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Abstract

Leaf gas exchange characteristics were evaluated in 20 woody species of
differing successional status, ranging from pioneer species to non-pioneers
(late successional species) in a Brazilian forest ecosystem. The principal aim
of this work was to point out the correspondence of leaf gas exchange
parameters and each ecological successional group of plant species. Light
saturated photosynthetic rate was different both on leaf area (PNA) or on
dry mass (PNM) basis between two successional groups. PNA and PNM
were higher in pioneer species and lower in non-pioneer species. Variation
among species was 3-fold (from 7 to 23 umol m™ s™') for PNA, and 5-fold
(from 50 to 275 umol kg s™) for PNM. The highest PNA (23 pmol m™ s™)
and PNM (275 pmol kg? s™) values were recorded in the pioneer Croton
urucurana, while the lowest PNA (7 umol m? s™) and PNM (50 pmol kg™
s') values were recorded in the putative late successional species
Aspidosperma cylindrocarpon. The sub-stomatal CO, concentration values
(Ci) was also significantly different between pioneer and non pioneer
species, but a considerable overlap was recorded between successional
groups about leaf-atmosphere water vapor exchange such as stomatal
conductance (gs) and transpiratory (E) rates. However, the pioneer C.
urucurana showed again the highest gs and E wvalues. Mass-based
photosynthetic rate was highly correlated with specific leaf mass (SLM) in
both pioneer and non-pioneer species (r=-0.75 and -0.90, respectively). The
highest values of instantaneous transpiratory efficiency (ITE) and intrinsic
water use efficiency (iWUE) were also observed in the pioneer species
when compared with the non-pioneer species. The results suggest that
tropical early successional species have greater ITE and iWUE than later
successional species both conditioned by higher photosynthetic capacity
values. Therefore, the carbon assimilation parameters by themselves (PNA,
PNM and Ci) or associated with leaf-atmosphere water vapor gas exchange
were more suitable to separate both studied groups than single gs or E. Os
parametros estudados, quando considerados através de uma andlise
multivariada foram efetivos para separar em um espago bidimensional as
espécies pioneiras das ndo-pioneiras. Multivariate principal components
analysis (PCA) was useful to separate in a two-dimensional space the
pioneer and non-pioneers species using gas exchange and SLM parameters.



Resumo

Caracteristicas das trocas gasosas foram avaliadas em 20 espécies lenhosas
de diferentes estadios sucessionais, variando entre pioneiras € ndo pioneiras
em um ecossistema de floresta. O principal objetivo deste trabalho foi
indicar a correspondéncia entre os pardmetros de trocas gasosas € 0 grupo
sucessional das espécies. A taxa fotossintética sob radiagdo saturante foi
calculada em fun¢do da area (Amax,) e da massa seca foliar (Amaxy). Os
valores médios de Amaxa e Amaxy foram significativamente diferentes
entre os grupos sucessionais, sendo maiores nas espécies pioneiras. A
varia¢do entre as espécies foi de 3 vezes (de 7 a 23 pmol m? s para
Amax, e de 5 vezes (de 50 a 275 umol kg™ s™') para Amaxy. Os maijores
valores de Amax, (23 umol m? s™) e Amaxy (275 umol kg? s™) foram
observados na espécie pioneira Croton urucurana, enquanto que 0 menor
valor de Amax, (7 pmol m? s™) e Amaxy (50 pumol kg? s™) foram
observados na espécie nao-pioneira Aspidosperma cylindrocarpon. Os
valores médios da concentragdo subestomatica de CO, (Ci) também
apresentaram diferengas significativas entre as espécies pioneiras € nao
pioneiras. Porém, uma consideravel sobreposicdo foi observada entre os
grupos sucessionais quanto aos parametros de trocas de vapor de agua entre
a folha e a atmosfera como a condutancia estomatica (gs) e a taxa
transpiratoria (E). Todavia a espécie pioneira C. urucurana também mostrou
os maiores valores de gs e E. A taxa fotossintética expressa em massa
mostrou forte correlagdo com os valores de massa especifica foliar (MEF)
tanto para as pioneiras (r = -0.75) quanto para as ndo-pioneiras (r =-0.90). O
maior valor da eficiéncia transpiratdria instantanea (EIT) e da eficiéncia
intrinseca do uso da dgua (EIUA) foram também observados nas espécies
pioneiras. Estes resultados sugerem que as espécies tropicais iniciais
possuem maiores valores de EIT e EIUA condicionados pela maior
capacidade fotossintética. Os parametros relacionados ao carbono (Amaxa,
Amaxy e Ci) utilizados de forma isolada ou associados com gs e E
separaram mais efetivamente os grupos sucessionais do que simplesmente
gs e E. Os parametros de trocas gasosas € MEF quando considerados através
de uma andlise multivariada de componentes principais (PCA) foram
efetivos para separar em um espaco bidimensional as espécies pioneiras das
nao-pioneiras.



1. Introducdo

Variacdes na capacidade fotossintética das espécies lenhosas durante
os diferentes estddios da sucessdao secundaria podem refletir variagdes em
suas caracteristicas especificas (Begon, 1996). Bazzaz (1979) foi um dos
primeiros autores a evidenciar a capacidade fotossintética distinta de
espécies vegetais sucessionais iniciais e tardias. Todavia, ainda sdo escassas
as informacgdes disponiveis sobre fotossintese e os aspectos fisiologicos
relacionados a este processo entre as espécies de diferentes estadios
sucessionais nos tropicos. Mais recentemente tem sido observado que as
espécies pioneiras (sucessionais iniciais) possuem uma maior capacidade
fotossintética que as espécies tardias (Reich et al., 1995; Vera et al., 1999;
Krause et al., 2001).

Diferencas fisioldgicas entre espécies durante os estadios da
sucessdo podem refletir variagdes na disponibilidade ou na capacidade de
uso dos recursos do ambiente. As espécies pioneiras tendem a apresentar
uma menor densidade de lenho, menor longevidade, matura¢do mais rapida,
folhas com ciclo de vida curto e altas taxas de mortalidade foliar sob
privagdo de recursos. Na auséncia de disturbios, as espécies tardias excluem
competitivamente as espécies sucessionais iniciais (Reich, 1993). Estas
espécies pioneiras persistem, principalmente, por meio de dois processos:
alta fecundidade e ampla dispersdo capaz de colonizar locais perturbados
antes dos competidores dominantes chegarem. Em conjunto, sob condigdes
de grande disponibilidade de recursos, as espécies pioneiras apresentam
rapido crescimento, o que representa uma vantagem tempordria sobre as
espécies tardias (Begon, 1996).

E possivel encontrar grande concentragio de nutrientes e capacidade
fotossintética em estadios sucessionais que apresentam alta disponibilidade
de recursos. Por outro lado, em ambiente com baixa disponibilidade destes
recursos uma durag¢ao maior das folhas juntamente com uma alta capacidade
de retranslocacdo de nutrientes podem ser importantes caracteristica (Reich
et al., 1991). Neste trabalho, descrevemos as caracteristicas fotossintéticas e
de uso da 4gua em vinte espécies lenhosas, pioneiras e nao-pioneiras, em
uma area de reflorestamento com espécies de mata. Parametros de trocas
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gasosas de carbono e agua e de estrutura foliar (massa especifica foliar)
foram determinados com o intuito de esclarecer as relagdes entre as
caracteristicas fisioldgicas e morfoldgicas foliares e a distribui¢do das
espécies tropicais estudadas nos estadios sucessionais. Procuramos apontar
os parametros capazes de diferenciar as espécies como pioneiras € nao
pioneiras no intuito de estabelecer referéncias fisioldgicas quantitativas para
cada grupo sucessional estudado.



2. Revisdo Bibliografica

1.1. Sucessido Ecoldgica

Muitas regides apresentam condi¢des desfavoraveis para o
estabelecimento de seres vivos, apresentando algumas vezes somente rochas
e solo nu. Alguns organismos superam estas condi¢des adversas e se
instalam nestes ambientes, modificando-os e permitindo que outros
organismos ai se instalem. Sendo assim, as comunidades vao se sucedendo,
criando um ambiente com condigoes cada vez mais estdveis. A este
processo de evolugdo das comunidades ao longo do tempo chamamos
“Sucessdo Ecoldgica”. A substituigdo ou mudanga de espécies ou da
estrutura da comunidade ecoldgica ao longo do tempo freqiientemente
progride para uma comunidade mais estavel e dinamica, este estagio ¢
chamado de climax (Smith, 1996).

Uma atividade que ¢ muito comum no Brasil ¢ a implantagdo de
monoculturas. Geralmente essas monoculturas permanecem em grandes
areas por muitos anos nao se tomando o cuidado de repor os nutrientes
retirados do solo. O solo fica cada vez mais pobre, chegando a ponto de
inviabilizar a prépria monocultura (Varanda et al., 1998). Apdés o uso
exaustivo dessa area, com o solo ja sem condi¢des para o desenvolvimento
do plantio, a cultura ¢ entdo abandonada. Neste solo quase nu, ocorrem
estddios sucessionais distintos, com espécies vegetais caracteristicas. No
inicio, o predominio de espécies pioneiras, seguidas das secundarias iniciais,
secundarias tardias, até alcancar novamente o equilibrio dindmico
(comunidade climax), onde o predominio é de espécies climaxicas ou
tardias (Rodrigues, 1995).

