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Though leaves are many, the root is one;
Through all the lying days of my youth
| swayed my leaves and flowers in the sun;

Now | may wither into the truth.

(W. B. Yeats, 1916)



RESUMO
A regulacdo do processo fotossintético € modificada em funcdo da luz
disponivel e tem efeito direto sobre a capacidade da planta em viver em
determinado habitat. Neste estudo, espécies arbéreas da Mata Atlantica foram
submetidas a trés intensidades de irradiancia para investigar os efeitos da
radiacdo luminosa no comportamento fotossintético e no indice de robustez, IR.
As espécies utilizadas, Schinus terebinthifolius Raddi e Joannesia princeps
Vell., classificadas como pioneiras, e Lecythis pisonis Camb., como secundaria,
sdao amplamente utilizadas em programas de recuperacdo ambiental. As
plantas foram cultivadas por sete meses a 20, 50 e 100% da radiacao solar.
Independentemente do regime de luz, S. terebinthifolius apresentou os maiores
valores de fotossintese liquida, seguida de J. princeps, enquanto 0os menores
valores foram observados em L. pisonis. S. terebinthifolius também exibiu
maior ponto de saturacdo luminosa e maior condutancia estomatica nas trés
irradiancias impostas. S. terebinthifolius e J. princeps exibiram elevacdo do
valor de IR com a redugéo da disponibilidade de luz. Entretanto, esse valor foi
mais elevado em S. terebinthifolius, com valores superiores a 50% nas plantas
a pleno sol comparados com aqueles das plantas sob 20% de irradiancia,
evidenciando um ajuste morfolégico, em resposta a irradiancia. L. pisonis nédo
exibiu alteracbes nesse parametro em resposta a variacdes de luz. Esta
espécie apresentou valores mais negativos do potencial hidrico ao longo do dia
e entre 0s regimes luminicos se comparada as outras duas espécies, sugerindo
uma menor condutividade hidraulica. Observou-se maior capacidade de
aclimatacdo de S. terebinthifolius aos trés tratamentos luminicos impostos.
Todavia, J. princeps mostrou-se com um comportamento intermediario dentre
as espécies estudadas, apresentando valores médios em quase todos o0s
parametros analisados durante o experimento. Por seu turno, L. pisonis, exibiu
uma baixa capacidade de aclimatacdo a alta irradidncia. Estes resultados
instigaram o desenvolvimento de um segundo trabalho buscando avaliar
possiveis caracteristicas fisioldgicas e bioquimicas que poderiam influenciar a
capacidade de S. terebinthifolius de ocupar diversos territérios ao redor do
planeta como uma espécie exébtica invasora, ao passo que J. princeps, mesmo
sendo uma espécie de Mata Atlantica, pioneira, como S. terebinthifolius ndo

apresenta registros de invasdo em outros ecossistemas. S. terebinthifolius



demonstrou maior eficiéncia fotossintética quando submetida aos trés niveis de
irradiancia. Esta mesma espécie, aparentemente, demonstrou uma maior
condutividade hidraulica indicada pela menor oscilacdo do potencial hidrico
registrado ao longo do dia nos tratamentos impostos. J.princeps exibiu um
maior investimento em mecanismos de dissipacdo de energia para evitar
possiveis danos ao aparato fotossintético. S. terebinthifolius se mostrou mais
efetiva na eficiéncia da captura de luz, a julgar-se pelos maiores valores de
composicado isotopica do C, quenching fotoquimico e de area foliar especifica
encontrados nesta espécie. Os resultados demonstram que, apesar de as duas
espécies estudadas pertencerem a um mesmo estado de sucessao ecoldgica,
S. terebinthifolius apresentou uma maior aclimatacdo diante dos tratamentos
impostos. Além disso, os dados aqui registrados explicam, em parte, o
potencial invasor dessa espécie ao longo dos continentes.

Palavras-chave: Aclimatacao . ecofisiologia . irradiancia . mata atlantica .

trocas gasosas

ABSTRACT
The regulation of the photosynthetic process is modified according to the
available light and has a direct effect on the plant's ability to live in a given
habitat. Three tree species of the Atlantic Forest were evaluated while
submitted to three irradiance intensities in order to investigate the effects of light
radiation on the photosynthetic behavior and on the slenderness index (SI). The
plants were cultivated during seven months at 20, 50 and 100% of the solar
radiation. The species used, Schinus terebinthifolius Raddi. and Joannesia
princeps Vell, classified as pioneers, and Lecythis pisonis Camb, as secondary,
are widely used in environmental recovery programs. It was tested the
hypothesis that the three species would present different ecophysiological
behaviors in response to light availability. Irrespective of the light regimens, S.
terebinthifolius displayed the highest values of net photosynthesis rates on a
per mass or area basis, followed by J. princeps. L. pisonis which presented the
lowest values of this parameter. S.terebinthifolius also showed higher light

saturation point and higher stomatal conductance in the three imposed
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irradiances. S. terebinthifolius and J. princeps exhibited increased Sl value at
reduced light availability. However, this value was higher for S. terebinthifolius,
with values higher than 50% in plants under full sun compared to those under
20% of light showing a morphological adjustment to the irradiance difference. L.
pisonis showed no changes in this parameter by light variations. This species
presented more negative values of Ww throughout the day and between the
light regimes when compared to the other two species, demonstrating a lower
hydraulic conductivity. The results confirmed the hypothesis, insofar it was
observed greater acclimatization capacity of S. terebinthifolius to the three light
treatments imposed. J. princeps showed an intermediate behavior among the
studied species, presenting average values in almost all the parameters
analyzed during the experiment. In turn, L.pisonis, exhibited a low
acclimatization capacity at high irradiance. These results instigated the
development of a second work to evaluate the physiological and biochemical
characteristics that could influence the ability of S. terebinthifolius to occupy
several territories around the planet as an invasive exotic species, whereas J.
princeps, even being a species of Atlantic Forest, pioneer, as S. terebinthifolius
does not present records of invasion in other ecosystems. S. terebinthifolius
showed higher photosynthetic efficiency when submitted to the three levels of
irradiance. This same species demonstrated a greater hydraulic conductivity as
deduced from the smaller oscillation of the water potential registered during the
day under the imposed treatments. J. princeps exhibited a greater investment in
energy dissipation mechanisms to avoid possible damages to the
photosynthetic apparatus. S. terebinthifolius showed to be more effective in light
capture efficiency, as evidenced by the its higher values of carbon isotopic
composition, photochemical quenching and specific leaf area. The results show
that although the two species studied belong to the same state of ecological
succession, S. terebinthifolius presented a greater plasticity in response to the
imposed treatments. In addition, the data recorded partly explains the invasive
potential of this species along the continents.

Key words: Acclimatization. atlantic forest. ecophysiology. gas exchange .

irradiance.
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1. INTRODUCAO GERAL

Cerca de 19 mil hectares de Mata Atlantica foram desmatados entre 2014-2015
no Brasil. Atualmente, a Mata Atlantica € a floresta mais ameacada do Brasil,
com apenas 12,5% de sua area original preservada. No Estado do Espirito
Santo, estima-se que existam apenas 14% de cobertura remanescente da
vegetacdo nativa original (Fundacdo SOS Mata Atlantica, 2016). A intensa
degradacdo dos ecossistemas nhaturais por todo o Brasil, realizada
principalmente ao longo dos dois Ultimos séculos e ainda em curso
desencadeou a necessidade de se encontrarem alternativas cientificas e
técnicas capazes de orientar as atividades de recuperacao florestal (Rodrigues
et al., 2007).

O interesse em programas que visam a recuperacao e a manutencao de areas
florestais vem aumentando nos Ultimos anos, incentivado por 0Orgaos
governamentais e empresas e motivado especialmente pela conscientizacéo
conservacionista e pela legislacdo ambiental (Elias & Lininger, 2010; Abraf,
2011; SFB; 2011). Segundo o novo Plano Estratégico de Desenvolvimento da
Agricultura Capixaba (Pedeag, 2007/2025), o indice de cobertura florestal
devera aumentar para 16% nos préoximos 17 anos. Entretanto, os
conhecimentos a cerca de como algumas espécies de diferentes grupos
sucessionais respondem a diferentes condicbes ambientais como, por

exemplo, luminosidade, sdo contraditérios (Cuzzuol e Milanez, 2012).

A caracterizacao dos diferentes grupos sucessionais envolvidos nos processos
de formacdo florestal é ainda pouco precisa. A classificacdo baseada na
sucessao florestal foi sugerida por diversos autores. Porém, cada classificacdo
implica em uma simplificagédo que reduz o grau de informagdes, tornando-se
dificil formular um modelo de aceitacdo geral (Ferraz et al., 2004). De acordo
com Ribeiro (2004), a distingdo mais concisa entre as classes sucessionais
deve levar em consideracdo aspectos ecofisiolégicos, como, por exemplo, a
capacidade de aproveitamento da energia luminosa. Neste contexto, novas
formas de avaliarem-se 0s processos fisiol6gicos nos vegetais que permitem
ou ndo as espeécies ocuparem um determinado ambiente, justificam a

classificagcdo do estagio sucessional das plantas por meio de caracteristicas
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ecofisiolégicas, como, por exemplo, a eficiéncia fotossintética em resposta a luz
(Ribeiro et al., 2004; Luttge & Scarano, 2007).

Dependendo das espécies, maiores disponibilidades de irradiancia podem
promover a intensificacdo da atividade fotossintética, ou reduzi-la, mediante a
fotoinibic&o por excesso de luz (Lovelock et al., 1994; Kitajima, 1996; Krause et
al., 2001; Vieira et al., 2012).

A regulagéo do processo fotossintético € modificada em funcéo da intensidade
luminosa, tendo efeito direto sobre a capacidade da planta em se estabelecer
em um determinado habitat (Gottlieb et al., 1996). Em florestas tropicais, como
a Mata Atlantica, a eficiéncia na utilizacdo da luz no processo fotossintético €
um fator determinante no posicionamento das espécies vegetais (Ribeiro et al.,
2005; Souza et al., 2008; Favaretto, 2009; Souza et al., 2009; Vieira et al.,
2012). Essa capacidade de aclimatacdo a mudancas na intensidade de luz
varia entre as espécies e dentro de uma mesma espécie, o que alguns autores
relacionam a um conjunto de atributos morfofisiolégicos (Bazzaz, 1979;
Budowski, 1965; Ribeiro et al., 2005; Gandolfi et al., 2009) e a condi¢cdo de
crescimento e desenvolvimento dos individuos (Silvestrine et al., 2007; Vieira et
al., 2012). Dessa forma, em ambientes florestais, o aparato fotossintético deve
ser capaz de utilizar a energia luminosa disponivel de forma eficiente, uma vez
que essa disponibilidade se altera, de acordo com o periodo de exposi¢cdo a
intensidade luminosa incidente (Denslow, 1980; Way & Pearcy, 2012). Essa
utilizacao eficiente da luz esta relacionada a manutencdo da capacidade de
ativacdo do aparato fotossintético apos a iluminacéo da folha e envolve fatores
bioguimicos e estomaticos (Pearcy, 1990), uma vez que a luz atua na ativagao
de enzimas relacionadas a fixacdo de carbono e no controle da abertura e

fechamento dos estbmatos (Tang, 1997).

Alguns estudos vém mostrando que muitas espécies de plantas exoticas
estabelecem populacdes em sub-bosque sombreado de florestas temperadas e
tropicais que eram vistas como fortemente resistentes as invasbes dessas
plantas (Gilbert & Lechowicz, 2005, Martin & Marks, 2006, Martin et al., 2009).
Portanto, espécies de plantas exoticas mais capazes de lidar com condi¢des de

pouca luz podem ter mais sucesso na propaga¢cao em ambientes naturalmente
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sombreados (Martin et al., 2009; van Kleunen et al., 2011). Sem embargo, nao
esta ainda claro se a tolerancia a sombra e a resposta ao sombreamento sao
responsaveis pelo estabelecimento bem-sucedido e pela expansao de plantas

exoticas em ambientes com baixa irradiancia (Martin et al., 2009; Funk, 2013).

