <0,001 62,9 -0,14
FJ Vemax AFE ns
Combinado Jmax A 100 0,77 <0,001 5,2 0,08
Vg Jimax N 56 0,33 <0,001 41,6 -0,04
Ca Jimax N 43 0,36 <0,001 68,1 -0,24
Vg Jimax P 56 0,38 <0,001 253,1 0,32
Ca Jimax P 43 0,29 <0,001 430,0 0,31
FV Jimax AFE 58 0,69 <0,001 78,8 -0,10
FJ Jimax AFE 42 0,26 <0,001 354 0,31
Combinado A N 104 0,12 <0,001 49 0,03
Vg - FV A P 38 0,32 <0,001 38,9 0,05
Ca-FV A P 22 0,44 <0,001 127,3 0,002
Vg-FJ A P ns
Ca-FJ A P ns
FV A AFE 60 0,54 <0,001 11,0 -0,002
FJ A AFE 44 0,12 0,022 4,9 0,06
FV N P 70 0,13 0,002 2,6 0,01
FJ N P 53 0,49 <0,001 3,8 0,01
Vg - FV N AFE ns
Ca-FJ N AFE ns
Vg-FJ N AFE ns
Ca-FJ N AFE ns
Vg P AFE 67 0,52 <0,001 0,1 -0,001
Ca P AFE 52 0,58 <0,001 0,1 -0,001
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Figura 12 — Graficos de dispersdo de taxa maxima da atividade da Rubisco (Vcmax),
taxa maxima de transporte de elétrons em luz saturante (Jmax), taxa de fotossintese
(A), todas em base de massa, area foliar especifica (AFE), teores foliares de P (P) e
de N (N) para folhas jovens (simbolos fechados) e folhas velhas (simbolos abertos)
de V. divergens (circulos) e C. americana (quadrados) durante o periodo de estudo,
de maio de 2009 a abril de 2010. Linhas de regressdo indicam tendéncias lineares
significativas (ver Tabela 2 para detalhes).

4.3 DESEMPENHO FOTOSSINTETICO DA C. americana E DA V. divergens
EM CADA UM DOS BIOMAS, PANTANAL E CERRADO

4.3.1 VARIACAO NAS CONCENTRACOES DE N, P E NA AFE

Ambas as espécies apresentaram diferencas significativas na area foliar
especifica (AFE) entre os biomas, sendo os valores ligeiramente maiores (aumento
de cerca de 1,25 m® Kg) no Cerrado para V. divergens. J4 para C. americana,
embora os padrdes temporais tenham sido semelhantes, a dinamica da variacdo na
AFE foi muito mais elevada no Pantanal (com um aumento de cerca de 2,54 m?Kg™)
(Figura 13). Além disso, as espécies apresentaram variagdes significativas na AFE ao
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longo do tempo. Em geral, ambas as espécies apresentaram a maior AFE no final da
estacao de seca (Figura 13).

A concentracdo de N e P no tecido variou significativamente ao longo do
tempo, com excessdo da concentracdo de N na espécie V. divergens. A concentracdo
foliar desses nutrientes para ambas as espécies apresentou seus maiores valores no
final da estacdo seca. Em geral, as folhas no Cerrado tinham significativamente
maiores concentracfes de N e P do que as do Pantanal. As folhas do Cerrado, no
entanto, pareciam ter maiores varia¢des ao longo do tempo que as folhas do Pantanal
(Figura 13).
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Figura 13 - Medias (x ES) da concentracdo foliar de nitrogénio (painéis da
esquerda), fosforo (painéis do meio) e area foliar especifica (painéis da direita) para
0 Cerrado (circulos fechado, linhas sélidas) e Pantanal (circulos abertos, linhas
pontilhadas) para V. divergens (painéis superiores) e C. americana (painéis iferiores)
durante o periodo de estudo de maio de 2009 a abril de 2010. Também sdo mostrados
os resultados de uma analise de variancia de 2 fatores (F-estatistico e graus de
liberdade) para biomas (B), meses (T) e biomas x meses (B x T). * p < 0,05; ** p <
0,01; *** p < 0,001.

4.3.2 VARIACAO NOS PARAMETROS DAS CURVAS A/DFFA E NAS EIUA,
EIUN E EIUP

Os valores de coeficiente de determinacdo (r°) variaram entre 0,76-0,98 para
V. divergens (Figura 14) e 0,87-0,99 para C. americana (Figura 15). Em geral, a V.
divergens ndo apresentou grandes diferencas na forma da curva A/DFFA em escalas

de tempo e sazonal, enquanto a C. americana teve uma maior variagdo entre 0s
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biomas em A principalmente durante a estacdo seca e no inicio da estacdo inundada
(Figura 15).
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Figura 14 - Resposta da taxa de fotossintese liquida (A) versos densidade de fluxo
fotossinteticamente ativo (DFFA) para folhas de V. divergens no Pantanal (circulos
abertos) e no Cerrado (circulos fechados) durante todos os meses. Também sédo
mostradas as curvas de resposta fotossintética a luz conforme o modelo descrito na
equacdo 1 (ver Métodos) para Pantanal (linhas pontilhada) e o Cerrado (linhas
fechadas), além do coeficiente de determinacéo (r?) do modelo e do ntimero de datas
amostradas por més (n).
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Figura 15 — Resposta da taxa de fotossintese liquida (A) versos densidade de fluxo
fotossinteticamente ativo (DFFA) para folhas de C. americana no Pantanal (circulos
abertos) e no Cerrado (circulos fechados) durante todos os meses. Também séo
mostradas as curvas de resposta fotossintética a luz conforme o modelo descrito na
equacdo 1 (ver Métodos) para Pantanal (linhas pontilhada) e o Cerrado (linhas
fechadas), além do coeficiente de determinacio (r?) do modelo e do nimero de datas
amostradas por més (n).
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Verificou-se um efeito significativo entre o bioma e tempo (meses) sobre as
varidveis de trocas gasosas e uma interacdo significativa entre bioma x tempo
(Tablela 5). A espécie V. divergens ndo apresentou diferencas significativas nas taxas
de Amax com relacdo aos diferentes biomas, enquanto que a C. americana
experimentou um aumento de 1,8 umol [CO,] m? s™ nas plantas do Cerrado. Para
ambas as espécies ndo foram encontradas diferencas significativas durante os meses,

apesar das grandes variagdes observadas (Figura 16).