Segundo Begon (1996) sucessdo ecoldgica ¢ denominada primaria
(ou autogénica) quando tem inicio sobre um substrato novo, recém formado,
e secundaria (ou alogénica), quando se faz a partir de um substrato que ja foi
habitado (como ¢ o caso da monocultura). Rodrigues (1995) define sucessao
ecoldgica como o acréscimo ou a substituicdo seqliencial de espécies em
uma determinada comunidade, acompanhada de alteragdes na abundancia
das espécies anteriormente presentes e nas condigdes ambientais locais.

Conell & Slatyer (1977) descrevem trés modelos alternativos de
sucessdo ecologica. O primeiro, chamado de facilitacdo, eqiiivale ao modelo
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classico, enquanto os outros dois (chamados de tolerdncia e inibi¢do) sao
igualmente importantes, mas vem sendo freqiientemente negligenciados. O
modelo de facilitagdo enuncia que as mudangas no meio abidtico sdo
impostas pelo desenvolvimento da comunidade. Desta forma, a entrada e o
crescimento das espécies tardias depende das pioneiras prepararem o
terreno. J4 o modelo de tolerancia sugere que a seqiiéncia previsivel ¢é
produzida devido as diferentes espécies possuirem estratégias diferentes
para explorar os recursos. As espécies tardias sdo capazes de sobreviver
com menores disponibilidades de recursos e podem crescer e amadurecer na
presenca das espécies pioneiras, e, eventualmente, competindo com estas. O
modelo de inibicao se aplica quando todas as espécies resistem as invasoes
dos competidores. As espécies tardias gradualmente se acumulam pela
reposicdo dos individuos pioneiros, quando estes morrem. A grande
diferenca entre os modelos ¢ que, no caso da facilitagdo e tolerancia, as
pioneiras sao mortas na competicdo por recursos, principalmente luz e
nutrientes. No caso da inibi¢do, as pioneiras perecem devido aos distarbios
locais causados pelas extremas condigoes fisicas e acao de predadores.

1.2. Espécies pioneiras e nao-pioneiras

Existem espécies vegetais que sdo capazes de suportar e sobreviver
em condigdes ambientais adversas (como alta incidéncia de radiagado solar e
déficit hidrico), as chamadas espécies pioneiras ou sucessionais iniciais.
Elas tendem a ocorrer preferencialmente nas clareiras e bordas de
fragmentos florestais, sendo pouco freqiientes no sub-bosque. Segundo
Begon (1996) as plantas sucessionais iniciais apresentam um modo de vida
baseado no mecanismo de fuga. Sua sobrevivéncia continua depende de sua
dispersdao para locais que sofreram recentes disturbios. Este grupo de
espécies ndo persiste quando competem com as sucessionais tardias, e,
todavia, podem crescer e consumir os recursos disponiveis no ambiente de
forma rapida e eficaz. Uma alta taxa de crescimento relativo é uma
caracteristica crucial deste estilo de colonizacdo. Além deste fato, tem sido
observado que a taxa de fotossintese por unidade de area diminui com a
posi¢do na sucessdo, € a taxa de crescimento relativo ¢ menor nestas
espécies (Mooney & Gulmon, 1982; Dalling et al. 1999).

As espécies pioneiras vao gradualmente mudando as condigdes do
solo e microclima, permitindo assim que novas espécies vegetais colonizem
a regido. Os vegetais e animais vao mudando o ambiente e uma vegetacao
mais densa se forma. Arvores de pequeno e médio porte conseguem se
estabelecer bem como aumenta a diversidade de animais. Neste momento, o
ecossistema tende ao equilibrio dindmico (Souza, 1996).

11
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Ja as secundarias iniciais sao aquelas espécies com uma dependéncia
intermedidria de luz em processos como germinagdo, crescimento,
desenvolvimento e sobrevivéncia. Em fung¢ao disso, essas espécies podem se
desenvolver nas bordas ou no interior das clareiras, nas bordas de uma
floresta e também no sub-bosque. No sub-bosque geralmente elas tendem a
ocorrer em areas menos sombreadas (Dalling et al. 1999; Gandolfi, 2000).
As espécies secunddrias tardias sdo, comparativamente com as demais,
menos exigentes em radiacdo durante seu ciclo de vida. Assim, elas
tenderiam a apresentar uma maior ocorréncia € permanéncia no sub-bosque.
Todavia, ¢ possivel que essas espécies possam sobreviver em clareiras
abertas ou em preenchimento (Gandolfi, 2000).

A tolerancia ao sombreamento também ¢ um fator de sucesso para as
espécies tardias. Bazzaz (1979) e Begon (1996) sugerem o que os valores
para a fotossintese maxima sejam situados, em média, em torno de 25 pmol
m™ s para as pioneiras, 15 umol m? s para as sucessionais iniciais ¢ 8
umol m? s™ para as tardias.

As espécies vegetais arboreas sdo classificadas quanto aos estadios
sucessionais, mas as definicdes dos grupos existentes nem sempre sao
claras. A auséncia de dados sobre a auto-ecologia das espécies, e as
modificagdes das matas tropicais do interior paulista nas Ultimas décadas
(corte seletivo de arvores, queimadas e plantios) tém dificultado a
classificagdo das espécies e a escolha dos caracteres que determinam os
grupos ecologicos (Gandolfi, 2000). A determinagdo da capacidade de
trocas gasosas foliares (carbono e agua) e a tolerdncia dos processos
fotossintéticos as irradiancias e temperaturas extremas do ambiente poderao
ser referéncias quantitativas capazes de completar a correspondéncia entre
espécie e grupo funcional.

Bazzaz, 1979, demonstrou que a fotossintese ¢ freqiientemente mais
alta em espécies pioneiras do que em espécies tardias e arvores de estadio
sucessional inicial saturam-se somente com intensidades luminosas maiores.
Souza (1996) relacionou o crescimento de espécies arboreas de diferentes
estddios sucessionais com a quantidade de luz ambiental disponivel,
verificando que a pleno sol as espécies pioneiras apresentavam um
crescimento relativo maior que espécies tardias. Quando comparou diversos
individuos de uma mesma espécie de estadio sucessional tardio, formando
grupos de tratamentos distintos (um a pleno sol e o outro sombreado), os
individuos a pleno sol desenvolveram-se mais rapidamente.

12



Fotossintese e eficiéncia do uso da dgna em espécies lenhosas tropicais.

1.2. Trocas gasosas, massa especifica foliar, eficiéncia do uso da agua e
concentracao intercelular de CO;,

O estudo de ecofisiologia vegetal estabelece relacdes entre a
variacdo dos fatores ambientais € os processos de resposta das espécies
vegetais. Os mecanismos fisiologicos por detrds dessas respostas € o
significado evolutivo das mesmas trazem informacdes sobre a auto-ecologia
dos individuos na comunidade que ajudam a esclarecer a dinamica florestal
como um todo (Larcher, 2000).

Critérios ecofisiologicos podem melhor indicar a utilizagdo de
determinadas espécies para a recuperagdo de areas degradadas, para o
cultivo silvicultural ou o incremento de diversidade floristica. Estes critérios
levam em consideracdo as caracteristicas fisiologicas especificas como os
valores de condutincia estomdatica méxima, capacidade fotossintética e
eficiéncia do uso da dgua (Korner et al., 1979; Larcher, 2000).

As Florestas Estacionais Semideciduais do interior paulista, como
outros ambientes tropicais, apresentam alta diversidade floristica (Martins,
1991). No entanto, os valores de Capacidade Fotossintética expressa em
area (Amax,) ou em massa (Amaxy) para as espécies de mata crescendo
sob condi¢des de campo sdo, até o momento, pouco descritos. Os valores de
Amax, revelam nao sé o potencial de assimilagdo liquida de carbono, mas
fornecem informagdes que podem ser relacionadas com o célculo da
eficiéncia do uso de recursos disponiveis no ambiente, como a eficiéncia no
uso dos nutrientes ou da dgua (Reich, 1991; Larcher, 2000). A Capacidade
Fotossintética também pode ser expressa em massa de folha (Amaxy)
utilizando-se os valores de massa especifica foliar (MEF) (Prado & Moraes,
1997). Desta forma, valores maximos de fotossintese liquida em conjunto
com os valores de massa especifica foliar podem revelar caracteristicas
ecofisiologicas importantes para um determinado grupo de espécies.Estes
valores expressos em massa (Amaxy, pmol kg s) sdo mais significativos
que os valores expressos em area (Amax,, pmol CO, m™ s™) pois guardam
uma relacdo mais estreita com a longevidade das folhas (Reich, 1993;
Ceulemans, 1991) e a deciduidade foliar (Prado & Moraes, 1997).

Os valores de massa especifica foliar (MEF) caracterizam a estrutura
foliar. Alguns autores como Ceulemans (1991), relacionam o alto
investimento de carbono de algumas espécies vegetais com a formagao da
estrutura interna das folhas: folhas com maior longevidade teriam uma
estrutura foliar mais resistente, e, normalmente, taxas fotossintéticas
menores.

Os valores de eficiéncia instantdnea da transpiragdo (EIT)
relacionam a quantidade de carbono que a planta fixa por cada unidade de
agua que perde. Portanto, os valores de EIT das espécies sdo importantes
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para avaliar o balan¢o hidrico e a utilizagdo de recursos. A quantidade de
agua disponivel em determinados ambientes ou em uma época particular
pode ser muito pequena, ¢ espécies com valores de EIT mais elevados
poderiam apresentar vantagens para completar seu ciclo de vida.