A capacidade de utilizagdo da luz disponivel no processo fotossintético e
aclimatacdo em resposta as variaveis microclimaticas a ela associadas séo
fatores determinantes na distribuicdo das espécies florestais (Ribeiro et al.,
2005; Silvestrine et al., 2007; Souza & Ribeiro, 2008; Favaretto, 2009; Souza et
al., 2009; Silva et al., 2010; Lage-Pinto et al., 2012; Vieira et al., 2012). O
conhecimento dos efeitos da intensidade luminosa no processo fotossintético
pode auxiliar no desenvolvimento de estratégias relacionadas ao
reflorestamento para garantir a sobrevivéncia e o crescimento adequado das
plantas quando transplantadas para o campo, além de permitir avaliar a
plasticidade fisiolégica da planta em relacdo ao estresse por luminosidade
(Zamith & Scarano, 2004; Lima et al., 2008).

Em sintese, os estudos da ecofisiologia de espécies nativas da Mata atlantica
podem ajudar na compreensdo das relacbes ecolégicas que compdem as
florestas. Sob esta perspectiva, estudos como estes podem auxiliar na
ampliacdo do conhecimento acerca da flexibilidade das espécies as variagdes

ambientais.

Neste contexto, o objetivo deste trabalho foi caracterizar a fotossintese de trés
espécies arbOreas da Mata Atlantica submetidas a diferentes intensidades de
radiacdo solar. Adicionalmente, pretendeu-se analisar o comportamento
ecofisiolégico de duas espécies pertencentes a um mesmo grupo ecolédgico
(pioneiras) em resposta a disponibilidade de luz, com o intuito de compreender
quais caracteristicas diferenciariam essas duas espécies e poderiam contribuir

para 0 sucesso ha ocupacao e invasao nos mais variados ambientes.
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2. OBJETIVO GERAL

O objetivo deste trabalho foi realizar uma caracterizacéo fotossintética de trés
espécies arbOreas da Mata Atlantica submetidas a diferentes intensidades de

radiacao solar.

3. OBJETIVOS ESPECIFICOS

3.1 Analisar o comportamento ecofisiologico de duas espécies pertencentes a

um mesmo grupo ecoldgico (pioneiras) em resposta a disponibilidade de luz.

3.2 Avaliar os efeitos dos diferentes regimes de luz sobre desempenho

fotossintético das plantas estudadas.

3.3 Analisar potenciais diferencas na capacidade de aclimatacdo e de
fotoinibicdo entre as espécies pioneiras e ndo pioneiras frente as intensidades

luminicas impostas.

3.4 Constatar possiveis diferencas morfolégicas influenciadas pelos regimes de

luz empregados nas plantas utilizadas no experimento.
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RESUMO

A regulacdo do processo fotossintético € modificada em funcdo da luz
disponivel e tem efeito direto sobre a capacidade da planta em viver em
determinado habitat. Neste estudo, espécies arbéreas da Mata Atlantica foram
submetidas a trés intensidades de irradiancia para investigar os efeitos da
radiacdo luminosa no comportamento fotossintético e no indice de robustez, IR.
As especies utilizadas, Schinus terebinthifolius Raddi (aroeira) e Joannesia
princeps Vell. (boleira), classificadas como pioneiras, e Lecythis pisonis Camb.
(sapucaia), como secundaria, sdo amplamente utilizadas em programas de
recuperacdo ambiental. As plantas foram cultivadas por sete meses a 20; 50 e
100% da radiacdo solar. Testou-se a hipétese de que as trés espécies
apresentariam comportamentos ecofisiolégicos distintos diante dos tratamentos
aplicados. Independentemente da intensidade de irradiancia, S. terebinthifolius
apresentou os maiores valores de taxa de fotossintese liquida, seguida de J.
princeps. A espécie L. pisonis apresentou 0s menores valores dessa variavel.
S. terebinthifolius também exibiu maior ponto de saturacdo luminosa e maior
condutancia estomatica nas trés irradiancias impostas. S. terebinthifolius e J.
princeps exibiram elevacédo do valor de IR com a reducao da disponibilidade de
luz. Entretanto, esse valor foi mais elevado em S. terebinthifolius, com valores

superiores a 50% nas plantas a pleno sol comparadas com aquelas sob 20%
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de luz, evidenciando um ajuste morfoldgico frente a diferenca de irradiancia. Ja
L. pisonis ndo exibiu alteracdes nessa variavel, em resposta a intensidade de
irradiancia. [Esta espécie apresentou valores mais negativos do potencial
hidrico ao longo do dia e entre os regimes luminicos se comparados aos das
outras duas espécies, demonstrando menor condutividade hidraulica. Os
resultados confirmaram a hip6tese do trabalho, na medida em que se observou
maior capacidade de aclimatacdo de S. terebinthifolius aos trés tratamentos
luminicos impostos. J. princeps mostrou comportamento intermediario dentre
as espécies estudadas, apresentando valores médios em quase todos o0s
parametros analisados durante o experimento. Por seu turno, L. pisonis
apresentou o menor desempenho fotossintético nos trés regimes luminicos.
Esta espécie exibiu uma baixa capacidade de aclimatacdo a alta irradiancia. S.
terebinthifolius demonstrou maior capacidade de se aclimatar aos trés
ambientes luminicos impostos. Juntamente com J. princeps, que demonstrou
um comportamento intermediario, as duas espécies pioneiras poderiam ser
utilizadas em reflorestamento em ambientes variados, tendo-se em vista a
capacidade dessas espécies de suportar intensidades luminicas variaveis. Por
outro lado, L. pisonis, apesar de exibir maior taxa fotossintética a pleno sol,
apresentou valores mais negativos do potencial hidrico e, mesmo sob irrigacéo,
exibiu as maiores oscilacdes dessa variavel ao longo do dia dentre as trés
espécies estudadas, 0 que pode ser um fator de risco para o plantio em regides

a pleno sol.

Palavras-chave: Aclimatagdo . ecofisiologia . irradiancia . mata atlantica .

trocas gasosas.

ABSTRACT
The regulation of the photosynthetic process is modified according to the
available light and has a direct effect on the plant's ability to live in a given
habitat. Three tree species of the Atlantic Forest were evaluated while
submitted to three irradiance intensities in order to investigate the effects of light
radiation on the photosynthetic behavior and on the slenderness index (Sl). The
plants were cultivated for seven months at 20; 50 and 100% of the solar
radiation. The species used, Schinus terebinthifolius Raddi. and Joannesia
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princeps Vell, classified as pioneers, and Lecythis pisonis Camb, as secondary,
are widely used in environmental recovery programs. It was tested the
hypothesis that the three species would present different ecophysiological
behaviors in relation to the applied treatments. Independent of the light regime,
S. terebinthifolius presented the highest values of net photosynthesis rate on a
both per or mass unit, followed by J. princeps. L pisonis presented the lowest
values of this parameter. S terebinthifolius also showed higher saturation light
point and higher stomatal conductance in the three imposed irradiances. S.
terebinthifolius and J. princeps exhibited increased Sl value at reduced light
availability. However, this value was higher for S. terebinthifolius, with values
higher than 50% in plants under full sun compared to those under 20% of light
showing a morphological adjustment to the irradiance difference. L. pisonis
showed no changes in this parameter in response to light variations. This
species presented more negative values of water potential throughout the day
and between the light regimes when compared to the other two species,
demonstrating a lower hydraulic conductivity. The results confirmed the
hypothesis, in so far it was observed greater acclimatization capacity of S.
terebinthifolius to the three light treatments imposed. J princeps showed an
intermediate behavior among the studied species, presenting average values in
almost all the parameters analyzed during the experiment. In turn, L. pisonis
presented the lowest photosynthetic performance in the three light regimes.
This species exhibited a low acclimatization capacity at high irradiance. S.
terebinthifolius demonstrated greater ability to acclimate to the three light
environments imposed. Together with J. princeps, which showed an
intermediate behavior, the two pioneer species could be used in reforestation in
different environments, considering the ability of these species to support
variable light intensities. On the other hand, L. pisonis, although showing a
higher net photosynthetic rate at full sun, presented more negative values of
water potential and, even under irrigation, showed the highest water potential
oscillations throughout the day among the three species studied, which may be

a risk factor for planting in regions under full sun exposure.

Key words: Acclimatization . atlantic forest . ecophysiology . gas exchange .

irradiance.
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1. INTRODUCAO

Cerca de 19 mil hectares de Mata Atlantica foram desmatados entre 2014-2015
no Brasil. Atualmente, a Mata Atlantica é a floresta mais ameacada do pais,
com apenas 12,5% de sua é&rea original preservada. No Estado do Espirito
Santo, estima-se que existam apenas 14% de cobertura remanescente da
vegetacdo nativa original (Fundacdo SOS Mata Atlantica, 2016). A intensa
degradacdo dos ecossistemas naturais por todo o Brasil, realizada
principalmente ao longo dos dois Uultimos séculos e ainda em curso,
desencadeou a necessidade de se encontrarem alternativas cientificas e
técnicas capazes de orientar as atividades de recuperacao florestal (Rodrigues
et al., 2007).

O interesse em programas que visam a recuperacao e a manutencao de areas
florestais vem aumentando nos Udltimos anos, incentivado por 0Orgdos
governamentais e empresas e motivado especialmente pela conscientizacdo
conservacionista e pela legislacdo ambiental (Elias & Lininger, 2010; Abraf,
2011; SFB; 2011). Segundo o novo Plano Estratégico de Desenvolvimento da
Agricultura Capixaba (Pedeag, 2007/2025), o indice de cobertura florestal
devera aumentar para 16% nos préximos 17 anos. Entretanto, os
conhecimentos acerca de como algumas espécies de diferentes grupos
sucessionais respondem a diferentes condicbes ambientais como, por

exemplo, luminosidade, sdo contraditorios (Cuzzuol & Milanez, 2012).

A caracterizacdo dos diferentes grupos ecolégicos envolvidos nos processos
de formacéo florestal é ainda pouco precisa. De acordo com Ribeiro (2004), a
distincdo mais concisa entre as classes sucessionais deve levar em
consideracdo aspectos ecofisiolégicos, como, por exemplo, a capacidade de
aproveitamento da energia luminosa. Nesse contexto, novas formas de
avaliacdo dos processos fisioldgicos nos vegetais que contribuam para o
conhecimento a cerca da capacidade, das espécies ocuparem ou ndo, um
determinado ambiente, justifica a classificacdo do estagio sucessional das
plantas por meio de caracteristicas ecofisiolégicas, como, por exemplo, a
eficiéncia fotossintética em resposta a luz (Ribeiro et al., 2004; Littge &
Scarano, 2007).
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Tém crescido as evidéncias de que espécies de grupos ecoldgicos diferentes
sao capazes de se aclimatar ao aumento da irradiancia, sustentando a hipotese
de que a capacidade de ajustamento fisiologico em resposta as novas
condi¢bes ambientais pode ndo necessariamente estar relacionada aos grupos
sucessionais aos quais as espécies pertencem (Rozendaal et al., 2006; Souza
et al., 2009). Sendo assim, estudos que contemplem o uso de espécies, com
caracteristicas sucessionais distintas, submetidas a diferentes regimes
luminicos, podem contribuir para a elucidagdo de possiveis mecanismos

ligados a plasticidade desses individuos.