Tabela 5. Resultados da analise de variancia multivariada (MANOVA) para V.
divergens e C. americana as variacBes do bioma e do tempo (meses), na taxa
maxima de fotossintese em luz saturante (Amax), taxa de respiracdo no escuro (Re),

rendimento quantico aparente (&), convexidade da curva (6), condutancia
estomatica méxima em luz saturante (gsmax), concentracdes internas de CO, (Cj),
ponto de saturacdo de luz (DFFAs), ponto de compensacdo de luz (PCL), na
eficiéncia instantanea do uso da agua (EIUA), na eficiéncia instantanea do uso do
nitrogénio (EIUN) na eficiéncia instantanea do uso do fosforo (EIUP). Sao exibidos a
probabilidade de erro tipo | (valor p), o F estatistico calculado usando o critério de
Wilks, e o efeito associado e graus de liberdade do erro (efeito, erro df).

Vochysia divergens F-estatistico df p
Biomas 5,61 13;43 <0,001
Meses 2,36 117;335  <0,001
Biomas x Meses 1,90 117;335 <0,001

Curatella americana F- estatistico df p
Biomas 8,60 13;36 <0,001
Meses 2,33 117;283  <0,001
Biomas x Meses 1,37 117,283 <0,018

Taxas médias de R, apresentaram diferencas significativas entre os biomas
para ambas as espécies. A maior variagdo foi observada no bioma Pantanal para a
espécie V. divergens, que exibiu um aumento de 0,28 pmol CO, m? s*, enquanto
que para C. americana esse aumento foi ainda maior para o bioma Cerrado [0,68
pmol (CO,) m?s™]. A maior variacdo temporal na R. nas folhas de C. americana foi
observada durante a estacdo seca (setembro), que aumentou de 50-79% em relacéo

aos outros meses (Figura 13).
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Figura 16 - Médias (x SE) da taxa de fotossintese liquida (painéis da esquerda) e
respiracdo no escuro (painéis da direita) para o Cerrado (circulos fechado, linhas
solidas) e Pantanal (circulos aberto, linhas pontilhadas), para V . divergens (painéis
superiores) e C. americana (painéis inferiores) durante periodo de estudo de maio de
2009 a abril de 2010. Também sdo mostrados os resultados de uma analise de
variancia de 2 fatores (F-estatistico e graus de liberdade) para biomas (B), meses (T)
e bioma x meses (B x T). * p <0,05; ** p <0,01; *** p <0,001.

A taxa maxima da condutancia estomatica em luz saturante (gsmax) apresentou
diferengas significativas, tanto temporal como espacialmente, somente para a espécie
V. divergens, em parte em razdo de um grande aumento observado durante a estacao
seca (especialmente nos meses de junho e julho) nas plantas estudadas no bioma
Pantanal. JA a gsmax da espécie C. americana foi indiferente a todos os efeitos
principais estudados (Figura 17).

Valores de C; foram consistentemente mais altos no bioma Pantanal para a
especie V. divergens, sendo esse aumento de 86-92%. A média (£SE) da razédo entre
a concentracdo interna de CO; (C;) e a concentracdo de CO, atmosférico (C,) foi de
0.60+0.01 para o Cerrado e 0,68+0.01 para Pantanal, estando um pouco abaixo da
proporcao ideal para as plantas C3 que € de 0,70 (WONG et al., 1979). Ambas as
especies tiveram diferencas significativas ao longo do tempo, sendo os valores da C;

mais altos durante a estacédo de seca para os dois biomas (Figura 17).
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Figura 17 - Médias (x SE) da concentracdo interna de CO, (paineis da esquerda) e
taxa maxima de condutancia estomatica em luz saturante (painéis da direito) para o
Cerrado (circulos fechado, linhas solidas) e Pantanal (circulos abertos, linhas
pontilhadas), para V. divergens (painéis superiores) e C. americana (painéis
inferiores) durante o periodo de estudo de maio de 2009 a abril de 2010. Tambem
sdo0 mostrados os resultados de uma analise de variancia de 2 vias (F-estatistico e
graus de liberdade) para os biomas (B), meses (T) e bioma x meses (B x T). * p <
0,05; ** p < 0,01; *** p < 0,001.

O valor médio (xSE) da eficiéncia quantica aparente (&) para as plantas de C.
americana foi de 0,059+0,001 pmol (CO,) pmol™® para o bioma Pantanal e
0,063+0,001 pmol [CO,] pmol™ para o Cerrado, sendo essa diferenca significativa.
A média da ¢ obtida nesse estudo, independentemente do bioma, é
significativamente inferior ao valor tedrico (0,125) encontrado na maioria das
plantas, ou seja, estd abaixo de 48% do méaximo tedrico, relatado por Long et al.
(1993). Uma diferenca significativa na @ também pode ser vista para a espécie C.
americana com relacdo a variacdo temporal, tendo um comportamento crescente a
partir da estagdo Umida até atingir seu maior valor no final da estagdo seca (em
setembro). Adicionalmente, as médias da & para a espécie V. divergens nao

apresentaram diferencas quanto aos efeitos principais estudados (Figura 18).
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O ponto de compensacdo de luz (PCL) para ambas as espécies apresentou
diferencas significativas entre os biomas, porém de forma contraria. Para V.
divergens as maiores diferencas no PCL foram observadas nas plantas do bioma
Pantanal, que exibiram aumentos de 74-90%. Enquanto que os incrementos mais
substanciais no PCL de C. americana foram observados no Cerrado, com uma
variagdo um pouco menor (entre 50-62%). Os maiores valores do PCL de C.
americana foram obtidos no final da estacdo seca (setembro), onde as folhas
independentemente do bioma tiveram aumentos de 55-86% em relagdo aos outros
meses (Figura 18).
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Figura 18 - Médias (+ SE) do rendimento quantico aparente (painéis da esquerda) e
ponto de compensacao de luz (painéis da direita) para o Cerrado (circulos fechados,
linhas sélidas) e Pantanal (circulos abertos, linhas pontilhadas), para V. divergens
(painéis superiores) e C. americana (painéis inferiores) durante o periodo de estudo
de maio de 2009 a abril de 2010. Também sdo mostrados os resultados de uma
analise de variancia de 2 fatores (F-estatistico e graus de liberdade) para biomas (B),
meses (T) e bioma x meses (B x T). * p <0,05; ** p <0,01; *** p <0,001.
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Figura 19 - Graficos de dispersdo para ponto de compensacdo de luz (PCL) em
funcdo da respiracdo do escuro (Re), para o Cerrado (circulos fechados, linhas
continuas) e Pantanal (circulos aberto, linhas pontilhadas), para folhas de V.