Segundo Larcher (2000), os valores para a eficiéncia instantanea da
tanspiragao (EIT) sdo obtidos dividindo-se os valores de fotossintese
maxima em area (Amaxy,) pelos valores de transpiracdo (E), enquanto a
eficiéncia intrinseca do uso da dgua (EIUA) podem ser obtidos dividindo os
valores de fotossintese maxima em area pelos valores de condutancia
estomatica (gs).

Estudos recentes analisaram a eficiéncia do uso da agua em plantas
lenhosas nos ultimos 140 anos, através dos anéis de crescimento ou através
de isétopos de carbono (Beerling 1994; Bert et. al. 1997). Estes trabalhos
relatam que o aumento no CO; atmosférico (de 280 ppm para 370 ppm) dos
ultimos séculos promoveram um aumento na eficiéncia do uso da dgua em
até 20 % (Beerling 1994). Arvores que nasceram e cresceram nos ultimos
anos, apresentam um valor cerca de 5 % maior para este pardmetro que
arvores que nasceram no século passado (Bert et. al. 1997). Isto ocorre
devido a maior disponibilidade de CO, na atmosfera apos a revolugdo
industrial.

A concentracao subestomatica de CO; (Ci) ¢ regulada pelo processo
fotossintético (CO, que estd sendo consumido), pela respiracdo,
fotorrespiracao e influxo de CO, do meio externo através dos estomatos.
Uma redug¢do moderada de gs limita muito mais a perda de dgua na forma
de vapor que a entrada de CO, na camara subestomatica por fatores fisicos
(maior taxa de difusdo e maior diferenga de concentracdao de vapor de dgua
que de CO,) e biofisicos (rota mais curta para a saida da agua da folha e
mais longo para o ingresso de CO; até o sitio de carboxilacdo (Ehleringer,
1995). As plantas com maiores taxas fotossintéticas tendem a manter
valores de Ci momentaneamente menores, através do consumo de CO; pelo
processo fotossintético. A concentracao de Ci tende a ser restabelecida pelo
aumento da abertura dos estdomatos, permitindo um maior influxo de CO;
via atmosfera.

14



3. OBJETIVOS

Geral

Encontrar correspondéncia entre caracteristicas ecofisiologicas
(trocas gasosas ¢ massa especifica foliar) e ecoldgicas (sucessionais) em
espécies denominadas de pioneiras e nao-pioneiras.

Especifico

Determinar os valores da Capacidade Fotossintética expressos em
area (Amax,) e em massa (Amaxy), massa especifica foliar (MEF),
concentragdo subestomatica de CO, (Cj), taxa transpiratoria (E),
condutancia estomatica (gs), eficiéncia instantanea da transpiragao (EIT) e
eficiéncia intrinseca do uso da agua (EIUA), evidenciando se os parametros
sao efetivos na separagao das espécies em dois grupos distintos (pioneiras e
ndo-pioneiras).

15



4. Materiais e Meéetodos

4.1. Area de estudo

Esta pesquisa foi realizada em uma area reflorestada dentro da
Universidade de Sao Paulo, campus de Ribeirdo Preto, situado a uma
latitude de 21° 10” 30* S e longitude de 47° 48 30°W, cujas altitudes
variam de 500 a 650 m (Secretaria Municipal do Meio Ambiente de
Ribeirdo Preto, 1996).

Area reflorestada do

campns da TSP ‘\\

47°48' 38" P
FIEEIRAC

21710' 30"

FIGURA 1: Localizagdo da area reflorestada do
campus da USP, municipio de Ribeirdo Preto, estado de
Sao Paulo, Brasil, onde as trocas gasosas entre a folha e
a atmosfera foram determinadas em 20 espécies
lenhosas de mata.

A regido de Ribeirdo Preto ¢ formada por solos derivados de rochas
eruptivas basalticas (Formagao Serra Geral), divididos em duas unidades
principais: Latossolo Roxo ou Terra Roxa Estruturada e pela Formagao
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Botucatu-Pirambdia originando Latossolos Vermelho Escuro ou Vermelho
Amarelo (Comité da Bacia Hidrografica do Rio Pardo, 2000).

Nas dependéncias do campus esta sendo realizado o projeto
Implanta¢do da Floresta do Campus em Ribeirdo Preto que tem por
objetivo, entre outros, a implantacdo de uma mata baseada em levantamento
fitossociologicos de remanescentes da regido (Meira Neto & Bernacci,
1986) visando a reestruturacao de um ecossistema de Floresta Estacional
Semidecidual, a fim de reconstruir as complexas interacoes de uma
comunidade no espaco e no tempo (Varanda et al., 1998). O projeto
Floresta do Campus, além da implantagao de uma mata, pretende servir de
banco de sementes para futuras geracdes e de ponto de referéncia para
projetos de educacao ambiental.

O projeto Floresta do Campus estd implantado em um solo de tipo
terra roxa estruturada, onde originalmente havia uma mata do tipo
Estacional Semidecidual. (Pais ef al.,, 2000). A area total destinada ao
Projeto Floresta do Campus da USP ¢ de 75 ha. A implantagdo esta sendo
realizada em etapas, sendo que na ocasido dos experimentos ja foram
replantados 43,5 ha. J& ocorreram cinco plantios, o primeiro ocorreu em
abril de 1998 (12,0 ha), o segundo em dezembro de 1998 (16,0 ha), o
terceiro em dezembro de 1999 (3,5 ha), o quarto em dezembro de 2000 (6,0
ha) e o ultimo em setembro de 2001 (6,0 ha). Este reflorestamento foi
planejado segundo um modelo de revegetacdo no qual intercala-se
diferentes grupos sucessionais (pioneiras ¢ nao pioneiras). O espacamento
entre as espécies de uma mesma linha ¢ de 2 m, e o espagamento entre as
linhas é de 3 m (Varanda et al. 1998).

4.2. Clima da regido

O clima, de acordo com a classificacdo de Koppen (1948), é
considerado tropical do tipo Aw, bem demarcado sazonalmente por uma
estacdo de verdo quente e chuvoso, e uma estacdo de inverno ameno e seco.
A média pluviométrica anual ¢ de 1518 mm e a temperatura média ¢ de 22,6
°C.
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As informagdes meteorologicas (temperatura e precipitacao
pluviométrica) foram cedidas pelo Instituto Agrondémico de Campinas
(IAC), Estagao Experimental de Ribeirdo Preto. A partir destes dados foi
organizado o grafico de temperatura e de pluviosidade correspondente a
maior parte do periodo em que foram realizadas as medi¢des de campo
(figura 2).

RIBEIRAC PRETC (580m)

400
300
200
100
50
5O

40

Temperatura (“C)
Frecipitagao (mm)

Meses de 2001-2002

FIGURA 2: Diagrama climatico contendo os dados de
temperatura (°C) e precipitacdo (mm) de 2001-2002
(inicio em maio de 2001). A area pontilhada indica a
estacdo de aridez, a arca em barras indica a estacdo
relativamente umida e a 4rea em preto indica a
precipitacdo mensal superior a 100 mm.
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4.3. Material Vegetal

Foram escolhidas 20 espécies para este trabalho, envolvendo 17
familias. As espécies foram selecionadas buscando um maior nimero de
familias e equilibrar a quantidade de grupos ecoldgicos ou sucessionais
(pioneiras e nao-pioneiras, tabela 1). Também se adotou o critério de
adaptabilidade das folhas de cada espécies na camara do equipamento
utilizado.

Na ocasido das medi¢des de campo, os individuos das espécies
estudadas apresentavam de 3,5 a 4,5 anos de idade, plantados na éarea de
reflorestamento em 1998 e 1999. Todas as espécies do reflorestamento
foram transplantadas para o solo quando plantulas (alguns meses de idade).
Espécies de sombra que geralmente germinam no sub-bosque sombreado
(quantidade e qualidade da radiagdo solar especificos), foram colocadas em
uma situagdo ambiental atipica, compativel as clareiras e/ou bordas de
fragmentos florestais. Espécies de sol (pioneiras) que freqiientemente
apresentam fotoblastismo positivo, que necessitam da radiacdo luminosa
direta (ou das mudancas de temperatura geradas por essa radiacdo no solo)
para germinar, também foram colocadas no mesmo ambiente. Dessa forma
todas as espécies trabalhadas se encontravam em area aberta, recebendo
radiagdo direta em toda a copa.