O desenvolvimento vegetal é influenciado por inUmeros fatores ambientais,
sendo a irradiancia um fator diretamente ligado a producdo de biomassa, que
regula o ganho de energia e o metabolismo de carboidratos via fotossintese.
Assim, a radiacdo solar € um dos fatores ambientais mais importantes no
estabelecimento da vegetacdo (Souza & Valio 2003; Duz et al., 2004;
Goncalves et al., 2005; Walter, 2008) e atua no desenvolvimento diferencial
das espécies que colonizam ndo somente ambientes abertos como clareiras,
mas também areas sombreadas como o sub-bosque (Gandolfi et al., 2007). A
irradiancia desempenha um papel critico na regulagcdo do crescimento e
desenvolvimento da planta mediante a modulacdo dos niveis de expressdo
génica, que regulam o desenvolvimento e a germinacdo de sementes, a
fotomorfogénese das plantas, o desenvolvimento e orientacdo dos cloroplastos,
o crescimento do caule, a biossintese de pigmentos, a floracdo e a
senescéncia, dentre outros processos (Shanker & Venkateswarlu, 2011).

A regulagéo do processo fotossintético € modificada em funcéo da intensidade
de irradiancia e tem efeito direto sobre a capacidade da planta em viver em
determinado habitat (Gottlieb et al., 1996). Em florestas tropicais, como a Mata
Atlantica, a eficiéncia na utilizacdo da luz no processo fotossintético € um fator
determinante na distribuicdo das espécies vegetais devido a heterogeneidade
dos ambientes que ali se encontram (Ribeiro et al., 2005; Souza et al.,
2008;Favaretto, 2009; Souza et al., 2009; Vieira et al., 2012). Essa capacidade
de aclimatacdo a mudancas na intensidade de luz varia entre as espécies e
dentro de uma mesma espécie, 0 que alguns autores relacionam a um conjunto

de atributos morfo-fisioldgicos (Budowski, 1965; Bazzaz, 1979; Ribeiro et al.,
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2005; Gandolfi et al., 2009) e a condicdo de crescimento e desenvolvimento
dos individuos (Silvestrine et al., 2007; Vieira et al., 2012). Dessa forma, em
ambientes florestais, o aparato fotossintético deve ser capaz de utilizar a
energia luminosa disponivel de forma eficiente, uma vez que esta
disponibilidade se altera de acordo com o periodo de exposi¢ao e a intensidade
luminosa incidente (Denslow, 1987; Way & Pearcy, 2012). Essa utilizacdo
eficiente da luz esta relacionada a manutencédo da capacidade de ativacdo do
aparato fotossintético apos a iluminacao da folha e envolve fatores bioquimicos
e estométicos, uma vez que a luz atua na ativagdo de enzimas relacionadas a
fixacdo de carbono e no controle da abertura e fechamento dos estébmatos
(Pearcy, 1990).

O controle da abertura estomatica pode alterar o fornecimento de carbono ao
reduzir a concentracao interna de COz2, limitando a atividade de carboxilagéo da
rubisco, o que favorece a fotorrespiragéo e reduz o ganho de carbono (Allen &
Pearcy, 2000; Valladares et al., 2006). Dependendo das espécies, maiores
disponibilidades de luz podem promover a intensificacdo da atividade
fotossintética, ou reduzi-la, mediante a fotoinibicdo por excesso de luz
(Lovelock et al., 1994; Kitajima, 1996; Krause et al., 2001; Vieira et al., 2012).
Sendo assim, a capacidade de utilizacdo da luz disponivel no processo
fotossintético e a aclimatacdo em resposta as variaveis microclimaticas a ela
associadas sao fatores determinantes na distribuicdo das espécies florestais
(Ribeiro et al., 2005; Silvestrine et al., 2007; Souza et al., 2008; Favaretto,
2009; Souza et al., 2009; Silva et al., 2010; Lage-Pinto et al., 2012; Vieira et al.,
2012). O conhecimento dos efeitos da intensidade luminosa no processo
fotossintético pode auxiliar o desenvolvimento de estratégias para garantir a
sobrevivéncia e o crescimento adequado das plantas quando transplantadas
para o campo, além de permitir avaliar a plasticidade fisioldgica da planta em
relacdo ao estresse por luminosidade (Zamith & Scarano, 2004; Lima et al.,
2008).

Em sintese, os estudos da ecofisiologia de espécies nativas da Mata Atlantica
usadas em restauracao florestal podem ajudar na adequacédo de metodologias
de programas de recuperacdo deste bioma, visando a garantir 0 sucesso

dessas acdes e a perpetuacdo das areas restauradas, permitindo uma melhor
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compreensao das relacbes ecoldgicas que compdem as florestas. Sob essa
perspectiva, essas informagfes podem auxiliar na restauracdo ambiental
ampliando o conhecimento acerca da flexibilidade das espécies as variacdes
ambientais. Nesse contexto, o objetivo deste trabalho foi realizar uma
caracterizagdo fotossintética de trés espécies arbdoreas da Mata Atlantica
(Schinus terebinthifolius Raddi., Joannesia princeps Vell. e Lecythis pisonis
Camb.) submetidas a diferentes intensidades de radiacdo solar, de maneira a
testar a hip6tese de que as espécies estudadas apresentariam
comportamentos ecofisiolégicos distintos diante dos tratamentos aplicados,

mas em consonancia com suas classificacées sucessionais.

2. MATERIAIS E METODOS

2.1. Material vegetal, condi¢des de cultivo e desenho experimental

O estudo foi conduzido na area experimental do Departamento de Ciéncias
Biolégicas da Universidade Federal do Espirito Santo em Vitoria(20°18'52”S e
40°19°06”0), ES. O experimento foi mantido entre marco e setembro de 2014
(210 dias), com valores médios de umidade relativa, de 80%, precipitacdo de
120 mm e temperatura de 24°C (Incaper, 2014). Trés espécies arbéreas da
Mata Atlantica de diferentes grupos sucessionais foram escolhidas: Schinus
terebinthifolius Raddi. (aroeira), Joannesia princeps Vell. (boleira) e Lecythis
pisonis Camb. (sapucaia).

Os critérios utilizados para a escolha dessas espécies fundamentaram-se na
sua classificacdo de acordo com as funcbes ecoldgicas (Lorenzi, 2002;
Carvalho et al., 2006), uso em reflorestamento de Mata Atlantica e
disponibilidade de mudas em viveiros locais. Aroeira e boleira pertencem ao
grupo das espécies que demandam mais luminosidade. Boleira é
ecologicamente classificada como uma planta heliéfita, semidecidua (Carvalho,
2005), ocorrendo em florestas de tabuleiro deciduais, Umidas, aluviais
(Carvalho et al., 2006) associadas aos dominios fitogeograficos Caatinga e
Mata Atlantica (CNCFlora, 2012). Aroeira € classificada como planta
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perenifélia, helidfita e pioneira. Sua dispersdo € ampla, ocorrendo desde a
restinga até as florestas pluviais e semideciduas de altitude. Sapucaia pertence
ao grupo das plantas tolerantes ao sombreamento, comumente encontradas
em vegetacdes de sucessao tardia e esta restrita a certos tipos de vegetacéo,
como as florestas ombrofilas sempre verdes e florestas semideciduas (Lorenzi,
2002). Todas as espécies estudadas possuem madeira de alto valor econémico
e frutos e sementes atrativos para animais (Lorenzi 2002, Carvalho et al.,
2006), o que fazem dessas espécies boas candidatas para processos de

recuperacdo de areas degradadas.

Em fevereiro de 2014, 60 mudas uniformes, oriundas de sementes, de cada
espécie foram transplantadas para vasos de 12 L. As plantas, adubadas
durante todo o experimento, com solucdo comercial de macro e
micronutrientes, com idade média de um ano, foram submetidas a trés
tratamentos luminicos: 20, 50 e 100% da luz solar direta. O sombreamento foi
aplicado utilizando-se telas de poliolefinas (sombrite) de diferentes malhas. As

mudas permaneceram nessas condi¢cdes luminicas por cerca de sete meses.

As andlises ecofisiologicas foram realizadas em folhas totalmente expandidas
do terceiro ou quarto né a partir do apice das plantas. A parcela experimental
foi composta por uma planta por recipiente de cultivo, totalizando 20 plantas
por regime luminoso, para cada espécie. Todas as plantas foram irrigadas
mediante um sistema de gotejamento automatizado, com vazéo de 4 L/h, trés
vezes ao dia, procurando-se manter a umidade do solo proxima a capacidade
de campo. Dentro de cada tratamento foram realizadas rotacbes dos vasos
para reduzir os efeitos do posicionamento.

2.2. Andlises biométricas

Foram realizadas medidas de comprimento do caule com fita métrica, desde a
altura do colo (area exposta acima do solo) até o topo da gema apical, em 10
individuos por tratamento por espécie. Os mesmos individuos foram utilizados
para medida do diametro do caule, utilizando-se de um paquimetro digital. A
partir dessas medidas, foi calculado o ‘indice de Robustez, IR’ (comprimento do

caule/diametro do caule).
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2.3. Relagdes hidricas, trocas gasosas e fluorescéncia da clorofila a

O potencial hidrico foliar (Yw) e parametros de trocas gasosas foram medidos
utilizando-se folhas completamente expandidas do terceiro ou quarto par a
partir do apice das plantas, as 8h00, 12h00 e 15h00, em dias claros, sem
nuvens. ¥, foi medido com uma bomba de pressdo do tipo Scholander
(modelo 1000, PMS Instruments, Albany, NY, EUA).

Inicialmente, foi realizada uma curva de resposta da taxa liquida de assimilacao
de CO2 (A) em funcéo da intensidade luminosa (Marshall & Biscoe, 1980;
Thornley & Johnson, 1990), em 12 niveis de irradiancia em ordem
decrescente, expondo-se a folha durante 60 s em cada nivel de luz, utilizando-
se de um analisador de gases a infravermelho (LI-6400XT, Li-Cor Inc.,
Nebraska, EUA), equipado com uma fonte de luz azul/vermelho (modelo LI-
6400-02B, LI-COR). As curvas foram normalizadas ajustando-se os dados a
uma hipérbole retangular modificada, conforme modelo proposto por Lobo et al.
(2013). O modelo foi ajustado aos dados, usando-se a analise de regressao
nao linear a partir da ferramenta Microsoft Solver do Excel (Microsoft
Corporation, Redmond, WA, EUA), calculando-se, entdo, o ponto de
compensacéo luminoso (PCL, pmol fétons m2 s?) e o ponto de saturacdo

luminoso (PSL, umol fétons m= s1).

Parametros de trocas gasosas foram determinados simultaneamente com as
medi¢cOes de fluorescéncia da clorofila a, utilizando o sistema de trocas
gasosas supramencionado. Na antemanha, foi obtida a fluorescéncia minima
(Fo) via excitacdo dos tecidos foliares por luz vermelha modulada de baixa
intensidade (0,03 pumol fétons m? s1). A fluorescéncia maxima (Fm) foi obtida
pela aplicacdo de um pulso de 0,8 s de luz actinica saturante (8000 umol fétons
m= s1). A fluorescéncia variavel (Fy) foi determinada pela diferenca entre Fo e
Fm €, a partir destes valores, foi calculado o rendimento quéantico potencial do
fotossistema Il (van Kooten & Snel, 1990), conforme a equacéo: Fv /[Fm = (Fm —
Fo)/Fm.
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A taxa liquida de assimilacdo de CO:2 (A), a condutancia estomatica ao vapor
de agua (gs), a taxa de transpiracédo (E) e a concentracdo intercelular de CO:2
(Ci) foram medidas em condigcbes ambientes de temperatura e umidade
relativa. A concentragdo de CO2 dentro da camara foi fixada em 400 ppm,
utilizando-se de cilindros de CO:2 sob alta pressao. Adicionalmente, foram
calculadas, a partir dessas variaveis, a eficiéncia intrinseca do uso da agua
(A/gs). As medicdes foram feitas durante trés periodos, ao longo do dia: 08:00h,
12:00h e 15:00h (tempo solar), sob PAR artificial, ou seja, 200 uymol fotons m-
s (para o tratamento 20% de irradiancia no periodo da manha e da tarde, e
350 umol fétons m2 st as 12h00); 500 pmol fétons m2 s (para o tratamento
50% de irradiancia na parte da manha e da tarde e 750 pmol fé6tons m= s? as
12h00) e 1000 umol fétons m? s (para o tratamento 100% de irradiancia no
periodo da manha e da tarde e 1500 pmol photons m2 s as 12h00). Estes
valores de irradiancia corresponderam, aproximadamente, as irradiancias
interceptadas pelas folhas, em suas posi¢cdes naturais, para cada horario de

avaliacao.