divergens e C. Americana durante o periodo de estudo de maio de 2009 a abril de
2010. Linhas de regresséo indicam tendéncias lineares significativas.

Os valores médios (+ SE) da convexidade (6) e ponto de saturacdo de luz

(DFFAg), independentemente dos biomas e meses, foram respectivamente
0,55+0,02 e 1178,48+44,26 pmol m? s, ndo apresentando diferencas significativas
quanto aos efeitos principais estudados (dados ndo mostrados).

A média da eficiéncia instantdnea do uso da agua (EIUA) obtida para V.
divergens no Cerrado foi de 77,97+2,89 pmol (CO,) mol? (H,0), sendo
significativamente superior & média de 62,78+2,68 pmol (CO,) mol™* (H,0) do
bioma Pantanal. Ambas as espécies, independentemente do bioma estudado,

exibiram taxas significativamente maiores no final da estacdo da seca, embora a V.
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divergens tenha apresentado uma maior variabilidade temporal (Figura 20). Quanto a
eficiéncia instantinea do uso de fosforo (EIUP), notou-se um incremento
significativo, na ordem de 71-88%, para as plantas de C. americana no Pantanal.
Além disso, as médias temporais de EIUP também foram mais elevadas durante os
meses mais chuvosos do ano (Figura 20). Com relacdo a eficiéncia instantanea do
uso de nitrogénio (EIUN), os valores foram em média 1,97 pmol (CO,) g* (N) s*
superiores aos obtidos no Cerrado para a espécie C. americana. Para V. divergens
diferencas significativas so6 foram observadas quanto a sua variacdo temporal, sendo
que os valores referentes a estacdo Umida (destacando-se 0 més de fevereiro) foram

58-92% maiores do que os outros meses (Figura 20).
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Figura 20 - Médias (£ SE) da eficiéncia instantdnea do uso da agua (painéis da
esquerda), eficiéncia instantdnea do uso de fdsforo (painéis do meio) e eficiéncia
instantdnea do uso de nitrogénio (painéis da direita) para o Cerrado (circulos
fechados, linhas sélida) e Pantanal (circulos abertos, linhas pontilhadas), para V.
divergens (painéis superiores) e C. americana (paineis inferiores) durante o periodo
de estudo de maio de 2009 a abril de 2010. Também sdo mostrados os resultados de
uma analise de variancia de 2 fatores (F-estatisticas e graus de liberdade) para
biomas (B), meses (T) e bioma x meses (B x T). * p < 0,05; ** p < 0,01; *** p <
0,001.

433 RELAGCOES FUNCIONAIS ENTRE Amx R, AFE E
CONCENTRACOESDENEP

Amax € AFE associaram-se positivamente em ambos os biomas de estudo. Néo
houve diferencas significativas entre os biomas para V. divergens (p < 0,362), com
uma inclinagdo comum de 14,27 (95% IC, 11,83-16,71). Em contrapartida, para C.
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americana foi observado um maior coeficiente de determinacdo (maior r?) no
Pantanal, com inclinag¢6es individuais ndo diferindo significativamente (p < 0,285)
(Figura 22). De forma semelhante ao observado com AFE, Anax relacionou-se
positivamente com N em ambos os biomas (Figura 22), com inclinagdes individuais
ndo heterogéneas entre si para C. americana (p < 0,268), apesar das diferengas
significativas entre os biomas (p < 0,003). Para a espécie V. divergens ndo houve
diferencas entre os biomas (p < 0,09) e a inclinagdo comum foi de 8,33, indicado

uma proporcionalidade na inclinacdo (Figura 21).
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Figura 21 - Graficos de dispersdo para taxa maxima de fotossintese (Amax),
respiracdo do escuro (Re), area foliar especifica (AFE), teores de P (P) e N (N),
ambos por base de massa, para o Cerrado (circulos fechados, linhas continuas) e
Pantanal (circulos aberto, linhas pontilhadas), para folhas de V. divergens durante o
periodo de estudo de maio de 2009 a abril de 2010. Linhas de regressao indicam
tendéncias lineares significativas.

A Anax tambeém se apresentou significativamente associada com R, nos dois
biomas para ambas as espécies (p < 0,012 para V. divergens, p < 0,025 para C.
americana), mas as inclinacfes das regressdes so foram significativamente diferentes
para V. divergens [inclinacdo: Cerrado = 4,77 (+0,69 ES), Pantanal = 2,81 (+0,85
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ES)]. Diferencas claras entre a relagdo Amax € P também puderam ser vistas para
ambas as espécies entre os diferentes biomas (V. divergens: p <0.002, C. americana:
p < 0,040), apesar de que, para V. divergens regressdes ndo significativas foram
notadas no Pantanal (p < 0,187), enquanto que para C. americana relagdes menos
significativas eram vistas no Cerrado (p < 0,028).

Re e AFE foram positivamente associados nos dois biomas (Figura 21), com
uma inclinagdo comum de 1.82 (+0,24 ES) e nédo diferindo significativamente para V.
divergens. Ja para C. americana notou-se comportamentos distintos entre os biomas,
com diferencas na inclinagdo, mas ndo na elevacéo, indicando que a espécie no
Cerrado tinha 1,8 vezes mais R, para uma determinada AFE (Figura 22).