No sistema sucessional, as espécies foram enquadradas em grupos
que se diferenciam, principalmente, quanto a necessidade de luz. Foi
utilizado para isso o Anexo a Resolugdo 21 da secretaria do Meio Ambiente
(SMA) de 21 de novembro de 2001, devido a auséncia de uma referéncia
que abrangesse todas estas espécies. Esta classificacdo utilizada concorda
parcialmente com diversas referéncias bibliograficas (Gandolfi, 2000;
Lorenzini, 1992; Varanda et al.,1998; Souza, 1996), sem apresentar
qualquer discordancia conceitual.
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Tabela 1 — As 20 espécies lenhosas escolhidas para este trabalho. Autores e
familias sdo descritos segundo Lorenzi (1992) e os grupos sucessionais com
base na classificacao sucessional do Anexo a Resolucao Secretaria do Meio
Ambiente niumero 21, de 21-11-2001.

n° GRUPO* FAMILIA GENERO/ESPECIE AUTOR

1 Nao-pioneira Apocynaceae  Aspidosperma cylindrocarpon Muell. Arg.

2 Pioneira Cecropiaceae  Cecropia pachystachya Trecul

3 Pioneira Meliaceae Cedrela fissilis Vell.

4  Pioneira Leguminosae  Centrolobium tomentosum Guill. ex Benth.
5 Nao-pioneira Rhamnaceae Colubrina glandulosa Perk.

6 Pioneira Euphorbiaceae  Croton floribundus Spreng.

7  Pioneira Euphorbiaceae  Croton urucurana Baill

8 Pioneira Verbenaceae Cytharexyllum myrianthum Cham.

9 Nao-pioneira Moraceae Ficus guaranitica Schodat

10 Pioneira Phytolaccaceae Gallesia integrifolia (Spreng.) Harms
11 Nao-pioneira Rubiaceae Genipa americana L.

12 Pioneira Sterculiaceae  Guazuma ulmifolia Lam.

13 Nao-pioneira Leguminosae g%?;::;’acourbarﬂ L. var. giigle) Leeet
14 Pioneira Lythraceae Lafoensia pacari St. Hil

15 Pioneira Myrtaceae Psidium guajava L.

16 Nao-pioneira Cesalpinoiceae Pterogyne nitens Tul.

17 Pioneira Anacardiaceac  Schinus terebinthifolius Raddi

18 Pioneira Solanaceae Solanum granuloso-leprosum Dun.

19 Pioneira Myrtaceae Syzygium cumini (L.)Skeels

20 Nao-pioneira Bignoniaceae  Tabebuia roseo-alba (Ridl.)Sand.
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4.4. Determinagdio da Massa Especifica Foliar (MEF, g m™)

Para a determinagdo da massa especifica foliar (MEF) foram
utilizados cinco individuos de cada espécie e cinco folhas de cada um dos
individuos, seguindo o protocolo estabelecido por Westoby (1998). Em
seguida, foram retirados trés discos foliares por folha (ou foliolo), evitando
a nervura central e a borda da folha. Dessa forma, para cada uma das
espécies foram retirados 75 discos, sendo 15 discos por planta.

Foram utilizados na amostragem folhas ou foliolos de sol, totalmente
expandidos e sem sinais de herbivoria ou senescéncia. Os disco foliares
foram secos em estufa até peso constante e posteriormente foram pesados
um a um em balanca analitica. O valor da massa pela area (g m?) de cada
disco retirado, foi calculado dividindo-se a massa de cada disco (g) pela area
do mesmo (m?). Desta forma, obtivemos a média e o erro padrio dos valores
de MEF dos cinco individuos de cada espécie estudada. Os discos foliares
foram retirados nos meses de janeiro e fevereiro de 2002, e em dezembro e
janeiro de 2003 (estacdo chuvosa), das mesmas folhas nas quais eram
realizadas as medigdes de trocas gasosas.

4.5. Determinacdo dos pardmetros de trocas gasosas.

Para a determinacdo da capacidade fotossintética em cada espécie,
foi utilizado o mesmo critério estabelecido para a determinagdo da massa
especifica foliar: o valor médio foi calculado a partir de medi¢cdes em cinco
individuos de cada espécie e em cinco folhas de cada individuo. As folhas
ou foliolos avaliados eram totalmente expandidos e sem sinais de herbivoria
ou senescéncia.

A determinacdo da capacidade fotossintética liquida foi realizada em
condi¢des de campo, acontecendo em duas etapas. A primeira entre os
meses de fevereiro a maio de 2002, e a segunda ocorreu de novembro de
2002 a fevereiro de 2003. Todas as medi¢des foram realizadas entre 7:00 ¢
10:00 horas da manha com folhas intactas, no horario mais favoravel para a
assimilagdo do CO, (Prado et al. 1994; Prado ¢ al., 1997; Eamus et al.,
1999; Larcher, 2000).
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O aparelho utilizado para as medicdes das trocas gasosas foi o
analisador portatil de gas por infravermelho (IRGA), modelo LCA-4
(Analytical Development Company Limited ADC, Hoddesdon, UK). Este
aparelho analisa as concentragdes de CO, e H,O por infravermelho. O
IRGA LCA-4 trabalhou como um sistema aberto, em que as diferencas de
concentracdo de CO, gasoso e de vapor de agua entre as amostras de entrada
e saida de ar na camara foliar foram utilizadas para os calculos de todas as
medidas de trocas gasosas.

A camara utilizada para encerrar a folha (também fabricada pela
ADC), foi a do tipo “Parkinson Leaf Chamber” modelo PLCN-4 contendo
sensores de fotons para monitorar o fluxo de fotons fotossintetcamente
ativos (FFFA), e com 4area de exposicio da folha de 11,35 cm’. Foi
acoplado junto a cdmara um canhdo de luz que manteve o FFFA constante
durante todas as medi¢des no campo (1700 pmol m™ s ). Além disso, a
temperatura da camara também foi mantida em 28 °C durante todas as
coletas.

Os dados provenientes dos volumes de ar analisados, e de variaveis
previamente definidas (fluxo de ar no sistema, resisténcia maxima da
camada fronteirica e area foliar) foram processados automaticamente pelo
aparelho que calculou a fotossintese liquida através das diferencas da
concentragcdo de CO; nos dois volumes de ar analisados (o de entrada e o de
saida da camara foliar). A taxa de fotossintese liquida foi expressa por
unidade de 4area foliar (Apaxa, umol CO; m> s'l). Além da taxa
fotossintética liquida, o aparelho também determinou a taxa de transpiracao
(E, mmol m? s'), a condutdncia estomatica (g5, mol m? s') e a
concentracdo subestomatica de CO, (C;, pmol mol™). Com os valores de
Amaxy, E e g; foi calculado a eficiéncia instantanea da transpiragdo (EIT)
através da razdo A/E, e eficiéncia intrinseca do uso da agua (EIUA) através
da razdo A/g; (Nobel, 2001). A principal distingdo entre EIT e EIUA pode
ser visualizada através do calculo da transpiragdo (Larcher, 2000):

E=gs.AH,O
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Onde:

E = transpiracao em fluxo molar

gs = condutancia estomatica em fluxo molar

AH,0 = diferenga de concentragdao de vapor de agua entre a folha e
a atmosfera, em moles por volume

Enquanto a condutancia ¢ a capacidade de condugdo de vapor de
agua pelos estomatos a transpiragdo ¢ a perda de dgua efetiva (medida). Ou
seja, se a transpiracdo for mantida constante sob uma maior diferenga de
concentragdo de vapor de dgua entre a folha e atmosfera, entdo a
condutancia ¢ menor. Em termos fisiologicos estas duas eficiéncias sdo
parecidas, mas a EIUA leva a palavra intrinseca, pois a condutancia ¢
medida em termos de “capacidade” de condugdo e ndo a perda “efetiva” de
agua como a transpiragao.

A fotossintese liquida também foi expressa em massa (Amaxy, pmol
CO, g' s™), através da divisdo do valor médio da MEF pela capacidade
fotossintética (Prado & Moraes, 1997).

4.6. Determinacdo do potencial hidrico das plantas

O potencial hidrico foliar (W) foi medido com o auxilio de uma
bomba de pressdo (modelo 3005, Santa Barbara Soil Moisture, Santa
Barbara, USA). Foram realizadas medi¢des de W no horario de
determinagdo das trocas gasosas e antes do amanhecer (“pre dawn”). As
folhas ou foliolos utilizados ndo apresentavam sinais de herbivoria ou
senescéncia e estavam expostos diretamente a radiagdo solar (folhas ou
foliolos de sol). Usou-se 0 mesmo critério quanto ao niumero de plantas e
folhas utilizado nas medi¢des de trocas gasosas (cinco individuos de cada
espécie e em cinco folhas de cada individuo).

Durante todas as medigdes de campo, o potencial hidrico foliar das
espécies estudadas apresentou valores, tanto antes do amanhecer (pre-dawn)
quanto as 10:00 horas relativamente altos, variando entre -0,05 a -1,0 MPa,
respectivamente. Através destas medigdes constatou-se que todas as plantas
estavam bem hidratadas na ocasido das medi¢des, e, portanto, a
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disponibilidade hidrica ndo foi um fator limitante consideravel para as
trocas gasosas.

4.7. Andlise estatistica

Foram tracadas correlagdes entre alguns parametros analisados no
trabalho. Os dados foram também submetidos ao teste de normalidade de
Kolmogorov-Smirnov e teste de Tukey para determinar diferengas
significativas entre os valores médios obtidos entre o grupo de espécies
pioneiras € ndo pioneiras. Para a realizacdo das analises estatisticas foi
utilizado o Software Minitab Statistical V.13, e para a confeccdo dos
graficos o software Microcal Origin V. 6.0. Para a anélise multivariada de
componentes principais foi utilizado o software MVSP Versao 3.13g,
Kovach Computing Services, Anglesey, Wales.
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5. Resultados

5.1 — Verificacgdo da distribuicdo normal dos dados obtidos nas espécies
pioneiras e ndo pioneiras.

Apds o teste estatistico de Komogorov-Smirnov para os pardmetros
obtidos (Amax, gs, E, Ci, e MEF) e para os calculados (EIT e EIUA)
verificou-se em todos a ocorréncia de distribui¢do normal.