2.4. Andlises estatisticas

Os dados foram testados utilizando o software estatistico InfoStat (Versdo
2011, Grupo InfoStat, FCA, Universidade Nacional de Cordoba, Argentina). Os
dados obtidos foram submetidos a analise de distribuicdo de normalidade com
o teste de Shapiro—-Wilk para andlise de variancia e para comparacdo das
médias pelo teste de Tukey. O experimento foi montado e analisado sob
delineamento inteiramente casualizado, em esquema fatorial 3x3x3 (trés

espécies x trés niveis de irradiancia x trés horarios ao longo do dia).

3. RESULTADOS

Independentemente do tratamento, aroeira exibiu os maiores valores de A,
atingindo 24 ymol CO2 m=? s? entre 8h00 e 12h00 a pleno sol, enquanto
sapucaia teve as mais baixas taxas fotossintéticas independentemente do
regime luminico, exibindo os maiores valores de A para esta espécie (~ 10

pumol CO2 m s1) a pleno sol. Por seu turno, na boleira, os valores de quase
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todos os parametros analisados foram intermediarios em relagdo aos das

outras duas espécies durante o experimento (Figura 1).

As espécies apresentaram diminuicdo de A e gs ao longo do dia, com reducdes
mais acentuadas das plantas em pleno sol. Neste tratamento, aroeira
apresentou a menor queda de A e gs (37 e 52%), enquanto na boleira as
reducbes em A e gs foram de 52 e 67%, respectivamente (Figura 1). Sapucaia
apresentou comportamento diferenciado em pleno sol, com aumento nos
valores de A as 15h00. Dentre as trés espécies, aroeira apresentou 0s maiores
valores de A e gs com 0 aumento da intensidade de irradiancia.

Sob 50% de irradiancia, comparados aos dados obtidos as 08h00, aroeira e
sapucaia apresentaram reducdo em A de 44 e 37%, respectivamente, ao final
do dia (Figura 1). Por outro lado, na boleira, A ndo variou significativamente ao
longo do dia, bem como gs e Ci(Figura 1).

Sob 20% de irradiancia, todas as trés espécies exibiram baixas taxas
fotossintéticas, fato possivelmente associado a gs, cujos valores foram muito
menores comparados aos obtidos nas plantas dos outros tratamentos. Sob
20% de irradiancia, aroeira apresentou 0os maiores valores de A e gs. Boleira
apresentou valores intermediarios nestes dois parametros quando comparados
a aroeira e a sapucaia. Registre-se também que ndo houve mudancas nos

valores de A, Cie gs, ao longo do dia, nas plantas de sapucaia (Figura 1).

Dentro de um mesmo tratamento, somente aroeira apresentou oscilagbes ao
longo do dia na eficiéncia intrinseca do uso da agua (A/gs), principalmente
entre 12h00 e 15h00 (Figura 1). Esta mesma espécie apresentou 0s menores
valores de A/gs (~ 70 pmol CO2 mmol H207), a 20% de irradiancia, fato
primariamente associado aos elevados valores de gs em comparagdao com 0s
das outras espécies e, secundariamente, pela redugdo de A com a diminui¢ao
da disponibilidade de luz (Figura 1). As espécies boleira e sapucaia exibiram
maiores valores de A/gs (~ 156 e 114 umol CO2 mmol H201, respectivamente)

e pouca variacao destes valores em resposta aos tratamentos.

Os menores valores de PCL (~ 18 umol fétons m=2 s'1) observados nas plantas
foram registrados em 20% de irradiancia, independentemente das espécies,

qgue nao diferiram entre si. A pleno sol, PCL variou entre as espécies,



34

destacando-se um aumento de 44% na aroeira, em relacao aos valores de PCL
das outras espécies. Nota-se, também, que aroeira apresentou maiores valores
do ponto de saturacdo luminoso (PSL), 42 e 46% mais altos que os de boleira e

de sapucaia, respectivamente (Figura 2).

Todas as espécies apresentaram oscilacdo do potencial hidrico (¥w) ao longo
do dia. Entretanto, para aroeira e boleira essa oscilacdo ndo foi influenciada
pelos tratamentos (Tabela 1). Todavia, sapucaia exibiu diferencas no W entre
regimes luminicos distintos, exibindo os valores mais negativos (-1,26 MPa) a
pleno sol, com um aumento de 88% do Ww as 15h00, quando comparado com

os valores encontrados no inicio do dia (Figura 3).

Apesar de os valores de FJ/Fm diferirem entre as espécies e entre as
irradiancias impostas no presente experimento, ndo houve diferenca estatistica
entre os tratamentos; com efeito, os valores de F./Fm mantiveram-se em torno

de 0,80 ou mais ao longo de todo o experimento (Figura 3).

Aroeira e boleira exibiram elevacdo do valor de IR com a reducdo da
disponibilidade de luz. Entretanto, este valor foi mais elevado para aroeira, com
valores superiores a 50% nas plantas a pleno sol comparadas com aquelas sob
20% de irradiancia (Figura 4). Por outro lado, IR ndo respondeu as variacdes

de luz em sapucaia.
Efeito dos fatores e suas interagcdes

As espécies estudadas apresentaram mudancas morfologicas e fisiolégicas em
resposta aos tratamentos aplicados, afetando o desempenho das plantas como
um todo (Tabelas 1 e 2). A interacdo espécies (E) x luminosidade (L) x horarios
(H) foi altamente significativa (p < 0,001) para A, gs e E (Tabela 1). Com
excecdo do Ww, que apresentou interacdo somente entre os fatores E x H
(Figura 1) e da razdo Fv/Fm, que ndo apresentou nenhuma interacdo entre os
fatores, a interacdo espécie x luminosidade foi significativa (p < 0,01) para

todas as analises do experimento (Tabela 1 e 2).
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4. DISCUSSAO

Neste estudo, aroeira exibiu valores mais elevados de A independentemente
da intensidade de irradiancia (Figura 1). Sobretudo para os valores de A
encontrados em aroeira com a reducao da irradiancia, é possivel inferir sob um
eventual ajustamento dessa espécie a condicdes de baixa luminosidade.
Resultado semelhante foi encontrado por Silvestrini et al. (2007), trabalhando

com espécies pioneiras sob diferentes irradiancias.

A espécie sapucaia € conhecida como uma espécie climacica, tolerante a
sombra, comum do interior da mata priméria da floresta pluvial atlantica
(Lorenzzi, 2000; Carvalho et al., 2006). Espécies tolerantes a sombra sob
condicdo de alta radiacdo solar raramente atingem alta capacidade
fotossintética, como a exibida pelas espécies exigentes em luz (Paquette et al.,
2007, Portsmuth & Niinemets 2007). Entretanto, muitas espécies exigentes em
alta irradiancia demonstram grande capacidade de modular e reduzir a
capacidade fotossintética, quando cultivadas sob baixa disponibilidade de
radiacdo luminosa (Bazzaz & Pickett 1980), fato observado com boleira e
aroeira no presente estudo. De fato, boleira é classificada como uma espécie
pioneira e também como secundaria inicial (Lorenzzi, 2002; Carvalho et al.;
2006). Neste estudo, essa espécie mostrou-se mais bem adaptada ao
ambiente com 50% de radiacao luminosa, sofrendo reducdes em A bem como
em outros parametros de trocas gasosas quando cultivada a pleno sol, o que
nos leva a acreditar que essa espécie possui caracteristicas mais relacionadas

a espécies secundarias do que pioneiras.

Possivelmente, o maior desempenho fotossintético de aroeira esta diretamente
relacionado aos altos valores de gs e PSL. Esta espécie apresentou valores
destas duas variaveis bem elevados em relacdo aos de boleira e sapucaia,
mesmo sob alta irradiancia. Resultados semelhantes foram relatados por
Marenco et al. (2014) e Walters (2005) trabalhando com espécies arboéreas.
Uma alta condutancia estoméatica proporciona maior influxo de CO2 (Ci) e, por
conseguinte, maior taxa de A (Marchese et al., 2008), comportamento

encontrado em aroeira neste experimento (Figuras 1e 2).
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Outros dados importantes sob o comportamento fotossintético de aroeira foram
os valores de PCL encontrados nos tratamentos. Esta espécie apresentou uma
amplitude de resposta diante das irradiancias impostas, uma vez que exibiu
reducgéo de aproximadamente 40% nos valores de PCL entre os tratamentos de
100% e 20%, reduzindo a respiracao (dados ndo mostrados) diante da pouca
disponibilidade de Iluz neste ultimo tratamento. Estas caracteristicas
demonstram o potencial desta espécie em se aclimatar aos mais variados
ambientes, reduzindo inclusive a magnitude de A e gs diante de situacdes
adversas, como baixa luminosidade (Figura 1). Sabbi et al. (2010), trabalhando
com a aroeira sob alagamento, e Rabelo et al. (2012), com adaptacdes
ecofisiolégicas em clareiras florestais, classificaram aroeira como sendo uma
espécie de alta plasticidade fotossintética, corroborando os dados encontrados
neste trabalho.

Diferentes espécies podem ser capazes de tolerar a sombra através do
desenvolvimento de estratégias distintas (Niinemets, 2006; Valladares &
Niinemetes, 2008). De acordo com a “hipétese do ganho de carbono” (Givnish,
1988), a tolerancia ao sombreamento é definida como a capacidade de
maximizagdo da captura de luz e da eficiéncia no ganho de carbono,
juntamente com a minimizacdo dos custos respiratérios de manutencao, sob
condicBes de baixa disponibilidade de luz. Entretanto, ao contrario do resultado
encontrado por Dos Anjos et al. (2015), no presente estudo, a espécie
sapucaia, classificada como tolerante ao sombreamento, apresentou uma
maior eficiéncia fotossintética com o aumento da intensidade de irradiancia.
Este resultado vai de encontro a hipétese do ganho de carbono. De fato, se a
tolerancia ao sombreamento estd relacionada ao maior ganho de carbono,
seria esperado que, sob baixa luminosidade, as espécies tolerantes a sombra

exibissem maiores taxas fotossintéticas do que as intolerantes.

Assim como os resultados encontrados neste trabalho, estudos demonstraram
gue plantulas de espécies tolerantes ao sombreamento exibem capacidade
fotossintética mais baixa do que as de plantas intolerantes, tanto em pleno sol,
quanto a sombra, o que lanca duvidas sobre a validade da hipétese de ganho
de carbono (Walters & Reich, 1999; Reich et al.,, 2003). Os presentes

resultados corroboram com a sugestao de que a tolerancia ao sombreamento
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ndo estaria associada unicamente a maximizacdo na captura de luz, mas a
capacidade de manutencéo dos recursos capturados e ao uso conservativo dos
recursos (Reich et al.,, 2003). Segundo a “hipotese do uso conservativo dos
recursos,” as espécies tolerantes sacrificam seu crescimento potencial a
sombra em favor da persisténcia, o que nao impede um aumento limitado da
capacidade fotossintética com a elevacdo da radiacdo, como observado no

presente estudo.