Na espécie V. divergens, apesar de apresentar diferencgas entre os biomas, a Re
ndo foi significativamente associada com P no Pantanal (p < 0,083), em contrapartida
no Cerrado uma forte associacao foi observada (p < 0,001, r*=0,47) (Figura 22). Para
C. americana essas diferengas ndo foram verificadas, com uma inclinagdo comum de
12,38 (95% IC, 9,50-15.25), indicando que R e P eram dimensionadas
proporcionalmente uma com a outra. A relacdo Re e N néo diferiu significativamente
entre os biomas para ambas as espécies (p < 0,094 para V. divergens, p < 0,501 para
C. americana) (Figura 22).

As relacbes entre N e AFE foram positivamente associadas em ambas as
especies e com diferencas significativas entre os biomas (p < 0,049 para V.
divergens, p < 0,001 para C. americana), tendo no Pantanal uma menor concentracéo
de N em uma dada AFE do que no Cerrado. Para a espécie C. americana a inclinagdo
foi heterogénea (p = 0,025) indicando que para uma mesma taxa de concentracdo de
N, as plantas do Pantanal precisavam de quase duas vezes mais AFE. Ja para V.
divergens, apesar de diferencas significativas entre os biomas, as inclinagdos foram
nédo heterogéneas (p < 0,868).

A relacdo N e P mostrou-se semelhante ao observado para N e AFE para V.
divergens, tendo os individuos do Cerrado uma maior concentracdo de N para uma
dada concentracdo de P em comparacdo com plantas do Pantanal, porém sem
apresentar diferencgas significativas na inclinacdo (p < 0,220). Enquanto que C.
americana nao exibiu diferencas significativas entre os biomas, tendo uma inclinacéo

comum de 3,61 (95% IC, 2,19-5,03). Mais uma vez, havia diferencas claras na
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elevagdo da inclinagdo com menor N para uma dada concentragdo de P em
individuos do Pantanal.

P e AFE mostraram relacionamento semelhante ao Anax € N para espécie C.
americana, diferindo significativamente entre os biomas (p < 0,001), porém sem
diferencas na inclinagdo. Para uma mesma AFE a espécie C. americana apresentava
uma concentracéo de P de 0,38 g Kg™ maior no Cerrado. De forma contréria, notou-
se para V. divergens uma concentracdo de P de 0,12 g Kg™ maior no Pantanal do que

no Cerrado.
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Figura 222- Graficos de dispersdo para taxa maxima de fotossintese (Amax),
respiracdo do escuro (R.), area foliar especifica (AFE), teores de P (P) e N (N),
ambos por base de massa, para o Cerrado (circulos fechados, linhas continuas) e
Pantanal (circulos abertos, linhas pontilhadas), para folhas de C. americana durante o
periodo de estudo de maio de 2009 a abril de 2010. As linhas de regressao indicam
tendéncias lineares significativas.
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5 DISCUSSAO

Considerando que as espécies invasoras sdo capazes de usurpar recursos
criticos (ELLSWORTH & REICH, 1996) e alterar propriedades ecoldgicas
fundamentais, tais como a diversidade de espécies (MACK et al., 2000), ciclagem de
nutrientes (VOURLITIS et al., 2011), e produtividade primaria liquida (BERTNESS,
1984; VITOUSEK, 1990), elaborou-se a primeira hipdtese, que supBe que no
Pantanal, a capacidade fotossintética da C. americana, espécie que vem colonizando
esse bioma nos ultimos anos, ndo poderia ser inferior a da V. divergens (espécie ja
adaptada). A principio, os resultados contrariam em parte essa hipdtese, ja que V.
divergens teve maiores taxas de V¢max, Jmax € TPU do que C. americana durante a
transicdo entre os periodos seco e inundado (Figura 9). No entanto, o desempenho
fisiologico de V. divergens e C. americana era complexo e variado dependendo da
hidrologia de superficie e da fenologia da folha, com taxas de A e gs semelhantes
para ambas as espécies (Figura 8).

Houve grandes diferengas no periodo e na duragédo da producao foliar, com V.
divergens retendo folhas por mais tempo do que C. americana, que em contrapartida
produziu folhas por um maior periodo do que V. divergens (Figura 5). Isto implica
que a rotacao das folhas era inferior e/ou mais estavel para V. divergens. As folhas
mais velhas de V. divergens também tiveram uma menor e mais estavel AFE do que
as folhas mais jovens, o que implica uma maior e mais consistente alocagéo de
carbono para manter a estrutura foliar (VITOUSEK, 1984; REICH et al., 1998;
BARUCH & GOLDSTEIN, 1999; GULIAS et al., 2003). No entanto, quando
comparadas as duas espécies apresentaram AFE similares (Figura 5).
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Como previsto na hipotese, ndo houve diferengas significativas em A entre as
especies, tendo sido também observada uma relativa constancia sazonal em A,
mesmo com as grandes variagfes na hidrologia de superficie (Figura 8). Estes dados
sugerem que tanto V. divergens como C. americana sdo tolerantes a inundagdo
sazonal. Isto ndo é surpreendente para V. divergens, por ser nativa de florestas
tropicais sazonalmente inundadas da Bacia Amazénica (POTT & POTT, 1994; DA
CUNHA & JUNK, 2004). Apesar de ja se esperar que a capacidade fotossintética de
C. americana se assemelharia a de V. divergens, a constancia sazonal em A aqui
observada € surpreendente, quando consideramos o fato de que C. americana é
nativa de solos bem drenados do Cerrado (MEDINA & FRANCISCO, 1994,
LORENZI, 2002). Isso indica um alto grau de tolerancia fisiologica a grandes
variacbes de hidrologia de superficie. Esse comportamento encontrado para C.
americana é semelhante ao de muitas espécies de varzeas amazdnicas que Sao
capazes de crescer em terras altas (terra firme) e florestas inundadas (MAURENZA
et al., 2011). Segundo Parolin et al. (2010) a tolerdncia ao estresse hidrico esta
relacionado ao fato de muitas das mesmas caracteristicas anatdbmicas que ajudam a
planta a sobreviver & seca também podem auxilia-la a tolerar os efeitos da inundagé&o.
Diante disso, essa tolerancia pode explicar em parte a invasdo e expansdo da C.
americana no Pantanal brasileiro.