5.2. Capacidade Fotossintética Expressa em Area (Amax., pmol m?s7)

Na figura 3 sdo apresentados os dados obtidos de Amax, das 20
espécies estudadas. As espécies mostraram valores médios de Amax, entre
6,1 ¢ 21,7 pumol m? s, Neste parametro foram determinadas diferencas
significativas nos valores médios de Amxaa entre as espécies pioneiras e
ndo pioneiras (P = 0,001). A espécie com maior capacidade fotossintética
foi a pioneira Croton urucurana (21,7 pmol m™ s™), seguida da também
pioneira Cecropia pachystachya (20,6 pmol m> s') . A espécie que
apresentou o menor valor foi a ndo-pioneira Aspidosperma cylindrocarpon

6,1 umol m?2sh.
(6,1 p
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FIGURA 3 — Valores médios de Amaxs das 20
espécies avaliadas numa 4area reflorestada dentro da
Universidade de Sao Paulo, campus de Ribeirao Preto e
seus respectivos desvios-padrao. As espécies no quadro
A correspondem as pioneiras, € as no quadro B as nao-
pioneras. As médias apresentam  diferencas
significativas entre espécies pioneiras € ndo pioneiras

(P =0,001).
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5.3. Massa Especifica Foliar (MEF, g m™).

O valor da massa especifica foliar (MEF) para cada uma das espécies
estudadas ¢ apresentado na figura 4. As espécies analisadas mostraram
valores de MEF entre 67 ¢ 170 g m™. Neste pardmetro ndo foram
determinadas diferengas significativas nos valores médios entre as espécies
pioneiras e nao pioneiras (P = 0,57). As espécies com menores valores de
MEF foram as pioneiras Centrolobium tomentosum (67 g m>) e Solanum
granulosum-leprosum (67 g m™) . As espécies que apresentaram os maiores
valores foram as também pioneiras Lafoensia pacari (170 g m™) seguida de
Syzygium cumini (159 g m™).

5.4. Capacidade Fotossintética Expressa em Massa (Amax,,, umol kg'l s
e correlacoes entre Amax,,, Amax4, ¢ MEF.,

Na figura 5 sdo apresentados os valores da Capacidade Fotossintética
expressa em massa (Amaxy). Foram obtidos valores de Amaxy, entre 47 e
267 umol kg? s. Para este pardmetro foram determinadas diferencas
significativas nos valores médios de Amxa, entre as espécies pioneiras €
nao pioneiras (P = 0,04). As espécies com maior capacidade fotossintética

2 -1
s7) e Solanum

foram as pioneiras Crofon urucurana (267 pmol kg -
granulosum-leprosum (224 pmol kg? s™). As espécies que apresentaram os
menores valores foram as ndo pioneiras Tabebuia roseo-alba (60 pmol kg™

s e Aspidosperma cylindrocarpon (47 pmol kg? s™).
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FIGURA 4: Valores médios de Massa Especifica
Foliar das 20 espécies avaliadas numa area reflorestada
dentro da Universidade de Sao Paulo, campus de
Ribeirdo Preto e seus respectivos desvios-padrao. As
espécies no quadro A correspondem as pioneiras, € as
no quadro B as médias ndo
apresentam diferengas significativas entre espécies
pioneiras e ndo pioneiras (P = 0,57).
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FIGURA 5 - Valores médios de Amaxy das 20
espécies avaliadas numa darea reflorestada dentro da
Universidade de Sao Paulo, campus de Ribeirdo Preto
e seus respectivos desvios-padrdo. As espécies no
quadro A correspondem as pioneiras e as no quadro B
as ndo-pioneras. As médias apresentam diferencas

significativas entre espécies pioneiras € ndo pioneiras
(P =0,04).
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2 -1
Amax, (umol m~s")

Nas figuras 6 e 7 estdo ilustradas as correlagdes entre as taxas
fotossintéticas expressas em area (Amax,) € em massa (Amaxy) com a
MEF, respectivamente. Baixas correlagdes (r = - 0,20 para pioneiras € r = -
0,55 para ndo-pioneiras) foram obtidas entre a Amax, com a MEF (figura
6). Alta correlagdo (r = - 0,90 para pioneiras e r = - 0,76 para nao-pioneiras)
foi obtida entre Amaxy- MEF (figura 7).
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FIGURA 6 — Relacgao entre Capacidade Fotossintética
expressa em area (Amax,) € massa especifica foliar
(MEF) de 20 espécies avaliadas numa area reflorestada
dentro da Universidade de Sdo Paulo, campus de
Ribeirdo Preto. Os pontos representados por [ll indicam
as espécies pioneiras, enquanto que os representados
por O representam as ndo-pioneiras .
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FIGURA 7 - Relagdo entre Capacidade Fotossintética
expressa em massa (Amaxy) e massa especifica foliar
(MEF) de 20 espécies avaliadas numa area reflorestada
dentro da Universidade de Sdo Paulo, campus de
Ribeirdo Preto. Os pontos representados por [ll indicam
as espécies pioneiras, enquanto que os representados
por O representam as ndo-pioneiras.
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FIGURA 8 - Relagdo entre a Capacidade Fotossintética
expressa em area (Amax,) e a Capacidade
Fotossintética expressa em massa (Amaxy) de 20
espécies avaliadas numa 4rea reflorestada dentro da
Universidade de Sao Paulo, campus de Ribeirao Preto.
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3.5. Relagdo entre Amax, ( umol m? s'I) e Amaxyy (umol kg'l s! )

A figura 8 mostra a correlagdo entre Capacidade Fotossintética
expressa em area (Amax,) e Capacidade Fotossintética expressa em massa
(Amaxy). Alta correlagdo (r = 0,81) foi determinada entre ambas formas de
expressao da capacidade fotossintética.

5.6. Taxa transpiratoria (E, mmol m? s'I), condutincia estomatica (gs, mo
m?s?! ) e concentracao interna de CO; (C; ppm).

Na figura 9 sdo apressentados os valores médios da taxa
transpiratoria (E, mmol m™ s) para as 20 espécies avaliadas. Foram obtidos
valores entre 1,5 ¢ 3,5 mmol m™” s para os dois grupos de espécies
estudados Neste pardmetro ndo foram determinadas diferencas significativas
entre os grupos (P = 0,43). A maior taxa de transpiragdo (3,6 mmol m™ s™)
foi observada na espécie pioneira Croton urucurana. As menores taxas
transpiratorias (entre 1,5 ¢ 2,0 mmol m™~ s') foram observadas nas espécies
Solanum granuloso-leprosum, Cedrela Fissilis, Psidium guajava, Colubrina
glandulosa e Schinus terebinthifolius.

Na figura 10 s3o apresentados os valores médios da condutincia
estomatica (g, mol m’> s1) das 20 espécies avaliadas. As médias variaram
entre 0,12 mol m2ste 0,34 mol m? s, Neste parametro ndo foram obtidas
diferencas significativas entre os valores médios dos dois grupos estudados
(P = 0,48). O maior valor de condutancia foi obtido na espécie pioneira
Croton urucurana (0,34 mol m™ s™), seguido por Cecropia pachystachia
(0,31 mol m? s). Menores valores de gs (0,12 mol m? s') foram
observados nas espécies Schinus terebinthifolius, Tabebuia roseo-alba e

Colubrina glandulosa.

Foi determinada correlacao alta (r= 0,80) entre a condutancia
estomatica (g;) e taxa transpiratoria (E, figura 11).

33



Fotossintese e eficiéncia do uso da dgna em espécies lenhosas tropicais.

C. urucurana
C. pachystachia
C. floribundus

S. granuloso-leprosum|

L. pacari

C. myriantum

C. tomentosum
G. ulmifolia

G. integrifolia

S. cumini

S. terebinthifolius
C. fissilis

P. guajava

P. nitens

H. courbaril

F. guaranitica

G. americana

C. glandulosa

T. roseo-alba

A. cylindrocarpon

! I I I I I I I I
00 05 10 15 20 25 30 35 40 45 50

E (mmol m?s™)

Figura 9: Valores médios de transpiragdo (E) das 20
espécies avaliadas numa area reflorestada dentro da
Universidade de Sao Paulo, campus de Ribeirdo Preto e
seus respectivos desvios-padrao. As espécies no quadro A
correspondem as pioneiras, € as no quadro B as ndo-
As
significativas entre espécies pioneiras e ndo pioneiras (P =
0,43).

pioneras. médias ndo apresentam diferencas
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FIGURA 10: Valores médios de condutancia estomatica
(gs) das 20 espécies avaliadas numa area reflorestada
dentro da Universidade de Sdo Paulo, campus de Ribeirdo
Preto e seus respectivos desvios-padrdo. As espécies no
quadro A correspondem as pioneiras, € as no quadro B as
ndo-pioneras. As médias ndo apresentam diferengas
significativas entre espécies pioneiras e nao pioneiras (P =
0,48).
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FIGURA 11: Relagdao entre condutancia estomatica
(gs) e transpiragdo (E) de 20 espécies avaliadas numa
area reflorestada dentro da Universidade de Sao Paulo,
campus de Ribeirdo Preto

Na figura 12 sdo apresentados os valores médios da concentragdao
interna de CO; (C;, ppm) das 20 espécies avaliadas. As médias variaram
entre 301 ppm e 132 ppm. Para este parametro ocorreu uma diferenca
significativa entre os valores médios das espécies pioneiras € nao pioneiras
(P = 0,0002). Menores valores foram encontrados nas espécies pioneiras
Croton floribundus (133 ppm) e Centrolobium tormentosum (134 ppm). O
maior valor de C; (301 ppm) foi observado na espécie ndo-pioneira

Aspidosperma cylindrocarpon.
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Figura 12: Valores médios de concentragdo

subestomatica de CO, (C;, mmol m> s'l) das 20
espécies avaliadas numa area reflorestada dentro da
Universidade de Sao Paulo, campus de Ribeirdo Preto e
seus respectivos desvios-padrao. As espécies no quadro
A correspondem as pioneiras, € as no quadro B as nao-
As
significativas entre espécies pioneiras € ndo pioneiras
(P =0,0002).

pioneras. médias  apresentam  diferengas

350
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Figura 13 - Valores médios de Eficiéncia instantdnea da
transpiracdo (EIT, pmol mol™) das 20 espécies avaliadas
numa area reflorestada dentro da Universidade de Sao
Paulo, campus de Ribeirdo Preto e seus respectivos
desvios-padrao. As espécies no quadro A correspondem as
pioneiras, ¢ as no quadro B as ndo-pioneras. As médias
apresentam diferencas significativas entre espécies
pioneiras e nao pioneiras (P = 0,0004).
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5.7. Eficiéncia instantinea da transpiragdo (EIT).