Nesta pesquisa, foi observada reducéo de A ao longo do dia. A queda de A foi
associada a reducdo dos valores de gs, que pode ser atribuida a uma
diminuicdo do Y ou, mais fortemente, a resposta dos estdbmatos a um possivel
aumento do déficit de pressao de vapor. Siegert & Levia (2011), trabalhando
com espécies pioneiras, encontraram alta capacidade de tolerancia a altas
irradiancias, em que a disponibilidade de agua € menor em comparacdo com o
interior da floresta. Os resultados desses autores corroboram os dados obtidos
com as duas espécies pioneiras do presente estudo, i.e. menor variacdo do Y
ao longo do dia em comparacdo com sapucaia, evidenciando, possivelmente,
uma maior condutividade hidraulica daquelas espécies. Uma hipbtese para
explicar os valores mais negativos do ¥, em sapucaia seria devido a uma
maior taxa de transpiracdo em relacao a capacidade de absorcéo das raizes ou
maior do que a capacidade de transporte ao longo da planta, i.e. baixa
condutividade hidraulica. Essa espécie, possivelmente por ter menor
condutividade hidraulica, parece adotar um mecanismo conservativo, reduzindo
gs € E e aumentando a eficiéncia do uso da agua. Nessas condic¢des, todavia,

A também acaba sendo reduzida (Figuras 1 e 3).

Os ajustes morfolégicos desempenham um papel importante na atividade
fotossintética (Ilvancich et al.,, 2014). Quando submetidas a condi¢bes
sombreadas, as espécies intolerantes exibem um conjunto caracteristico de
alteragdes conhecidas como “sindrome de escape a sombra” (Grime, 2006),
que visa ao rapido crescimento em altura para escapar da condicdo sombreada
e para maximizar a captacdo de luz (Valladares & Niinemets, 2008). O indice
de robustez “IR” esta ligado a capacidade da planta de evitar o sombreamento
(Gomez et al., 2006; Valladares & Niinemets, 2008). Neste estudo, aroeira

apresentou os maiores valores de IR com a diminui¢cdo da irradiancia. Souza et
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al. (2014), trabalhando com arvores subtropicais do Brasil, também
encontraram maiores valores de IR em espécies pioneiras e uma diminuicdo
nos valores de IR em plantas tolerantes a sombra. Sendo assim, aroeira
aparentemente apresenta uma plasticidade ndo somente fotossintética, mas

também morfologica, diante da variacdo da radiacéo luminosa.

5. CONCLUSOES

As trés espécies estudadas apresentaram comportamentos distintos em
relacdo aos tratamentos impostos neste estudo. Aroeira demonstrou maior
capacidade de se aclimatar aos trés ambientes luminicos. Juntamente com
boleira, que demonstrou um comportamento intermediario, as duas espécies
pioneiras poderiam ser utilizadas em reflorestamento em ambientes variados,
tendo-se em vista a capacidade dessas espécies de suportar ndo apenas alta
intensidade luminica como encontrada em clareiras e em regides de areas
degradadas pela acdo antropica, mas também a possibilidade de permanecer
no ambiente mesmo apds o desenvolvimento do sub-bosque e consequente

sombreamento, atuando como facilitadoras para espécies de sucessao tardia.

Por outro lado, sapucaia, apesar de exibir maior taxa fotossintética a pleno sol,
apresentou menores valores de gs €, mesmo sob irrigacdo, exibiu as maiores
oscilacbes de potencial hidrico ao longo do dia dentre as trés espécies
estudadas, o que pode ser um fator de risco para o plantio em regides a pleno
sol. Portanto, acredita-se que sapucaia deveria ser utilizada em
reflorestamentos onde as condicbes locais possuam certo nivel de
sombreamento, possibilitando um melhor desenvolvimento desta espécie. E
importante salientar que os dados obtidos neste estudo foram realizados em
condicOes artificiais. Diante disto, mostra-se necessario realizar mais trabalhos
em condicdes de campo analisando, talvez, outros fatores como estresse
hidrico para uma melhor recomendacdo de plantio dessas espécies para fins

de reflorestamento.
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Figura 1: Taxa de assimilagdo de CO: (A); taxa de transpiracdo (E); conduténcia estomatica (gs); eficiéncia
intrinseca do uso da agua (A/gs) e concentragdo intercelular de CO:z (Ci) de trés espécies da Mata Atlantica apds
sete meses de cultivo, sob trés regimes de irradiancia: 100, 50 e 20% da radiacdo solar direta. As medicdes foram
feitas em trés horéarios do dia. Valores representam as médias de seis repeticdes e as barras o erro-padréo.
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Figura 2: Ponto de compensacao da luz (PCL) e Ponto de saturacao luminosa (PSL) de trés espécies da
Mata Atlantica ap6s sete meses, sob trés regimes de irradiancia: 100, 50 e 20% da radiacdo solar direta.
Valores representam as médias de seis repeti¢cdes e as barras o erro-padrao.
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da Mata Atlantica apés sete meses, sob trés regimes de irradiancia: 100, 50 e 20% da radiacdo solar direta.
As medicdes foram feitas em trés horéarios do dia. Valores representam as médias de seis repeticdes e as
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Tabela 3: Efeito dos fatores: espécie (n=3), luz (n=3) e horario (n=3), e as intera¢cdes entre esses fatores, em

variaveis fisioldgicas de acordo com a analise de variancia (ANOVA) de trés fatores.

Fatores Interacdes
Variaveis Espécies Luz Horério ExL ExH LxH ExLxH
B) (L) (H)
A *kk *k% *k%k *k% *k%k *k%k *k%k
gS *kk *k% *k% *k% *k% ** *k%
E *kk *k% *k%k *k% *k%k *k% *k%k
Ci *kk *k% *k%k *% *% ** N S
A/gs *kk *k% *k% *k% ** ** N S
Y il ns il ns ok ns Ns

R2

0,96
0,91
0,88
0,74
0,72
0,75

cv

(%)
14,32
28,44
25,04
11,07
15,88
49,31

A, Assimilagdo de CO2 (umol CO2 m-2 s1); gs, Condutancia estomatica (mol H20 m2 s1); E, Transpiragdo (mmol m=2 s
1); Ci, Concentragéo intercelular de carbono (umol mol?); A/gs, Eficiéncia intrinseca do uso da agua (umol CO2 mmol
H201);Potencial hidrico, WYw (MPa). O nivel de significancia, avaliado pelo teste F (*P < 0,05, **P < 0,01, ***P < 0,001
e ns P > 0,05), para cada fator e as intera¢gfes é indicado pelo *. A variabilidade dos dados em relacdo a média é
representada pelo coeficiente de variagdo (CV). R? é a proporgdo da variancia total explicada pelo modelo.

Tabela 2: Efeito dos fatores: espécie (n=3), luz (n=3), e as intera¢des entre esses fatores, em variaveis fisioldgicas e

morfolégicas de acordo com a analise de variancia (ANOVA) de dois fatores.

Fatores

Variaveis Espécies

PCL
PSL
IR
FvFm

(E)

*k*
*k*
**%

*

Luz

(L)

*k*
*k*

*k%k

ns

Interacao

ExL

*%*
*%*

*k%k

ns

RZ

0,76
0,86
0,81
0,44

cv
(%)
33,62
17,22
16,44
1,28

PCL, Ponto de Compenscao da Luz (umol photons m2 s1); PSL, Ponto de Saturacdo da Luz (umol photons m-2 s1); IR,
indice de Robustez (cm.cm); FyFm, Rendimento quantico méaximo do PSII. O nivel de significancia, avaliado pelo teste
F (*P < 0,05, *P < 0,01, **P < 0,001 e ns P > 0,05), para cada fator e as intera¢des é indicado pelo *. A variabilidade
dos dados em relacdo a média é representada pelo coeficiente de variacdo (CV). R? é a proporcdo da variancia total

explicada pelo modelo.
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RESUMO

Variagcdes nas condi¢cdes ambientais, como por exemplo, na irradiancia, podem
provocar comportamentos distintos em espécies vegetais pertencentes a um
mesmo grupo sucessional. Estudos nesse campo contribuem na andlise de
caracteristicas relevantes no processo de invasdo de determinadas espécies
nos mais variados ambientes. O objetivo deste trabalho foi caracterizar o
comportamento ecofisiolégico de plantas jovens de duas espécies pioneiras da
Mata Atlantica, Schinus terebinthifolius Raddi (aroeira) e Joannesia princeps
Vell. (boleira) sob 100% (pleno sol), 50% e 20% de irradiancia. Apos 210 dias
de tratamento, realizaram-se medidas de trocas gasosas, area foliar especifica,
potencial hidrico, composicao isotdpica de carbono, fluorescéncia da clorofila a
e parametros bioquimicos. Registrou-se que tanto S. terebinthifolius quanto J.
princeps apresentaram capacidade de se aclimatar aos niveis de irradiancias
impostos. Todavia, S. terebinthifolius demonstrou maior eficiéncia fotossintética
guando submetida aos trés niveis de irradiancia. Esta espécie, aparentemente,
também exibiu uma maior condutividade hidraulica a julgar-se pela menor
oscilagdo do potencial hidrico registrado ao longo do dia nos tratamentos
impostos. J. princeps exibiu um maior investimento em mecanismos de

dissipacéo de energia para evitar possiveis danos ao aparato fotossintético. S.
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terebinthifolius se mostrou mais efetiva na eficiéncia da captura de luz, fato
este comprovado pelos maiores valores de composicéo isotépica do carbono,
guenching fotoquimico e area foliar especifica encontrados nessa espécie. Os
resultados encontrados demonstram que, apesar de as duas espécies
estudadas pertencerem a um mesmo estado de sucessdo ecoldgica, S.
terebinthifolius apresentou uma maior aclimatacdo diante dos tratamentos
impostos. Além disso, os dados aqui registrados explicam, em parte, o

potencial invasor dessa espécie ao longo dos continentes.

Palavras-chave: Ecofisiologia . irradiancia . pioneiras. trocas gasosas.

ABSTRACT
Variations in environmental conditions, such as irradiance, can lead to different
behaviors in plant species belonging to the same successional group in relation
to environmental acclimatization. Studies in this field contribute to the analysis
of relevant characteristics in the process of invasion of certain species in the
most varied environments. The objective of this work was to characterize the
ecophysiological behavior of young plants of two pioneer species of the Atlantic
Forest, under 100%, 50% and 20% of irradiance. The species studied were:
Schinus terebinthifolius Raddi and Joannesia princeps Vell. After 210 days of
treatment under different light regimes it was performed measurements of gas
exchange, specific leaf area, water potential, carbon isotope composition,
chlorophyll a fluorescence and biochemical parameters. It was observed that
both S. terebinthifolius and J. princeps were able to acclimate to the levels of
irradiance imposed. However, S. terebinthifolius showed higher photosynthetic
efficiency when submitted to the three levels of irradiance. This species also
demonstrated a greater hydraulic conductivity as inferred from the smaller
oscillation of the water potential registered during the day under the imposed
treatments. J. princeps exhibited a greater investment in energy dissipation
mechanisms to avoid possible damages to the photosynthetic apparatus. S.
terebinthifolius showed to be more effective in light capture efficiency, as
evidenced by the higher values of carbon isotopic compaosition, photochemical
qguenching and specific leaf area found in this species. The results show that
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although the two species studied belong to the same state of ecological
succession, S. terebinthifolius presented a greater plasticity in front of the
imposed treatments. In addition, the data recorded partly explains the invasive

potential of this species along the continents.

Key words: Ecophysiology . gas exchange . irradiance . pioneers.

1. INTRODUCAO

A competicdo pela luz e as respostas a disponibilidade de luz desempenham
papéis cruciais na distribuicdo das plantas em um determinado ecossistema
(Grubb, 1998; Valladares, 2003; Silvertown, 2004; Zavala et al., 2007). A
capacidade de aclimatacdo a mudancas na intensidade de luz pode variar até
mesmo em individuos pertencentes a mesma espécie, o que alguns autores
relacionam a um conjunto de atributos morfo-fisiolégicos (Budowski, 1965;
Bazzaz, 1979; Ribeiro et al., 2005; Gandolfi et al., 2009) e a condi¢cdo de
crescimento e desenvolvimento dos individuos (Silvestrine et al., 2007; Vieira et
al., 2012).