Essa constancia sazonal em A ocorreu apesar de uma significativa variacao
sazonal em gs. Por exemplo, gs para ambas as espécies tendeu a ser maior durante a
estacdo seca, 0 que sugere que a inundacgéo limitou gs (Figura 8). Como a inundagéo
persiste, 0 solo torna-se hipdxico ou anoxico (KOZLOWSKI, 1984), havendo muitas
vezes um declinio da gs (KOZLOWSKI, 1984; MAURENZA et al., 2009), devido a
uma variedade de mecanismos, incluindo uma redugdo no fornecimento de ATP
(EPSTEIN & BLOOM, 2005), o acumulo de é&cido latico e acidificacdo do
citoplasma (CRAWFORD, 1992; DREW, 1997; OLIVEIRA & JOLY, 2010), uma
reducdo na permeabilidade e condutividade hidraulica da raiz, e um aumento na
sintese do &cido abscisico (ABA) (WILKINSON & DAVIES, 2002). Embora néo se
saiba qual desses mecanismos foi 0 mais importante na limitacdo de g, tais

limitacGes podem ser consideradas um mecanismo de sobrevivéncia a inundagéo,
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porque a perda de agua a partir da transpiracdo ndo pode ser contrabalanceada pela
absorcéo de agua pela raiz (MIELKE et al., 2003; DALMOLIN et al., 2012).

Os valores de Vemax € Jmax para ambas as espécies estavam dentro das faixas
reportadas para outras espécies arboreas tropicais (CARSWELL et al., 2000; COSTE
et al., 2005; DOMINGUES et al., 2005; KENZO et al., 2006). A maior diferenca no
desempenho fisioldgico entre estas espécies pareceu estar associada com Vemax € Jmax,
sendo que V. divergens pareceu ter essas taxas consistentemente mais elevadas do
que C. americana (Figura 9). Estes resultados indicam que V. divergens tinha uma
maior capacidade para ajustar a taxa fotossintética a variagdes na hidrologia do que
C. americana. Mesmo assim, embora as diferencas entre as especies em Vemax € Jmax
tenham sido  estatisticamente  significativas, aparentemente ndo foram
suficientemente fortes para causar diferencas significativas em A (Figura 8). Além
disso, V. divergens também teve um I" consistentemente superior a C. americana
(Figura 10), implicando em uma taxa respiratéria de CO, mais elevada (SMITH et
al., 1976). Tal aumento na taxa respiratoria para V. divergens possivelmente ocorreu
para compensar a maior capacidade fotossintética (Vemax € Jmax), O que poderia
explicar em parte a semelhanca entre as taxas fotossintéticas (A) de V. divergens e C.
americana (Figura 8).

As taxas de A, gs, Vemax € Jmax referentes a estacdo seca foram frequentemente
superiores as taxas da estacdo inundada, indicando suficiéncia de agua durante a
estacdo seca (Figuras 8 e 9). Ha evidéncias de que V. divergens e C. americana tém
acesso a fontes de &guas profundas durante a estacdo seca, apesar do baixo contetido
de agua da superficie do solo (HAASE, 1999; BIUDES, 2008; SANCHES et al.,
2011; VOURLITIS et al., 2011). O fato de ambas as espécies iniciarem a producéo
de folhas durante a estagdo seca é um forte indicio de que sdo capazes de usar a agua
das camadas mais profundas do solo (MEDINA, 1982; SARMIENTO, 1984;
GOLDSTEIN et al., 1989; MEDINA & FRANCISCO, 1994).

Algumas das diferencas mais consistentes nas variaveis de trocas gasosas
foram devidas a idade foliar (Figura 5). As folhas velhas tiveram maiores taxas de A
do que as folhas jovens, o que pode parecer um contra-senso, ja que folhas jovens
apresentaram uma maior AFE (REICH et al., 1998; BARUCH & GOLDSTEIN,
1999; GULIAS et al., 2003). Folhas com uma menor AFE (folhas velhas para as
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espécies aqui observadas) geralmente tém uma menor taxa de A por unidade de N
(FIELD & MOONEY, 1986), pois folhas mais grossas causam sombreamento
interno e aumento da resisténcia ao CO, (TERASHIMA & HIROSAKI, 1995). No
entanto, os resultados do presente trabalho indicam o contrério, que as folhas mais
velhas ttm uma maior taxa de A, apesar de ter uma concentracdo de N no tecido
ligeiramente menor, sugerindo que as limitacdes de sombreamento e/ou difusdo eram
minimas, tanto para V. divergens quanto para C. americana (Figuras 5, 8 e 11). Na
verdade, a idade foliar foi um fator importante para Vemax, Jmax € TPU, indicando que
as folhas velhas apresentaram uma maior capacidade fotossintética do que as folhas
jovens, especialmente para V. divergens (Figura 9). Em contraste, as folhas jovens
tiveram um 7" mais elevado do que as folhas velhas, o que é condizente com a
observacao de um incremento na capacidade fotossintética em relacdo a respiracéo e
idade foliar (SMITH et al., 1976).

V. divergens e C. americana apresentaram fortes relagdes entre A, Vemax, Jmaxs
AFE, N e P (todos em base de massa) (Figura 12 e Tabela 4). Contudo, os dados
indicam que a Vemax, Jmax € A para as duas espécies foram relativamente mais
afetadas por P do que por N. Esta interpretacdo é suportada pelo fato de que as
relages entre essas variaveis e P produziram os maiores valores de coeficiente de
determinacéo (r’) e os maiores declives das linhas de regressdo. A taxa média N/P
das folhas C. americana e V. divergens foi de 17,2 e 17,4, respectivamente, 0 que
excede ligeiramente o limiar de 16 sugerido por Aerts & Chapin (2000), como
evidéncia de limitacdo por P. Vourlitis et al. (2011) relataram que P extraivel no local
do estudo foi de aproximadamente 2 ugP /g de solo seco e, embora este valor seja
tipico de muitos solos do Cerrado (LOPES & COX, 1977), um valor tdo baixo indica
0 potencial para a limitagdo por P.