As médias da eficiéncia instantanea da transpira¢ao (EIT) em cada
espécie estao ilustradas na figura 13. Os valores de EIT relacionam os dados
de fotossintese expressa em area (Amax,) com os dados de transpiragao (E)
na forma Amaxa/E, ou seja a quantidade de carbono fixado expresso como
fotossintese liquida por agua perdida na forma de transpiragao

Os valores de EIT variaram entre 10,24 pmol mmol™ e 2,62 pmol
mmol'. Para este parAmetro foram obtidas diferengas significativas entre os
dois grupos de espécies (P = 0,0004). Menores valores foram encontrados
nas espécies ndo-pioneiras Tabebuia roseo-alba e Aspidosperma
cylindrocarpon. (2,62 ¢ 2,95 pmol mmol™). A pioneira Solanum granuloso-
leprosum,foi a espécie que apresentou o maior valor médio (10,24 pumol
mmol ™).

5.8. Eficiéncia intrinseca do uso da dgua (EIUA, umol, mol™).

As médias da eficiéncia intrinseca do uso da 4gua (EIUA) estdo
ilustradas na figura 14. Os valores de EIUA relacionam os dados de
fotossintese expressa em area com os dados de condutincia estomatica
(A/gs).

As 20 espécies avaliadas apresentaram valores de EIUA entre 37,34
a 127,05 umol mol m™'. Para este pardmetro foram determinadas diferencas
significativas entre as espécies, isto ¢, os dados encontrados dividem os
individuos estudados em dois grupos distintos (P = 0,004). Espécies como
Solanum granuloso-leprosum e Croton floribundus apresentaram altas taxas
de EIUA (127,05 ¢ 120,05 pmol mol m™, respectivamente). A menor ETUA
foi observada em Aspidosperma cylindrocarpon (umol mol m™) ou seja, no
decorrer do processo fotossintético esta espécie fixou menor quantidade de
carbono por cada unidade de dgua transpirada em comparagdo com as outras
espécies citadas acima (Tabela 9).
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FIGURA 14 — Valores médios da eficiéncia intrinseca
do uso da 4gua das 20 espécies avaliadas numa area
reflorestada dentro da Universidade de Sao Paulo,
campus de Ribeirdo Preto. As espécies no quadro A
correspondem as pioneiras, € as no quadro B as ndo-
pioneras. As médias apresentam  diferengas
significativas As médias apresentam diferencas
significativas entre espécies pioneiras € nao pioneiras
(P =0,004).

5.9. Taxas Fotossintéticas e Classifica¢do Sucessional

I I I I I I I I I
0 20 40 60 80 100 120 140 160 180 200

Dividimos os dados da Capacidade Fotossintética expressa em area
(Amaxa) e a Capacidade Fotossintética expressa em massa (Amaxy),
arbitrariamente, em 3 grupos. Os resultados, confrontados com as classes
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sucessionais em que as espécies foram enquadradas podem ser visualizados
nas tabelas 2 e 3.

TABELA 2 — Grupos arbitrarios de Capacidade Fotossintética expressa em
area (Amax4, pLmol m> s'l) ao lado da classe sucessional correspondente de
cada uma das 20 espécies estudadas.

Amax, ESPECIES CLASSE SUCESS.
16.5221.7 C. urucurana ' p%one%ra
C. pachystachia pioneira
C. floribundus pioneira
S. granuloso-leprosum pioneira
L. pacari pioneira
C. myriantum pioneira
11,3a16,4 C. tomentosum pioneira
G. ulmifolia pioneira
G. integrifolia pioneira
S. cumini pioneira
S. terebinthifolius pioneira
C. fissilis pioneira
P. guajava pioneira
P. nitens ndo-pioneira
H. courbaril ndo-pioneira
6,1all2 F. guaranitica nao-pioneira
G. americana ndo-pioneira
C. glandulosa ndo-pioneira
T. roseo-alba ndo-pioneira
A. cylindrocarpon nao-pioneira
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TABELA 3 — Grupos arbitrarios de Capacidade Fotossintética expressa em
Massa (Amaxy, pmol kg™ s7) ao lado da classe sucessional correspondente de
cada uma das 20 espécies estudadas.

Amax,;  ESPECIES CLASSE SUCESS.
C. urucurana (Cur) pioneira
194 - 267 S. granuloso-leprosum pioneira
(Sol)
C. pachystachia (Cpa) pioneira
C. floribundus (Cf1) pioneira
120 193 C. myriantum (Cmy) p%one?ra
C. tomentosum (Cto) pioneira
G. ulmifolia (Gul) pioneira
G. integrifolia (Gin) pioneira
L. pacari (Lpa) Pioneira
S. cumini (Scu) pioneira
S. terebinthifolius (Ste) pioneira
C. fissilis (Cfi) pioneira
P. guajava (Pgu) pioneira
46119 P. nitens (P.ni) nrzlo-p%one%ra
H. courbaril (Hco) nao-pioneira
F. guaranitica (Fgu) nao-pioneira
G. americana (Gam) nao-pioneira
C. glandulosa (Cgl) nao-pioneira
T. roseo-alba (Tro) nao-pioneira
A. cylindrocarpon (Acy) nao-pioneira
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Pdde-se observar que duas das espécies pioneiras avaliadas (Croton
urucurana e Solanum granuloso-leprosum) apresentaram altas taxas
fotossintéticas ficando inseridas no grupo de Amaxy entre 16,5 a 21,7 umol
m~ s (tabela 2).

Quando agrupadas de acordo com a capacidade fotossintética
expressa em massa, as espécies pioneiras Solanum granuloso-leprosum e
Croton urucurana ainda persistiram no grupo com maior taxa fotossintética
(46 — 120 pmol kg™ s, Tabela 3). Em ambas as classificagdes, as espécies
ndo-pioneiras permaneceram no grupo de menores taxas fotossintéticas. Nos

grupos intermediarios temos a presenca de espécies pioneiras, mas que
apresentaram caracteristicas fotossintéticas intermedidrias.

5.10. Analise multivariada dos dados

A andlise multivariada (AMV) de componentes principais (PCA)
mostrou a separagdo entre as espécies pioneiras e nao-pioneiras utilizando
os parametros de trocas gasosas ¢ MEF (figura 15). Ao longo do eixo 1
(PCA1) dos 4 quadrantes, das 13 espécies consideradas pioneiras, a maior
parte (8 espécies) estdo nos quadrates 1 e 3. Estas espécies estdo, portanto,
distribuidas a esquerda do eixo PCA1, o eixo vertical. Pode ser observado
também que todas as espécies consideradas ndo pioneiras estdo a direita do
eixo PCAT1, nos quadrantes 2 ¢ 4.
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Figura 15: Distribuicdo das espécies no primeiro e
segundo eixo de componentes principais (eixos PCI e
PC2, respectivamente). Os triangulos negros representam
as espécies pioneiras, € os brancos as ndo pioneiras. Os
nomes das espécies e as abreviagdes estdo descritos na
tabela 3. Pode-se observar que os parametros de trocas
gasosas ¢ massa especifica foliar considerados em
conjunto foram efetivos para separar as espécies pioneiras
das ndo-pioneiras em um espaco bidimensional.
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6. Discussao

Grande parte da variabilidade de respostas fisiologicas encontradas
pode ser explicada pelas caracteristicas intrinsecas ao grupo sucessional ao
qual pertence a espécie estudada. A capacidade fotossintética em funcao da
area (Amax,) foi significativamente maior nas espécies sucessionais iniciais
(pioneiras). Duas espécies pertencentes a familia Euphorbiaceae, Croton
urucurana e Croton floribundus e uma pertencente a familia Cecropiaceae
(Cecropia pachystachia), bem caracterizadas como espécies pioneiras
mostraram os maiores valores de Amaxa. Por outro lado, uma espécie da
familia Apocynaceae, Aspidiosperma cylindrocarpon, uma tipica planta
climaxica (ndo-pioneira) apresentou o menor valor de Amaxy; (6 pmol m>s”
1. De acordo com Bazzaz (1979), sob condi¢des ambientais favoraveis, a
taxa fotossintética das espécies pioneiras pode ser superior a 30 pmol m™ s~
'. Em nosso experimento, sob 1700 pumol m~ s FFFA e 26 °C, o valor de
Amax, apresentado pelas espécies pioneiras C. urucurana e C. floribundus
foram 23 ¢ 22 pmol m™ s™', respectivamente.