Dependendo das espécies, maiores disponibilidades de luz podem promover a
intensificacdo da atividade fotossintética ou reduzi-la, mediante a fotoinibi¢cdo
por excesso de luz (Lovelock et al., 1994; Kitajima, 1996; Krause et al., 2001;
Vieira et al., 2012). Sendo assim, a capacidade de utilizacdo da luz disponivel
no processo fotossintético e aclimatacdo em resposta as variaveis
microclimaticas a ela associadas sao fatores determinantes na distribuicdo das
espécies florestais nos ecossistemas (Ribeiro et al., 2005; Silvestrine et al.,
2007; Ribeiro, 2008; Favaretto, 2009; Souza & Souza et al., 2009; Silva et al.,
2010; Lage-Pinto et al., 2012; Vieira et al., 2012).

Pesquisas enfocando analises ecofisiologicas entre espécies de diferentes
classes sucessionais sao bem relatadas no meio cientifico (Silvestrine et al.,
2007; Portes et al., 2008; Dai et al., 2009; Vieira et al., 2012; Dos Anjos et al.,
2015). Esses estudos sdao de suma importancia para entender o

comportamento de espécies que integram um determinado ecossistema. Por
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ouro lado, estudos envolvendo um dnico grupo sucessional de plantas em
diferentes condi¢cdes ambientais podem colaborar na elucidacao dos efeitos da
disponibilidade de recursos nas respostas adaptativas dessas espécies,
contribuindo, desta forma, na elucidacdo de caracteristicas que possam ser
relevantes no processo de invasdo de determinadas espécies nos mais

variados ambientes.

Joannesia princeps Vell. (boleira) é ecologicamente classificada como uma
planta heliéfita e pioneira semidecidua, sendo também classificada como
secundaria inicial (Lorenzzi, 2002) ocorrendo em florestas de tabuleiro
deciduais, umidas, aluviais (Carvalho et al., 2006) associadas aos dominios
fitogeograficos Caatinga e Mata Atlantica (Cordeiro et al.,, 2012). Schinus
terebinthifolius Raddi (aroeira) é classificada como planta perenifélia, helifita e
pioneira agressiva (Pattison et al., 1998; Mielke et al.; 2005; Silva et al., 2016).
No Brasil, esta espécie apresenta ampla distribuicdo geografica e plasticidade
ecologica, de ocorréncia natural desde o Estado de Pernambuco até o Rio
Grande do Sul em varias formacdes vegetais (Lenzi & Orth, 2004), ocorrendo
desde a restinga, de florestas pluviais e semideciduas de altitude (Lorenzzi,
2002), até manguezais (Carneiro et al., 1996, Lorenzzi 2002, Carvalho et al.,
2006). Ambas espécies estudadas apresentam crescimento rapido, possuem
madeira de alto valor econdmico e frutos e sementes atrativos para animais
(Lorenzzi 2002, Carvalho et al., 2006).

Ndo ha registros na bibliografia relatando boleira como espécie exdtica
invasora em nenhum ecossistema mundial. Em todo o caso, aroeira, uma
espécie nativa da América Central e leste da América do Sul, incluindo
Argentina, Brasil, Paraguai e Uruguai (USDA-ARS, 2007), foi listada como uma
das "100 principais espécies invasoras do mundo” pela IUCN (ISSG, 2011).

Com efeito, essa espécie foi, nos ultimos anos, declarada como uma espécie
exotica invasora em partes dos EUA, inclusive na Florida, Califérnia, Texas e
Havai (USDA- NRCS, 2007; Langeland et al., 2008; ISSG, 2011). E
considerada como uma grave ameaca para o ecossistema do Parque Nacional

Everglades (Shetty et al., 2011), na Australia, em Novo Gales do Sul e na
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Africa do Sul (Henderson, 2001). A aroeira também aparece nas listas de
espécies invasoras de Porto Rico (Francis & Liogier, 1991), Jamaica, Bermuda,
Bahamas e Cuba (Kairo et al., 2003), bem como nas llhas Canarias e em
varias ilhas do Pacifico e do oceano indico (ISSG, 2011) e na Sicilia, Italia
(Polizzi et al., 2001).

Sobretudo na Flérida (EUA), aroeira vem sendo extensivamente estudada
devido ao grande impacto dessa espécie sobre a diversidade das plantas
nativas. Estudos ecoldgicos nessa regido dos Estados Unidos da América
mostraram que aroeira € tolerante ao fogo (Doren et al., 1991), a seca (Nilsen
& Muller, 1980) e as condi¢des salinas (Ewe et al., 2007), e tem efeitos
alelopaticos em plantas nativas (Morgan & Overholt, 2005; Donnelly et al.,
2008; Nickerson & Flory, 2014). Entretanto, poucos estudos foram registrados
em relacdo ao comportamento fotossintético e bioquimico da aroeira quando
submetida a irradiancias contrastantes. Hight et al. (2002) constataram que
aroeira possui uma regeneracao rapida, competindo com a vegetacdo nativa
formando monoculturas densas. Os mesmos autores concluiram que um dos
atributos desta espécie que contribuem para sua invasdo incluem o grande

namero de frutos produzidos e mecanismo eficaz de disperséo por passaros.

Espécies de plantas exoticas mais capazes de lidar com condi¢cdes de pouca
luz podem ter maior sucesso na propagacdo em ambientes naturalmente
sombreados (Martin et al., 2009; van Kleunen et al., 2011). Alguns estudos vém
mostrando que muitas espécies de plantas exéticas estabelecem populagdes
em sub-bosques sombreados de florestas temperadas e tropicais que, no
passado, eram vistas como fortemente resistentes as invasdes dessas plantas
(Gilbert & Lechowicz, 2005; Martin & Marks, 2006; Martin et al., 2009). Todavia,
nao é ainda claro se a tolerancia a sombra e a resposta ao sombreamento sao
responsaveis pelo estabelecimento bem-sucedido e a expansdo de plantas

exoéticas em ambientes com baixa irradiancia (Martin et al., 2009; Funk, 2013).

Diante do exposto, o objetivo deste trabalho foi analisar o comportamento
ecofisiolégico de duas espécies pertencentes a um mesmo grupo ecoldgico
(pioneiras) em resposta a disponibilidade de luz, com o intuito de compreender

quais caracteristicas diferenciariam essas duas espécies e que poderiam
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contribuir para 0 sucesso na ocupacao e invasao de aroeira nos mais variados
ambientes. A nossa hipotese € que aroeira apresentaria um maior investimento
em diferentes atributos (morfolégicos, fisiolégicos e anatbmicos) frente a
irradiancias diferentes em comparacédo com boleira, o que lhe pode favorecer

no processo de aclimatacéo e invasao a ambientes diversos.

2. MATERIAIS E METODOS

2.1. Material vegetal, condi¢Ges de cultivo e desenho experimental

O estudo foi conduzido na area experimental do Departamento de Ciéncias
Biologicas da Universidade Federal do Espirito Santo em Vitéria(20°18’52”S e
40°19°06”0), ES. O experimento foi mantido entre marco e setembro de 2014
(210 dias), com umidade relativa, precipitacdo e temperatura média de 80%,
120 mm, 24°C, respectivamente (Incaper, 2014). Duas espécies arboreas da
Mata Atlantica, de mesmo grupo sucessional, foram escolhidas: aroeira

(Schinus terebinthifolia Raddi) e boleira (Joannesia princeps Vell.).

Em fevereiro de 2014, 60 mudas uniformes de cada espécie foram
transplantadas para vasos de 12 L. As plantas, adubadas durante todo o
experimento, foram submetidas a trés tratamentos luminicos: 20, 50 e 100% da
luz solar direta. O sombreamento foi aplicado utilizando-se de telas de
poliolefinas (sombrite) de diferentes malhas. As mudas permaneceram nestas

condi¢Bes luminicas por cerca de sete meses.

As andlises ecofisiolégicas foram realizadas em folhas totalmente expandidas
do terceiro ou quarto né a partir do 4pice das plantas. A parcela experimental
foi composta por uma planta por recipiente de cultivo, totalizando 20 plantas
por regime luminoso, para cada espécie. Todas as plantas foram irrigadas
mediante um sistema de gotejamento automatizado, com vazao de 4 L/h, com
a frequéncia de trés vezes ao dia, procurando-se manter a umidade do solo
proxima a capacidade de campo. Dentro de cada tratamento, foram realizadas

rotacdes dos vasos para reduzir os efeitos do posicionamento.
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2.2. Andlise morfoldgica

A area foliar especifica (AFE) foi calculada utilizando-se 10 discos foliares de
area conhecida amostrados em quatro posi¢des do limbo foliar, tomados de um
conjunto de 10 folhas por tratamento, distribuidas simetricamente, evitando-se
a amostragem da nervura central. Em seguida, os discos foliares foram secos
em estufa a 70°C, até peso constante. A AFE foi calculada dividindo-se a area
total dos discos (m?) por sua respectiva massa (kg) conforme o suplemento
disponivel em Hunt et al. (2002).

2.3. Relacdes hidricas, trocas gasosas e fluorescéncia da clorofila a

O potencial hidrico foliar (W) e parametros de trocas gasosas foram medidos
utilizando-se de folhas completamente expandidas do terceiro ou quarto par a
partir do 4pice das plantas, as 8h00, 12h00 e 15h00, em dias claros, sem
nuvens. O ¥, foi medido com uma bomba de pressédo do tipo Scholander
(modelo 1000, PMS Instruments, Albany, NY, EUA).

Foram realizadas curvas de resposta as variacdes na intensidade luminosa
(Marshall & Biscoe, 1980; Thornley & Johnson 1990), em 12 niveis de
irradiancia, em ordem decrescente, com 60 s de duracdo em cada nivel,
utilizando-se de um analisador de gases a infravermelho (LI-6400XT, Li-Cor
Inc., Nebraska, EUA), equipado com uma fonte de luz azul/vermelho (modelo
LI-6400-02B, LI-COR). As curvas foram normalizadas ajustando-se os dados a
uma hipérbole retangular modificada, modelo proposto por Lobo et al., (2013).
O modelo foi ajustado aos dados, usando-se a analise de regressao nao linear
a partir da ferramenta Microsoft Solver do Excel (Microsoft Corporation,
Redmond, WA, EUA), calculando-se, entdo, a taxa fotossintética maxima sob
luz saturante em base de area (Amax@); kmol CO2 m?2 s1). Adicionalmente, foi
calculado, a partir dessa variavel e dos dados de area foliar especifica, a taxa

fotossintética maxima sob luz saturante em base de massa (Amaxm); Umol kgt s-

1),
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Parametros de trocas gasosas foram determinados simultaneamente com as
medicdes de fluorescéncia da clorofila a, utilizando-se do sistema de trocas
gasosas supramencionado. Na antemanha, foi obtida a fluorescéncia minima
(Fo) via excitagdo dos tecidos foliares por luz vermelha modulada de baixa
intensidade (0,03 pumol fétons m? s1). A fluorescéncia maxima (Fm) foi obtida
pela aplicacdo de um pulso de 0,8 s de luz actinica saturante (8000 umol fétons
m2 s1). As folhas foram aclimatadas a luz actinica (1000 umol fé6tons m2 s?)
durante 60 s, a fim de se obter a fluorescéncia transiente (Fs), seguido por um
pulso de luz saturante para estimar-se a fluorescéncia maxima a luz (Fm’) e, por
altimo, aplicou-se um pulso de luz vermelho-distante, para obter-se a
fluorescéncia minima apds aclimatacdo a luz actinica (Fo’). Com esses
parametros, foi calculado o coeficiente de extincdo fotoquimica (ge) e nao-
fotoquimica (NPQ), e a taxa de transporte de elétrons (ETR), conforme descrito
em DaMatta et al., (2002) e em Lima et al., (2002).