Baixo P no solo pode levar diretamente a limitagdo por P; no cloroplasto
(HELDT e RAPLEY, 1970), diminui¢do na sintese de sacarose (STITT et al., 1987),
ATP e RuBP (RAO & TERRY, 1989), e reducdo na capacidade fotossintética
(TERRY e ULRICH, 1973). De acordo com Adams (2000), a limita¢do por TPU néo
é normalmente observada em experiéncias de campo, mas os dados do presente
estudo sugerem que a limitacdo por TPU foi importante a altas concentrac6es de C;

(Figuras 6 e 7). As TPU estimadas variaram entre 4,41 umol (CO,) m? s™ para V.



51

divergens e 4,12 umol (CO,) m? s para C. americana, valores estes muito préximos
aos encontrados por Wullschleger (1993) para outra espécie arborea tropical, a
Tabebuia rosea [4,6 umol (CO,) m? s'] (Figura 9). Jacob & Lawlor (1991)
mostraram que a diminuicdo da capacidade fotossintética da folha com um
fornecimento insuficiente de fosfato foi determinada principalmente por fatores
mesofilicos e ndo pela reducdo da condutancia estomatica e uma restri¢cdo da difuséo
de CO,. Isso é condizente com resultados aqui encontrados, j& que ndo houve
mudanca significativa na gs ao longo dos meses para ambas as espécies, enquanto
que uma alteracdo foi observada para Vemax € Jmax, Sugerindo uma limitacéo
mesofilica.

Interpretar o desempenho fisioldgico de V. divergens e C. americana
expandindo para outros biomas é complexo, tendo em vista que 0 mesmo varia em
funcdo da hidrologia da superficie. A segunda hipotese deste trabalho é que as
capacidades fotossintéticas tanto de C. americana quanto de V. divergens nao
apresentariam diferencas significativas entre os biomas. Os resultados da MANOVA
demonstraram que as trocas gasosas foliares variaram significativamente em funcéo
do bioma e tempo e que houve ainda uma interacdo significativa entre bioma x
tempo indicando que as diferencas espaciais foram dependentes do tempo. (Tabela
1). Tal interacdo pode surgir de variagdes interanuais na magnitude e/ou duracédo de
inundacéo sazonal (TROXLER-GANN et al., 2005) e do periodo seco.

No caso de C. americana, as folhas de individuos do Cerrado geralmente
tinham mais N por area do que as do Pantanal (Figura 13), bem como superiores Amax
e Re (Figura 16). Uma tendéncia inversa em AFE, ou seja, menor no Cerrado, foi
também observada (Figura 13). Corroboram para esta afirmacdo os resultados da
andlise de regressdo, em que destacamos a relacdo entre R, e AFE, onde para uma
mesma AFE a respiracdo no escuro era cerca de duas vezes maior no Cerrado (Figura
22). Alem disso, AFE e N associaram-se positivamente, tendo-se notado que
pequenos aumentos em AFE repercutem em grandes incrementos de N no Cerrado
para C. americana (Figura 22). A relagéo significativa entre AFE e N encontrada em
nosso estudo estdo de acordo com uma correlacdo mundial relatada por Schulze et al.
(1994), e com os dados de florestas tropicais de Reich et al. (1998) e de Meir et al.
(2001).
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Considerando os dados de diversos estudos (CUNNINGHAM et al., 1999;.
MAXIMOQV, 1929; MOONEY et al., 1978; RODERICK, BERRY & NOBLE, 1999;
SCHULZE et al., 1998; SPECHT & SPECHT, 1989; WRIGHT et al., 2001), Nara €
geralmente maior em plantas de regies mais secas, com base em sua AFE
geralmente mais baixa e seu Nmass Similar, ou superior como neste estudo. Nitrogénio
pode ser alocado em componentes estruturais, tais como lignina, em resposta ao
estresse hidrico (MEIR et al., 2001). Assim um investimento no espessamento da
epiderme das folhas, ou seja, um menor AFE confere uma maior capacidade para
suportar condicbes de seca sem atingir um ponto de murcha permanente
(MAXIMOV, 1929), conferindo uma maior conservagdo da dgua (WRIGHT et al.,
2001). Altos niveis de irradiancia podem convergir em uma saturacdo dos sistemas
fotossintéticos de folhas com alto Nares, porém esse fator, apesar de importante, ndo
parece ter sido preponderante nos nossos resultados, ja& que os dados
micrometeoroldgicos (Figura 4) ndo divergiram entre os biomas. Assim, uma melhor
conservacao da agua parece ser um resultado mais crucial de uma estratégia de alto
Narea (WRIGHT et al., 2001).

A relacéo linear entre N e as taxas de fotossintese observada tanto para V.
divergens como para C. americana também foi relatada para varias espécies por
Field & Mooney (1986) (Figuras 21 e 22). Na espécie C. americana, essa relacdo
mostrou-se diferente entre os biomas, sendo que no Pantanal, houve um aumento em
AFE, reduzindo Npass, resultando em uma queda em Nae. Como a capacidade
fotossintética das folhas e N sdo correlacionados, porque a maior parte do N da folha
é encontrada no complexo fotossintético (FIELD & MOONEY, 1986; LAMBERS et
al., 2008), uma reducéo no teor e/ou na atividade de Rubisco pode ter sido a causa da
reducdo de Anax aqui observada. O fato de C;j e gsmax N80 Se alterarem reforcam a
ideia de que um fator ndo-estomatico tenha sido o responséavel por essa reducdo em
Amax (GULIAS et al., 2003) (Figuras 16 e 17). Porém, a redugdo de Anz em
individuos do Pantanal parece ter sido compensada pela queda nos valores de R, j&
gue R, representava em média apenas 7% de Amax (bem inferiores aos cerca de 11%
de Amax Verificados para individuos do Cerrado) (Figura 16).