A classificacdo das espécies das florestas tropicais nos grupos
sucessionais ¢ freqiientemente resultado de experiéncias subjetivas (Vera et
al. 1999). Categorizar as espécies em grupos ou classes impde um grau de
simplificacdo que reduz a quantidade de informagdes mas revela os padrdes
gerais e facilita as predi¢des a respeito de processos no nivel de organizacao
da comunidade. A classificacdo subjetiva ¢ freqiientemente utilizada para o
manejo florestal (Hutchinson, 1988). Todavia, experimentos com medidas
fisiologicas e de crescimento determinam referéncias quantitativas na
definicdo dos grupos sucessionais, podendo indicar com maior precisdo a
correspondéncia entre estes grupos e as espécies (Reich at al. 1995, Vera et
al. 1999, Thomas & Bazzaz 1999).

Em termos fisioldgicos, a taxa de fotossintese liquida ¢ uma das mais
importantes na distingdo dos grupos sucessionais. As espécies pioneiras
geralmente possuem maiores taxas € maior plasticidade fotossintética que as
espécies nao-pioneiras (Chazdon et al., 1996; Reich et al. 1995; Vera et
al.,1999). As espécies pioneiras apresentaram uma tendéncia de valores de
fotossintesse liquida maiores neste estudo, tanto em area quanto em massa,
corroborando os resultados da literatura. De acordo com Medina & Klinge
(1983), as altas taxas fotossintéticas exibidas pelas espécies pioneiras sao
provavelmente associadas as suas elevadas taxas de crescimento. A
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dominancia das espécies sucessionais iniciais em locais que sofreram
recentes disturbios dependem deste rapido crescimento (Rees 2001).

Uma ampla faixa de valores para MEF entre as espécies (67 - 170 g
m™) foi obtida neste estudo, ndo definindo um claro padrio de MEF entre
pioneiras e ndo-pioneiras. Dados similares para massa foliar por area entre
os diferentes grupos sucessionais também foram encontrados por Bassow &
Bazzaz (1997) em uma floresta decidua alterada. E possivel que nas folhas
utilizadas (folhas de sol) a alta irradiancia tenha condicionando valores de
MEF mais elevados (o que € uma resposta universal para as folhas) e
homogeéneos entre as espécies estudadas.

Reich et al (1998), estudando nove espécies boreais, observou que as
plantas de crescimento mais rapido apresentavam valores de fotossintese
liquida em massa maiores, mas valores de fotossintese liquida em area
similares as espécies de crescimento lento. Neste estudo, no entanto, foi
observado que tanto a fotossintese em funcao da area quanto em massa foi
maior nas espécies de crescimento geralmente mais rapido (pioneiras). Fica
claro que a fotossintese expressa em massa pode ser uma referéncia melhor
na separacdo de grupos funcionais (e.g. crescimento rapido ou lento),
independente de ser um conjunto de espécies tropicais (este estudo) ou
boreais (Reich et al., 1998). A capacidade fotossintética expressa em massa
também pode ser mais conveniente que Amaxs na separacdo de grupos
fenologicos de comunidades de ecossistemas muito distintos e crescendo em
diferentes macroclimas (Prado & Moraes, 1997).

Duas das treze espécies pioneiras estudadas, C. urucurana e C.
pachystachia, apresentaram os maiores valores de gs e E. Em compensacao,
S. granuloso-leprosum, outra espécie pioneira, apresentou 0s menores
valores de gs e E. Ocorreu uma notavel sobreposi¢do entre as espécies
pioneiras e ndo pioneiras nos valores de gs e E, o que certamente resultou
em uma correlagdo ndo significativa entre as médias dos valores para estes
dois grupos. Estes resultados mostram que os dados relativos as trocas de
vapor de agua entre a folha e a atmosfera (E e gs) sdo, diretamente, muito
menos importantes na separacdo das espécies em pioneiras € ndo pioneiras
que os dados de carbono (Amax, ou Amax;). No entanto, os dados de
trocas de vapor de 4gua quando associados aos de carbono (EIT e EIUA)
podem servir como referéncia de distribui¢ao das espécies entre os grupos.

Os resultados comprovam que as pioneiras estudadas possuem
geralmente maiores valores de EIT e EIUA associadas com sua alta
capacidade fotossintética. Habitats abertos ocupados pelas espécies
pioneiras apresentam maior variabilidade nas condicdes ambientais
(intensidade luminosa, disponibilidade de agua e temperatura do solo e do
ar). Uma maior eficiéncia do uso da agua sob estas condi¢des pode ser uma
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grande vantagem para manter um balango hidrico favoravel, principalmente
em épocas de seca e veranicos.

Ambientes reflorestados com alta densidade de arvores jovens em
crescimento liberam durante a noite grande quantidade de CO, via
respiragdo. Verificamos esta situacdo na area experimental, onde a
concentragdo de CO, atmosférico (Ca) atingiu no inicio da manha valores
em torno de 440 ppm, ultrapassando a concentragao atmosférica média de
CO, ambiente, que ¢ de aproximadamente 360 ppm. Embora exista a
possibilidade da fotossintese estar sendo influenciada por uma maior
concentragdo de CO, atmosférico no periodo da manha, os valores de Ci
(figura 12) ndo corroboram esta teoria. As espécies que apresentaram as
maiores taxas fotossintéticas também apresentaram os menores valores de
Ci. Como os valores de Ca foram semelhantes para todas as espécies (uma
vez que foram medidas nas mesmas condi¢des), a diminui¢do nos valores de
Ci, teria ocorrido ndo por limitacao estomatica (redugdo de gs), dado que os
valores médios de gs ndo apresentaram diferengas significativas, e sim pela
alta taxa de fixa¢ao de CO, como verificado através dos valores de Amaxa.

Os resultados de capacidade fotossintética expressa em area e em
massa divididos em trés grupos arbitrarios foram associados com a
classificacdo sucessional (pioneiras e ndo-pioneiras). Entretanto, nem todas
as espécies se encaixaram na mesma classificagio. E importante salientar a
existéncia de uma tendéncia, na qual a taxa fotossintética diminui para
espécies de estadio sucessional tardio. A classificacdo em grupos ecologicos
sucessionais hoje ainda ¢ problematica, pelas poucas informagdes
disponiveis sobre a auto-ecologia das espécies e pelas modificagdes que os
ambientes florestais do interior paulista sofreram, dificultando a observacao
do comportamento das espécies vegetais em locais preservados (Gandolfi,
2000). No entanto, os resultados aqui apresentados demonstram que ¢
possivel e conveniente utilizar parametros ecofisioldgicos quantitativos e de
obtencdo relativamente simples para a identificacdo do grupo sucessional
nas espécies lenhosas tropicais.

A andlise multivariada de componentes principais mostrou que os
parametros estudados de trocas gasosas e de massa especifica foliar, quando
considerados em conjunto, foram efetivos para separar as espécies pioneiras
das ndo-pioneiras. Este tipo de analise confirmou a correspondéncia das
caracteristicas fisiologicas e morfologicas foliares intrinsecas de cada grupo
com a sua posic¢ao sucessional (pioneiras e ndo-pioneiras).
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7. CONCLUSOES

Os valores médios de fotossintese maxima expressa em area
(Amax,) ou em massa (Amaxy), a eficiéncia instantanea da transpiragdo
(EIT), a eficiéncia intrinseca do uso da agua (EIUA) e a concentragdo
subestomatica de CO, (Ci) apresentaram diferencas significativas entre
espécies pioneiras e ndo pioneiras quando estes parametros sao medidos em
condi¢des favoraveis para o trabalho da folha. Portanto, estes parametros,
sao referéncias ecofisiologicas quantitativas importantes para a distribuicdo
das espécies estudadas em categorias sucessionais muito distintas (pioneiras
e ndo-pioneiras), com implicagdes praticas evidentes para o manejo destas
espécies em atividades de recomposicdo da flora ou da estrutura da
vegetagao.

Os valores médios de condutancia estomatica (gs), transpiragdo (E) e
massa especifica foliar (MEF) ndo apresentaram diferencas significativas
entre as espécies pioneiras e ndo-pioneiras. Portanto, estes pardmetros per
se nao sdo capazes isoladamente de diferenciar as espécies estudadas em
pioneiras e ndo-pioneiras nas condigdes favoraveis de trabalho da folha. No
entanto, quando associados com os de carbono (EIT e EIUA) diferenciam
as espécies pioneiras (maiores valores) das ndo pioneiras (menores valores).

A capacidade fotossintética expressa em area (Amax,) mostrou-se
um parametro eficaz na classificagdo de espécies como pioneiras e nao-
pioneiras. Devido a facilidade de obtengdo dos valores de Amax,, este
pardmetro pode ser uma referéncia inicial util para a distribuicdo das
espécies nos grupos sucessionais.

Os parametros medidos neste trabalho, quando considerados mesmo
tempo (analise multivariada de componentes principais) € nao aos pares
(correlacdes), foram efetivos para separar as espécies pioneiras das nao-
pioneiras em um espaco bidimensional.
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Tabelas de Dados

TABELA 1 — Valores médios da Capacidade Fotossintética expressa em
Area (4max,, pmol m™ s') das 20 espécies avaliadas numa érea
reflorestada dentro da Universidade de Sao Paulo, campus de Ribeirdo
Preto. As espécies acima da linha pontilhada sdo classificadas como
pioneiras e as situadas abaixo como ndo-pioneiras.