A respiracado mitocondrial durante o dia (R.) foi estimada de acordo com Bai et
al. (2008), usando-se os dados de respiracao noturna ou a taxa de assimilagéo
liguida de CO: antes do amanhecer (Rn). RL foi estimada a diferentes
temperaturas usando o Q10=2,2 (Larcher, 1983) como a seguir:

RL = RnQ1o(Td-Tn)10 ;

em que Tn € a temperatura foliar no qual a Rn foi medida, e Td € a
temperatura foliar na qual a Rv foi calculada.
O fluxo de elétrons usado para carboxilacdo (Jc) e oxigenacgéo (Jo) da Rubisco,
bem como a taxa de fotorrespiracdo da Rubisco (Rp), foram obtidos usando-se
as seguintes formulas (Epron et al., 1995; Valentini et al., 1995):

Jc =1/3[Jr+ 8 (A + RL)]; onde Jr= Jc+Jo

Jo=23[dr+4 (A +RL)];
Rp= 1/12 [J1 - 4 (A + RU)];

Adicionalmente, foi calculado o valor da fotossintese bruta, Ap por meio da

somatéria de A, Rn e Rp.

As medicbes foram feitas durante trés periodos, ao longo do dia: 08:00h,
12:00h e 15:00h (tempo solar), sob PAR artificial, ou seja, 200 ymol fotons m-2

s (para o tratamento 20% de irradiancia no periodo da manha e da tarde e
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350 umol fétons m2 st as 12h00); 500 pmol fétons m2 s (para o tratamento
50% de irradiancia na parte da manha e da tarde e 750 pmol fétons m= s? as
12h00) e 1000 pumol fétons m? s (para o tratamento 100% de irradiancia no
periodo da manha e da tarde e 1500 umol photons m? s as 12h00). Esses
valores de irradiancia corresponderam, aproximadamente, as irradiancias
interceptadas pelas folhas, em suas posi¢cdes naturais, para cada horario de

avaliacao.

2.4. Composicao isotdpica do carbono

A composicao isotopica do carbono foi quantificada utilizando-se das mesmas
folhas coletadas para o calculo da area foliar especifica, que foram coletadas
proximo ao meio-dia e imediatamente congeladas em nitrogénio liquido. As
amostras foram liofilizadas a -48°C e trituradas num disruptor celular com
esferas metdlicas de 3,2mm (Mini-BeadBeater-96, BioSpec Products,
Bartlesville, OK, EUA). A proporcdo da composicdo do is6topo de carbono
(613C) foi medida em massa do tecido foliar e relacionada ao padrao
internacional de PDB utilizando um espectrometro de massa isotépica (ANCA-
GSL 20-20, Sercon, Crewe, UK), como descrito por DaMatta et al. (2002b).

2.5. Determinacdo de amido e aminoacidos

Amostras foliares foram coletadas proximo ao meio-dia e imediatamente
congeladas em nitrogénio liquido. As amostras foram liofilizadas a -48°C e
trituradas num disruptor celular com esferas metalicas de 3,2mm (Mini-
BeadBeater-96, BioSpec Products, Bartlesville, OK, EUA). Amostras de 10 mg
de tecido moido foram submetidas a extracdo etandlica, a quente,
determinando-se, na fracdo solivel em etanol, os teores de aminoacidos totais
(Gibon et al., 2004). Na fragdo insoluvel, determinaram-se os teores de amido e
proteina total (Fernie et al., 2001; Gibon et al., 2004).
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2.6. Andlises estatisticas

O experimento foi instalado e analisado segundo o delineamento experimental
inteiramente casualizado, em esquema fatorial 2 x 3 x 3 (duas espécies X trés
niveis de irradiancia x trés horarios ao longo do dia), com seis repeticdes. Para
as analises de aminoacidos, amido, Amax), Amaxm), AFE e 613C, o experimento
foi instalado em esquema fatorial 2 x 3 (duas espécies x trés niveis de

irradiancia).

Os dados obtidos foram submetidos a analise de distribuicdo de normalidade
com o teste de Shapiro—Wilk e de variancia (ANOVA), e as médias comparadas
entre si pelo teste de Tukey. Foram também feitas analises de correlacdes
simples de Pearson entre algumas variaveis analisadas. Todas as analises
estatisticas foram realizadas utilizando-se do software estatistico InfoStat
(Versdo 2011, Grupo InfoStat, FCA, Universidade Nacional de Cordoba,
Argentina).

3. RESULTADOS

3.1. Trocas gasosas, fluorescéncia da clorofila a e relacées hidricas

Aroeira exibiu maiores valores de Amax tanto por area (Amax@) quanto por
massa (Amax(m)), independentemente da irradiancia, apresentando valores de
Amax(a) € Amax(m) superiores em cerca de 62% (pleno sol) e 44% (20% de luz)
em comparacdo aos da boleira (Figura 1). Sobretudo a pleno sol e a 20% de
irradiancia, aroeira exibiu menor razdo entre a taxa de fotorrespiracdo e
fotossintese bruta  (Rp/Ab) em todos os horarios avaliados (Figura 2).
Especialmente em aroeira, os maiores valores de ETR foram encontrados ao
meio-dia em todos os tratamentos. Levando-se em conta o ambiente de maior
irradiancia, aroeira exibiu, as 12h00, valores de ETR 49% maiores que 0s

registrados para boleira (Figura 2).

Em consonancia com os menores valores de Rp/Ab € maiores valores de Amax
em aroeira, os valores de gr (Figura 2) foram maiores nessa espécie em

relacdo aos encontrados em boleira, independentemente da disponibilidade de
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luz. Em contraste, durante todos os horarios analisados, os valores de NPQ
foram maiores em boleira, sobretudo nos tratamentos com maior irradiancia
(Figura 2). Por fim, saliente-se que os valores de Rn foram mais elevados em
ambas as espécies quando submetidas a pleno sol, com valores mais elevados
em aroeira. Esses valores diminuiram em aproximadamente 70% nas duas

espécies, com a reducao da irradiancia (Figura 1).

Independentemente da espécie avaliada, o Ww no inicio do dia sempre foi em
torno de -0.1 MPa (Figura 3). Registraram-se oscilagdes dos valores do Ww ao
longo do dia para ambas as espécies, entretanto, essas oscilagbes foram
distintas. Independentemente da irradiancia, em aroeira, valores mais
negativos de W, foram observados as 12h00, com recuperacdo parcial de Ww
as 15h00, enquanto em boleira Ww decresceu continuamente ao longo do dia.
De modo geral, observaram-se valores mais negativos de Ww em aroeira as
12h00, e em boleira, as 15h00 independentemente da disponibilidade de luz
(Figura 3).

3.2. Composicao isotdpica do carbono

Os tratamentos luminicos impactaram &3C foliar nas duas espécies estudadas,
com reducdes significativas da 3C nas plantas a pleno sol gquando
contrastadas com aquelas a 20% de irradiancia (Figura 4). As duas espécies
ndo apresentaram variacéo significativa na 3*3C entre os tratamentos pleno sol
e 50% de irradiancia. Comparado a boleira, aroeira apresentou maior valor de
0'3C , independentemente do regime de luz imposto (Figura 4).

3.3. Amido e aminoacidos

A pleno sol, aroeira apresentou as maiores concentracdes de amido, valor este
34% maior do que o encontrado em boleira sob a mesma irradiancia (Figura 5).
Contudo, quando expostas a 50 e 20% de irradiancia, as duas espécies nao
apresentaram diferencas estatisticas entre si, com concentra¢cdes em torno de

20 g kg' MS, correspondente a uma reducdo na concentracdo de amido da
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ordem de 65 e 33% para aroeira e boleira, respectivamente, em relagdo as
plantas a pleno sol. As concentracbes de aminoacidos ndo variaram em
resposta a irradidncia em ambas as espécies. Entretanto, as maiores
concentragcbes de aminodcidos foram  observadas em  boleira,

independentemente da irradiancia (Figura 5).

3.4. Area foliar especifica

As duas espécies estudadas apresentaram uma elevagdo nos valores da AFE
em resposta a diminuicdo da irradiancia (Figura 4). Contudo,
independentemente da irradiancia, aroeira apresentou 0s maiores valores de
AFE em comparacdo com os da boleira, sobretudo a 20% de irradiancia, em
que a aroeira apresentou valor de AFE aproximadamente 40% maior que o

encontrado em boleira sob 0 mesmo regime luminico (Figura 4).

4. DISCUSSAO

Os dados encontrados neste trabalho sdo consistentes com o maior potencial
invasor de aroeira em relacdo ao da boleira e, a0 mesmo tempo, demonstra
gue essa capacidade de ocupacao de diferentes fitofisionomias encontrada em
aroeira esta mais relacionada aos processos evolutivos inerentes a espécie do

gue a sua classificacdo ecoldgica como pioneira.

Sobretudo a pleno sol e a 50% de irradiancia, aroeira exibiu maior capacidade
de fixagdo de CO2 sob luz saturante. Entretanto, quando submetidas a 20% de
irradiancia, tanto aroeira quanto boleira apresentaram valores de Amax()
proximos a 15 umol m=? s, Essa faixa de valor (< 20 umol m2 s'1) corresponde
a valores de Amax@ encontrados em espécies crescendo em sub-bosque
(Mendes & Marenco 2010; Domingues et al., 2014). Os valores de Amax)
revelam ndo sé o potencial de assimilacdo liquida de carbono, mas fornecem
informagdes que podem ser relacionadas com a eficiéncia do uso de recursos
disponiveis no ambiente (Reich, 1991; Larcher, 2000). Sendo assim, estes

dados chamam atencdo para a capacidade de aclimatagdo das espécies
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estudadas ao sombreamento, ajustando os valores de Amax( proximos aqueles

encontrados em espécies secundarias no sub-bosque das florestas.

A capacidade fotossintética também pode ser expressa em massa foliar (Prado
& Moraes, 1997). Para o presente trabalho, os valores de Amaxm) em base de
massa foram mais expressivos em aroeira que em boleira, em relacdo aos
resultados encontrados em base de area Amax. OS valores expressos em
massa sao mais significativos que os valores expressos em base de area, pois
demonstram maior eficiéncia fotossintética por unidade de recursos investida
na constru¢do dos tecidos foliares; além disso, guardam uma relagdo mais
estreita com a longevidade das folhas (Reich, 1993; Ceulemans, 1991; Prado &
Moraes, 1997). Isso sugere maior efetividade de aroeira em utilizar os recursos
disponiveis na aquisicdo de biomassa o0 que pode ser preponderante para a
caracteristica invasora desta espécie, ocupando ambientes variados onde os

recursos sao muitas vezes escassos.

No presente estudo, os efeitos dos niveis de irradiancia na 6'3C foram
encontrados nas duas espécies estudadas, mostrando reducdo consistente
(valores mais negativos) da 6'3C com a diminuicdo da irradiancia, corroborando
com estudos prévios (Duursma & Marshall 2006; Mingcai et al., 2013).
Entretanto, aroeira apresentou valores de 6'3C mais negativos, em todos os
tratamentos em comparagao com boleira (figura 4). Em adicédo, foi encontrada
uma forte correlagao entre 6'3C e Amaxm) (figura 6). A variacdo na 6'3C na folha
ao longo de um gradiente de luz esta, geralmente, relacionada com os efeitos
da luz na capacidade fotossintética (Duursma & Marshall 2006; Macfarlane et
al., 2004; Wei et al., 2011). Estes resultados podem refletir num aumento da
013C sob baixa irradiancia, o que pode estar relacionado a uma reducgédo na
capacidade fotossintética sob baixos niveis de luz, o que mantém altas
concentracdes de CO2 nas folhas aumentando a composicdo do 3C. Maior
Amax(m) €ncontrado em aroeira com maior 63C pode ser considerado como uma
evidéncia de maior gs, medidas integradas ao longo tempo, nesta espécie. Para
manter esse maior uso da agua, faz-se necessario maior condutancia
hidraulica que pode ser aqui inferida, principalmente em aroeira, pelos valores
menos negativos do W, ao longo do dia (Figura 3). Ao contrario de aroeira,

boleira ndo apresentou sinais de reidratacdo no ultimo horario de coleta de
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dados do Wy (Figura 3), o que pode ser um indicativo de menor condutividade
hidraulica dessa espécie, podendo limitar a maximizacdo de suas trocas

gasosas, especialmente a tarde.