Mesmo em um ambiente com alta disponibilidade hidrica como o Pantanal, a

EIUA néo se alterou, ou seja, C. americana manteve uma estratégia de conservacéo
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de &gua, 0 que pode ser um indicativo de sua origem de ambientes secos (Figura 22).
Geralmente plantas que possuem um comportamento conservador (PASSIOURA,
1982) em relacdo ao uso da agua, visando uma maior resisténcia a seca, possuem
uma maior taxa de sobrevivéncia, associada porém a uma caracteristica intrinseca de
uma taxa de crescimento mais lento (KRAMER & KOZLOWSKI, 1991; WANG et
al., 1998), o que pode ser um problema para C. americana no Pantanal em anos com
inundacdes mais prolongadas.

A EIUN de C. americana apresentou um aumento no Pantanal, atingindo uma
média de 8,45+0,38 umol (CO,) g* (N) s™, bem superior aquela obtida para os
individuos do Cerrado (6,48+0,29 umol (CO,) g* (N) s?) e excepcionalmente
elevada em comparacdo com outras especies tropicais (MEIR et al., 2007).
Comportamento semelhante ocorreu com os resultados de EIUP (144,12+6,60 umol
(CO,) g* (P) s* no Pantanal e 114,47+6,55 pumol (CO,) g* (P) s* no Cerrado),
porém ambos se assemelham aqueles relatados por Raaimakers et al., (1995) (Figura
20). Nota-se que nem mesmo a reducdo de Amax em C. americana no Pantanal foi
suficiente para reduzir EIUN e EIUP, isso porque N e P reduziram em maior
proporcao do que Amax. A reducdo na concentracao de nutrientes foliares no Pantanal
pode ter sido provocada pela diminui¢do na absorcdo ativa de nutrientes, provocada
por uma possivel reducdo dos niveis de ATP em condigdes anaerdbias (CHEN et al.,
2005; FRITZ et al., 2004.; ISHIDA & CARVALHO, 2002; REHEN et al., 2009).

Os resultados encontrados para V. divergens denotam folhas com maiores
Narea € AFE de individuos do Cerrado (Figura 13). As anélises de regressdo denotam
que esse incremento em N foi proporcional, em média de 2,5g Kg™*, com o aumento
de AFE (Figura 21). As folhas com maior AFE tendem a ter menos material
estrutural em relacdo aos componentes metabdlicos, menor sombreamento interno e
caminhos mais curtos de difusdo de gas (LLOYD et al., 1992; PARKHURST, 1994;
TERASHIMA & HIKOSAKA, 1995), o que provavelmente contribuiu para o
aumento de Amax a ponto de se assemelhar a do Pantanal (Figura 16). As plantas de V.
divergens no Cerrado apresentaram ainda menor R (Figura 16). Um alto
investimento de nitrogénio a um relativamente baixo custo de respiracdo, como aqui

observado, pode refletir a presenca de nitrogénio ndo-estrutural armazenado
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(CROMER et al., 1993;. FIELD & MOONEY, 1986) possivelmente em Rubisco
(AMTHOR, 1989; MILLARD, 1988; STITT & SCHUZE 1994, MEIR et al., 2001).

O fato de EIUN e da EIUP nao terem apresentado diferencas significativas
entre os biomas reforca a ideia de que existe um alto investimento, tanto de N quanto
de P, em compostos fotossintéticos e uma elevada atividade especifica da Rubisco
(POORTER & EVANS, 1998; GULIAS et al., 2003) (Figura 20). Adicionalmente,
contribui para essa afirmacdo a relacdo observada de P com Amax € com Re no
Cerrado (Figura 21), isso porque as moléculas bioenergéticas, tais como ATP e
NAD(P)H desempenham um papel fundamental nos processos metabolicos, como a
fotossintese e a respiracdo (ATWELL et al., 1999). O P ainda foi significativamente
relacionado com o N para as duas espécies em ambos os biomas, apresentando uma
estequiometria bem conservada, mesmo em locais onde P é baixo, como observado
por Meir et al. (2001) (Figura 21).

A estratégia de conservacdo de agua da V. divergens ficou evidenciada ao
observarmos os resultados de Qgsmax, 0S quais foram menores em individuos do
Cerrado. Essa regulacdo das perdas de agua, no entanto, acarretou uma reducao de
Ci. Como a demanda por CO, permanece a mesma, hd um aumento do gradiente de
concentragdo de CO,, 0 que compensa a diminuicdo de gsmax (LAMBERS et al.,
2008) (Figura 17). Assim A diminui menos do que a transpiracdo (MEDRANO et al.,
2009), resultando no aumento da EIUA, como aqui verificado. Além disso, um
investimento pesado em enzimas fotossintéticas também provoca um rebaixamento
de C;, e uma dada taxa fotossintética é possivel a uma menor condutancia estomatica
(HOFFMANN, 2005). Logo, essa capacidade de atingir uma mesma Amax @ uma
Menor Qgsmax, NA0 perdendo mais agua do que os individuos do bioma Pantanal,
parece ser 0 beneficio de uma estratégia de maior N, associada a uma assimilacdo
mais eficiente de CO,, sugerindo uma maior especificidade da Rubisco (GALMES et
al., 2007a). Contudo, essa estratégia possui um custo associado que seria 0 aumento
do risco de herbivoria (WRIGHT et al., 2001).

Ao observarmos os resultados referentes ao PCL, notamos uma reducdo nos
dados de C. americana no Pantanal. Em contrapartida, para V. divergens a reducédo
ocorreu para os dados dos individuos do bioma Cerrado. Nossos resultados sugerem

que as reducdes no PCL de ambas as especies foram causadas principalmente pela
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reducio na R, de folhas (BOARDMAN, 1977, BJORKMAN, 1981, GIVNISH,
1988), em vez de mudancas na @ (proporcao de carbono fixado por unidade de
quanta de luz), ja que a eficiéncia quantica ndo apresentou grandes alteracdes entre
o0s biomas. Conforme Lewis et al. (2000), o PCL possui uma correlagéo significativa
com a R (Figura 19) e com a capacidade fotossintética. Embora ndo seja o principal
fator fisiologico que afeta o0 PCL, a reducéo em A pode afeta-lo indiretamente através
de efeitos na respiragdo (GIVNISH 1988; BROOKS et al.,, 1991), porque as
mudancas na capacidade fotossintética alteram o turnover de proteina, o transporte
ativo e a contabilidade dos processos primarios para a respiracdo em folhas maduras
(PENNING DE VRIES, 1975) (Figura 18). A correlagdo observada entre Anax € Re
ambas por base de massa (Figura 21 e 22) confirma essa ligacao.