Espécie Amaxy Desvio Padrao
C. urucurana 21,70 +0,52
C. pachystachia 20,61 + 2,40
C. floribundus 15,77 + 1,84
S. granuloso-leprosum 14,91 + 1,00
L. pacari 14,51 +1,95
C. myriantum 13,83 +1,10
C. tomentosum 12,51 +2,35
G. ulmifolia 12,47 + 1,53
G. integrifolia 11,97 + 1,07
S. cumini 11,68 +0,61
S. terebinthifolius 11,50 + 0,65
C. fissilis 10,95 + 1,69
P. guajava 9,50 +2,10
“P.nitens 10,8 126
H. courbaril 10,18 + 1,40
F. guaranitica 8,55 + 3,29
G. americana 8,08 + 0,68
C. glandulosa 7,94 + 1,34
T. roseo-alba 7,41 +0,99
A. cylindrocarpon 6,13 + 0,74
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TABELA 2 — Valores médios da massa especifica foliar (MEF) das folhas
das 20 espécies avaliadas numa area reflorestada dentro da Universidade de

Sao Paulo, campus de Ribeirdo Preto. As espécies acima da linha pontilhada

sao classificadas como pioneiras e as situadas abaixo como nao-pioneiras.

Espécie MEF Desvio Padrao
C. urucurana 81,79 +6,72
C. pachystachia 112,23 + 9,88
C. floribundus 95,64 +9,62
S. granuloso-leprosum 67,14 + 7,68
L. pacari 170,22 +17,32
C. myriantum 103,93 + 8,84
C. tomentosum 67,66 +9,65
G. ulmifolia 102,8 +7,22
G. integrifolia 93,78 + 10,84
S. cumini 159,95 + 12,73
S. terebinthifolius 112,89 + 14,48
C. fissilis 82,03 +11,21
P. guajava 133,52 +4,05
“P.nitens 9279  £584
H. courbaril 95,55 +9,01
F. guaranitica 80,71 + 17,48
G. americana 80,38 + 16,26
C. glandulosa 83,52 +5,53
T. roseo-alba 123,06 + 6,81
A. eylindrocarpon 134,13 + 23,76
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TABELA 3 — Valores médios da Capacidade Fotossintética expressa em
massa (Amaxy) das 20 espécies avaliadas numa area reflorestada dentro da
Universidade de Sao Paulo, campus de Ribeirdo Preto. As espécies acima da
linha pontilhada sdo classificadas como pioneiras e as situadas abaixo como
nao-pioneiras.

Espécie Amaxy Desvio Padrao
C. urucurana 267,00 + 26,08
C. pachystachia 184,05 + 19,70
C. floribundus 164,68 + 3,59
S. granuloso-leprosum 224,93 + 33,37
L. pacari 85,67 +11,60
C. myriantum 133,70 + 13,56
C. tomentosum 189,47 + 53,63
G. ulmifolia 122,53 + 22,89
G. integrifolia 129,25 +21,19
S. cumini 73,53 + §,85
S. terebinthifolius 103,40 + 16,09
C. fissilis 133,89 + 13,00
P. guajava 71,40 + 17,30
“P.nitens 1742  £19,19
H. courbaril 107,94 +21,44
F. guaranitica 115,09 +61,71
G. americana 102,77 + 15,35
C. glandulosa 95,87 +19,27
T. roseo-alba 60,25 + 7,94
A. cylindrocarpon 46,54 + 7,67

58



Fotossintese e eficiéncia do uso da dgna em espécies lenhosas tropicais.

TABELA 4 - Valores médios da taxa transpiratoria (£, mmol m™ s™) das 20
espécies avaliadas numa area reflorestada dentro da Universidade de Sao
Paulo, campus de Ribeirao Preto. As espécies acima da linha pontilhada sao
classificadas como pioneiras e as situadas abaixo como nao-pioneiras.

Espécie E Desvio Padrao
C. urucurana 3,64 +0,75
C. pachystachia 2,79 + 0,37
C. floribundus 2,08 +0,28
S. granuloso-leprosum 1,51 +0,3
L. pacari 2,68 +0,23
C. myriantum 2,07 +0,10
C. tomentosum 2,02 +0,31
G. ulmifolia 2,70 +0,74
G. integrifolia 2,46 + 0,38
S. cumini 3,01 +0,25
S. terebinthifolius 1,77 +0,22
C. fissilis 1,89 + 0,06
P. guajava 1,97 +0,35
“P._nitens 266  £048
H. courbaril 2,79 +0,27
F. guaranitica 2,82 +1,03
G. americana 2,71 +0,45
C. glandulosa 1,81 + 0,47
T. roseo-alba 2,83 +0,32
A. eylindrocarpon 2,26 + 0,69
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TABELA 5 - Valores médios de condutancia estomatica (g, mol m™? s™)

das 20 espécies avaliadas numa area reflorestada dentro da Universidade de

Sao Paulo, campus de Ribeirdo Preto. As espécies acima da linha pontilhada

sao classificadas como pioneiras e as situadas abaixo como nao-pioneiras.

Espécie g Desvio Padrao
C. urucurana 0,34 + 0,09
C. pachystachia 0,31 +0,11
C. floribundus 0,17 + 0,07
S. granuloso-leprosum 0,14 + 0,07
L. pacari 0,25 + 0,05
C. myriantum 0,16 +0,02
C. tomentosum 0,14 +0,02
G. ulmifolia 0,22 +0,10
G. integrifolia 0,21 + 0,05
S. cumini 0,23 +0,11
S. terebinthifolius 0,12 +0,02
C. fissilis 0,14 + 0,04
P. guajava 0,13 + 0,04
“P.nitens 020  £006
H. courbaril 0,22 + 0,06
F. guaranitica 0,18 +0,03
G. americana 0,23 + 0,05
C. glandulosa 0,12 +0,05
T. roseo-alba 0,12 + 0,04
A. eylindrocarpon 0,16 + 0,08
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TABELA 6 - Valores médios da concentragao interna de CO, (C;, mmol m>
s™) das 20 espécies avaliadas numa area reflorestada dentro da Universidade
de Sdo Paulo, campus de Ribeirdo Preto. As espécies acima da linha
pontilhada sdo classificadas como pioneiras ¢ as situadas abaixo como nao-

pioneiras.
Espécie G Desvio Padrao
C. urucurana 139,30 + 38,57
C. pachystachia 174,20 + 40,79
C. floribundus 132,66 + 35,88
S. granuloso-leprosum 148,18 + 33,58
L. pacari 204,36 + 26,12
C. myriantum 177,69 + 31,81
C. tomentosum 133,91 + 48,35
G. ulmifolia 204,29 +21,81
G. integrifolia 206,51 +22.39
S. cumini 183,47 +29,61
S. terebinthifolius 150,96 +20,68
C. fissilis 167,62 +29.27
P. guajava 203,82 +22,09
“P.nitens 20656  +3124
H. courbaril 223,39 +23,15
F. guaranitica 227,04 + 35,54
G. americana 276,25 + 12,68
C. glandulosa 231,39 + 57,84
T. roseo-alba 198,64 + 18,88
A. cylindrocarpon 301,27 + 26,45
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TABELA 7 - Valores médios da Eficiéncia instantanea da transpiracao
(EIT, mmol mol™) das 20 espécies avaliadas numa area reflorestada dentro
da Universidade de Sao Paulo, campus de Ribeirdo Preto. As espécies acima
da linha pontilhada sdo classificadas como pioneiras e as situadas abaixo
como nao-pioneiras.

Espécie EIT Desvio Padrao
C. urucurana 6,21 + 1,51
C. pachystachia 7,47 +1,11
C. floribundus 7,69 +1,52
S. granuloso-leprosum 10,24 +2,23
L. pacari 5,44 +0,75
C. myriantum 6,69 +0,57
C. tomentosum 6,34 + 1,61
G. ulmifolia 491 + 1,39
G. integrifolia 4,95 + 0,79
S. cumini 3,90 +0,43
S. terebinthifolius 6,57 +0,81
C. fissilis 5,80 +0,83
P. guajava 4,82 + 0,49
“P.nitens 413 £058
H. courbaril 3,64 +0,28
F. guaranitica 3,22 + 1,34
G. americana 3,03 +0,45
C. glandulosa 4,61 + 1,50
T. roseo-alba 2,62 +0,15
A. cylindrocarpon 2,95 + 1,04
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TABELA 8 — Valores médios da eficiéncia intrinseca do uso da agua
(EIUA, pmol mol™) das 20 espécies avaliadas numa area reflorestada dentro
da Universidade de Sao Paulo, campus de Ribeirdo Preto. As espécies acima
da linha pontilhada sdo classificadas como pioneiras e as situadas abaixo
como ndo-pioneiras.

Espécie EIT Desvio Padrao
C. urucurana 68.54 + 24,26
C. pachystachia 73,01 + 26,23
C. floribundus 100,05 + 34,65
S. granuloso-leprosum 127,05 + 56,03
L. pacari 59,58 +10,71
C. myriantum 87,61 + 12,09
C. tomentosum 88,78 +21,72
G. ulmifolia 64,07 +22,81
G. integrifolia 58,74 + 13,34
S. cumini 58,29 +20,22
S. terebinthifolius 97,76 +21,88
C. fissilis 83,47 +21,02
P. guajava 77,64 +12,22
“P.nitens 5673 +1211
H. courbaril 49,26 + 12,35
F. guaranitica 46,67 + 14,81
G. americana 37,34 +9,06
C. glandulosa 71,00 + 25,05
T. roseo-alba 63,81 +12,99
A. cylindrocarpon 45,25 + 21,67
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