A area foliar especifica das espécies estudadas mostrou uma tendéncia similar
em resposta aos niveis de irradiancia impostos no presente estudo. Entretanto,
aroeira se mostrou mais efetiva na eficiéncia de uso da luz, fato este
comprovado pelos maiores valores na 6'C, gp e AFE encontrados nesta
espécie (Figura 1 e 4). Estes resultados podem indicar que sob baixa
disponibilidade de luz, como por exemplo, no tratamento a 20% de irradiancia,
aroeira pode investir mais no aumento da eficiéncia da captura de luz
(Rozendaal et al., 2006), conferindo a esta espécie uma vantagem na utilizacao
de recursos limitantes, como aqui exemplificado pela baixa disponibilidade de
irradiancia, o que pode ser preponderante no processo de invasdo em

ambientes sombreados.

Para suportar maiores taxas fotossintéticas, representadas neste estudo pelos
valores de Amax@m) (Figura 1), sobretudo aroeira apresentou uma maior
eficiéncia na utilizagdo da irradiancia no processo fotoquimico (qgp) (Figura 2).
De acordo com Chaloub et al. (2010), altos valores de gp podem resultar de
altas taxas de transferéncia de elétrons ao redor de PSII, fato este confirmado
pelos valores de ETR, que também foram maiores em aroeira, acima de tudo, a
pleno sol e a 50% de irradiancia (Figura 2). Os maiores valores de ETR
encontrados em aroeira sdo consistentes com uma maior taxa fotossintética
registrada para essa espécie, indicando uma maior utilizacdo da energia
luminosa nas vias fotoquimicas, aqui demonstrada pelos maiores valores de qp
com uma menor dissipacao de energia representado pelo NPQ e Rp/Ab (Figura
2). Essa menor dissipacdo de energia, sobretudo registrada por um menor

Rp/Ab, esta associada com uma maior Amax registrada para aroeira.

As menores razbes Rp/Ap, parametro que indica um direcionamento de maior
proporcao de elétrons para o processo fotorrespiratorio (Bai et al., 2008), bem
como de NPQ observadas em aroeira em comparacdo a boleira, poderiam
suportar um balanco de carbono mais favoravel, acarretando, em ultima

instancia, em maior producao liquida de carboidratos. Em outras palavras, este
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resultado demonstrou que aroeira apresentou uma menor perda de energia,
uma vez que a fotorrespiracdo pode atuar como concorrente a maiores taxas

de fotossintese liquida.

Além de Rp/Ab, 0 aumento do NPQ observado nas espécies aqui estudadas
também contribuiu para evitar fotoinibicdo da fotossintese. Plantas expostas a
altos niveis de irradiancia podem sofrer mudancas na direcdo da energia
fotoquimica (Demmig Adams et al., 1996; Santos Jr. et al., 2006; Goncalves et
al., 2007). Neste trabalho, apesar de ambas as espécies estudadas serem
classificadas como pioneiras, aroeira mostrou-se mais robusta em termos de
aproveitamento da energia luminosa disponivel. Esses registros encontrados
em aroeira sdo consistentes com o perfil desta espécie que possui

caracteristicas invasoras agressivas em diversas localidades do mundo.

Boleira mostrou os menores valores de Amax, ETR e de gy, em comparacado a
aroeira em todos os tratamentos, apresentando uma menor habilidade em
utilizar a energia radiante para fixacdo de carbono tendo assim, maiores
necessidades de dissipar o excesso de energia via fotorrespiragdo bem como
na forma de calor (Figura 2). Em todo o caso, sobretudo para boleira, os
presentes dados reforcam o papel da fotorrespiracdo na protecdo da
maquinaria fotossintética, uma vez que esse processo pode dissipar 0 excesso
de equivalentes redutores, promovendo a manutencdo do balangco redox e,
ainda, suportando um pool interno de CO:z (Voss et al., 2013). Obviamente,
essa maior dissipacdo de energia registrada em boleira refletiu na sua menor

capacidade fotossintética (Figura 1).

Neste estudo, foi constatado que ambas as espécies estudadas diminuiram a
Rn com a reducdo da irradiancia (Figura 1). Esse comportamento reflete no
ajustamento das espécies mediante a baixa disponibilidade de recursos
(Valladares & Niinemets, 2008; Funk, 2013) (e.g. irradiancia), diminuindo
gastos energeéticos. JA com o0 aumento da irradiancia, aroeira mostrou uma
maior tendéncia na elevacéo da taxa respiratoria, especialmente a pleno sol. A
elevada Ry dessa espécie pode estar relacionada ao fornecimento de ATP e

NADH para subsidiar o processo de degradagdo do amido, sustentando sua
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robustez e justificando uma maior taxa de crescimento em comparacao a

boleira (dados ndo mostrados).

Neste experimento, aroeira apresentou as maiores concentracoes de amido
foliar a pleno sol (Figura 5). Além disso, registrou-se uma forte correlacédo
positiva entre Rn e amido (Figura 6), resultado este observado em outras
espécies (Gibon et al., 2009; Pilkington et al., 2014). Respostas a modificaces
no metabolismo do amido foliar podem ser causadas por fatores ambientais,
tais como temperatura (Sicher, 2011; Pyl et al., 2012), concentracdo de CO:
(Walter et al., 2005), fotoperiodo (Graf & Smith, 2011) e intensidade de luz
(Walters et al., 2004). Esses dados sugerem que a maior producao do amido
foliar em aroeira a pleno sol pode contribuir para esta espécie como um
mecanismo de protecdo evitando o acumulo de produtos finais durante o dia e
ao mesmo tempo contribuindo para o suprimento de carbono utilizado na Ry
que também apresentou 0s maiores valores nesta espécie em comparacao
com boleira, contribuindo para a alta taxa de crescimento de aroeira (dados
nao mostrados). Com efeito, as taxas de crescimento sdo severamente
restringidas em mutantes nos quais o metabolismo de amido foliar é bloqueado
(Streb et al., 2012).

5. CONCLUSOES

Os dados analisados explicam, em parte, a presenca de aroeira em diferentes
fitofisionomias ao redor do planeta, caracterizando-se como uma espécie
exotica invasora agressiva em diversos ambientes. Esta espécie mostrou maior
capacidade de ajuste morfofisioldgico e bioquimico frente as intensidades de
irradiancia impostos neste estudo. Além disso, ficou evidente neste trabalho
que espécies pertencentes a um mesmo grupo ecoldgico podem apresentar
caracteristicas distintas em relacdo a aclimatacdo a ambientes com
disponibilidade de luz contrastante, 0 que demonstra uma capacidade de
ajustamento muitas vezes ligada mais a espécie do que ao seu grupo
ecologico. Boleira, mesmo sendo classificada como uma espécie pioneira,
adaptada a altas irradiancias, apresentou maior gasto energético com

mecanismos de dissipagcdo de energia, bem como uma possivel menor
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condutividade hidraulica em comparacdo com aroeira, 0 que, provavelmente,
junto com outras caracteristicas, contribui para uma ocupacéao restrita dessa
espécie a determinados ambientes, fato comprovado pela auséncia de
registros de boleira fora de seu ambiente evolutivo, ndo sendo encontrado na

bibliografia dados que classifiquem esta espécie como exotica invasora.
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Figura 2: ETR, Taxa de transporte de elétrons; NPQ, Coeficiente de extingdo nédo fotoquimica; qp, Coeficiente
de extingdo fotoquimica e Rp/As, Razéo fotorrespiragao/fotossintese bruta de duas espécies da Mata Atlantica
apos sete meses, sob trés regimes de irradiancia: 100, 50 e 20% de radiac¢do solar direta em trés horarios do
dia. Valores representam as médias de seis repeticdes e as barras o erro-padrao.
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Figura 3: Ww, Potencial hidrico foliar de duas espécies da Mata Atlantica apos sete meses, sob trés
regimes de irradiancia: 100, 50 e 20% de radiagédo solar direta em trés horarios do dia. Valores representam
as médias de cinco repetigles e as barras o erro-padrao.
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Figura 4: AFE, Area foliar especifica e 6!3C, Composicao isotopica de carbono de duas espécies da Mata
Atlantica ap0s sete meses, sob trés regimes de irradiancia: 100, 50 e 20% de radiacdo solar direta.
Valores representam as médias de seis repeticdes e as barras o erro-padréo.
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Figura 5: Aminoacidos totais e Amido foliar de duas espécies da Mata Atlantica apds sete meses, sob trés
regimes de irradiancia: 100, 50 e 20% de radiacao solar direta. Valores representam as médias de seis
repeticdes e as barras o erro-padréo.
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Figura 6: Correlagdo de Pearson entre: Rn, Respiragdo noturna e o teor de amido foliar; Area foliar
especifica (AFE) e 6%3C, Composicéo isotdpica do 13C; Amaxm) Capacidade fotossintética maxima sob luz
saturante por unidade de massa e Composicao isotdpica do 13C, de duas espécies da Mata Atlantica apés
sete meses, sob trés regimes de irradiancia: 100, 50 e 20%de radiagéo solar direta.
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Tabela 1 — Efeito dos fatores: espécie (n=2), luz (n=3) e horério (n=3), e as interagdes entre esses fatores, em variaveis

fisiolégicas de acordo com a anadlise de variancia (ANOVA) de dois e trés fatores.

Fatores Interacdes

Variaveis Espécies Luz Horario ExL ExH LxH ExLxH R? Cv
(E) L (%)

o *kk Kokk *kk *kk Kk * Kokk 0,91 3,97
NPQ *%k%k **%k*% **k%k ** ns *k%k ns 0,90 24,62
ETR xx Fhx ok ok b ok i 0,96 9,64
Rp/Ab el ns *kk ns ns *kk ** 0,73 14,35
W Kk Kk Kkk * Kk ns * 0,92 16,87
RN *kk *kk - ns - - - 0,90 21,03
Aminoacido ok ns - ns - - - 0,72 16,90
Amido *okk *k . *k - - - 0,84 23,87
Amax @ Kk ** - *% - - - 0,73 14,98
Amax(m) Hkk ok - ns - - - 0,86 16,20
AFE *kk *kk - ns - - - 0,90 21,03

o13C Kk *okk
_ ns ; ] - 0,96 1,31

gp, coeficiente de extingdo fotoquimica; NPQ, coeficiente de extingéo ndo fotoquimica; ETR, Taxa de transporte de
elétrons (umol elétrons m-2 s1); Rp/As, razéo fotorrespiracdo/fotossintese bruta; Ww, potencial hidrico foliar (MPa); Ry,

Taxa de respiracdo no escuro (umol CO:2
Anmax@,Capacidade fotossintética maxima sob luz saturante por &area (umol CO:

m2 s71); aminoacidos totais (g kg' MS); Amido foliar (g kg MS);
m2 s1); Amaxm) Capacidade

fotossintética maxima sob luz saturante por unidade de massa (umol CO2 kg MS s?); AFE, Area foliar especifica (m?
kg?); 6°C, Composicgao isotdpica de carbono (C °/00). O nivel de significancia, avaliado pelo teste F (*P < 0,05, **P <
0,01, **P < 0,001 e ns P > 0,05) para cada fator e as interag6es séo indicados pelo *. A variabilidade dos dados em
relacdo a média é representado pelo coeficiente de variagdo (CV). R? é a proporgdo da variancia total explicada pelo

modelo.