N&o houve diferenca sazonal significativa em Anax para ambas as espécies
estudadas (Figura 16). Em V. divergens essa constancia em Amax OCOrreu mesmo com
uma significativa variagcdo sazonal em gsmax, que tendeu a ser maior durante a estagédo
seca, repercutindo em maiores valores de C; (Figura 17). J& para C. americana, a
Osmax NA0 apresentou diferenca entre as estagdes, acompanhando o comportamento de
A, porém notou-se maiores valores de C; na estacdo seca. A pouca varia¢do sazonal
em pardmetros de trocas gasosas, independentemente do bioma, pode ser atribuida a
capacidade das raizes acessarem uma fonte de aguas subterraneas (NEPSTAD et al.,
1994), mesmo durante a estacdo seca (HAASE 1999; BIUDES et al., 2008;
SANCHES et al., 2011; VOURLITIS et al., 2011). A capacidade das plantulas
desenvolverem extensos sistemas radiculares antes do inicio da estacdo seca é um
fator decisivo em um processo de invasio (HULBERT, 1955; ROCHE et al., 1994;
MOKANY et al.,, 2006), isso porque as torna capazes de manter um melhor
equilibrio hidrico em periodos em que o abastecimento de agua é inferior ao ideal e,
portanto, mantendo suas taxas fotossintéticas liquidas (TSCHAPLINSKI & BLAKE,
1989a). Além disso, um maior desenvolvimento do sistema radicular permite maior
oferta de nutrientes para os tecidos em expansdo (RHODENBAUGH &
PALLARDY, 1993).

Considerando que a estagdo seca serve como um gatilho para a floracéo,
frutificacdo, inicio do crescimento do caule (BAKER et al., 2002; BORCHERT
1994; PEREIRA et al., 2002), ha uma necessidade de translocacdo de
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fotoassimilados e/ou nutrientes para sumidouros de crescimento. A mudanga na
distribuicdo dos nutrientes para suportar estes eventos fenoldgicos pode ter sido a
causa de encontrarmos taxas de respiracdo no escuro mais altas durante a estacéo
seca para C. americana, cujas floracéo e frutificagdo foram observadas nessa época.

A concentragdo de nutrientes foliares varia de acordo com a sazonalidade e
com o tipo de solo (VITOUSEK & STANFORD, 1986; THOMPSON et al., 1992;
BOEGER et al., 2005). Com excec¢do de N para V. divergens, no presente estudo essa
variacdo sazonal ficou evidenciada, com concentracdes mais elevadas de N e P
observadas no periodo seco, assim como encontrado por Leitdo & Silva (2004).
Altos niveis de P assimilados pela planta no periodo seco podem significar um
mecanismo de manutencdo do estado nutricional da planta no momento em que ha
um investimento de energia na producao de folhas, ramos, ou na preparagédo para fase
reprodutiva (LEITAO & SILVA, 2004) (Figura 13). Tendo em vista que os niveis de
P no solo séo baixos tanto no Cerrado como no Pantanal (FRANCO et al., 2005;
VOURLITIS et al., 2011), a oferta pode estar sendo proporcionada pela matéria
organica, enriquecida pela deposicdo de material vegetal proveniente da queda de
folhas nos meses anteriores a estacdo chuvosa (MENDES, 1996).

Inesperadamente, maiores valores de EIUA foram observados no periodo
umido para ambas as espécies estudadas (Figura 20). No caso de V. divergens, como
ndo houve variacdo em A, isso ocorreu devido ao acentuado acréscimo em Qsmax NO
periodo seco (WANG et al., 1998). Ja para C. americana, os resultados de EIUA
parecem ser consequéncia de um acréscimo em gsmax associado a uma reducdo em
Amax, apesar de ndo significativos. Quando observamos os resultados de EIUN e
EIUP, de uma forma geral, novamente notamos uma combinacdo de variagdes ndo
significativas que acabaram convergindo em maiores valores de EIUN no periodo
seco e EIUP néo alterado para V. divergens. Entretanto, para C. americana, EIUP foi
superior na estagdo umida, com base nos seus menores valores de P, ja que Amax Na0
se alterou (Figura 20).

As relagOes entre AFE, N, P, Amax @ Re foram positivamente associadas uma
com as outras em cada bioma tanto para V. divergens como para C. americana
(Figuras 21 e 22 ). Observamos ainda que em alguns casos as inclinagcdes foram

diferentes entre os tipos de biomas para cada espécie, indicando que tanto a estrutura
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da folha, como o contetdo de nutrientes sofrem flutuagdes na colonizacdo, a fim de

manter um balanco positivo de carbono.
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6 CONCLUSAO

Como esperado na primeira hip6tese deste trabalho, os resultados sugerem
gue no Pantanal a espécie C. americana, que vem colonizando esse bioma nos
ultimos anos, tem uma capacidade fotossintética semelhante a da V. divergens, que €
uma espécie ja adaptada a ambientes umidos.

Contrariando parte da segunda hipdtese deste trabalho, os resultados denotam
declinios significativos na capacidade fotossintética de C. americana no Pantanal. A
espécie apresentou estratégia conservadora do uso da agua associado a uma taxa de
crescimento lento o que pode ser um problema em anos com inundagdes mais
prolongadas. Desta forma, o processo de invasdo de C. americana no Pantanal parece
depender principalmente do pulso de inundagdo, mais do que de suas adaptacgdes
fisioldgicas, sendo beneficiada em anos mais secos.

A V. divergens ndo apresentou declinios na capacidade fotossintética no
Cerrado, confirmando parte das expectativas descritas na segunda hipotese. Isso foi
possivel em razdo do artificio fisiolégico adotado de aumento N0 Ny, associado a
assimilacdo de CO, mais eficiente, além de maior EIUA, permitindo assim atingir a
mesma Amax COM menores valores de Qgsmax. ESses indicios sugerem maior
plasticidade fisiol6gica dessa espécie, a ponto de possibilitar uma expansdo para

ambientes mais Secos.
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