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Resumo

Dentre os recursos nutricionais disponibilizados aos vegetais, o nitrogénio ¢ o
macronutriente mais limitante ao crescimento dos mesmos. Uma vez que muitos nutrientes
movem-se do solo as raizes principalmente por fluxo de massa, a quantidade destes que é
fornecida a planta por esse processo depende néo s6 dos niveis de nutrientes na solugdo do solo,
mas também da taxa de transpirag@o foliar, a qual depende da condutdncia estomatica. Este
estudo tem como principal objetivo testar a hipotese de que plantas submetidas a baixas doses de
nitrogénio aumentam o fluxo de massa através do aumento na condutdncia estomdtica e
transpira¢do foliar, a fim de compensarem a baixa disponibilidade de nutrientes. Espécies de
ambientes de restinga enfrentam limitagdo nutricional, ja que esses locais apresentam solo
arenoso e pouco fértil. Neste estudo. plintulas de quatro espécies lenhosas de restinga
(Daphnopsis racemosa, Erythroxylum argentinum, Eugenia myrcianthes e Vitex megapotamica)
foram submetidas a trés niveis de nitrogénio (solu¢dio nutritiva de Hoagland modificada a 100,
25 e 6,25% de nitrogénio total). Foram feitas seis medidas de transpiragdo foliar e condutancia
estomdtica em trés individuos de cada espécie e tratamento ao longo de um ano, € uma unica
medida de potencial hidrico. Apenas D. racemosa respondeu conforme nossa hip6tese inicial
(transpiragdes de 0,96, 1,86 ¢ 1,95 mmol m™? s nos niveis alto, médio e baixo de nitrogénio,
respectivamente), € V. megapotamica, por sua vez, respondeu de forma oposta a esperada.
Acredita-se que contrastes na longevidade e nas caracteristicas foliares entre essas duas espécies
possam estar relacionados a esses padrGes de resposta, uma vez que espécies perenifélias (D.
racemosa), por geralmente exibirem menores taxas fotossintéticas, parecem apresentar menor
demanda por nutrientes presentes no solo do que espécies caducifélias (V. megapotamica). Em
E. myrcianthes os pardmetros avaliados nfo responderam de forma linear as doses de nitrogénio,
¢ exibiram pouca variagdo em E. argentinum. Assim, de acordo com os resultados, baixas doses
de nitrogénio nem sempre refletem num aumento da condutincia estomatica, sendo as respostas

dependentes da identidade das espécies.
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1. Introducio

1.1. Nitrogénio:

Dos recursos nutricionais disponibilizados aos vegetais, o nitrogénio é o macronutriente
exigido em maiores quantidades e, geralmente, € o elemento mais limitante ao crescimento dos
mesmos, uma vez que constitui muitos componentes de suas cé€lulas, como aminodacidos e 4cidos
nucléicos (Taiz & Zeiger, 2004).

As principais formas de nitrogénio inorgénico absorvido pelas plantas sfo o nitrato e o
amdnio, os quais correspondem a aproximadamente 80% do total de cétions e &nions por elas
captados. Atualmente acredita-se que algumas espécies podem apresentar preferéncia por uma
dessas formas, apesar de a escolhida nem sempre ser a de mais facil absor¢do. Nesse sentido,
enquanto plantas que crescem em solos alcalinos e as pertencentes as familias Chenopodiacea e
Rosaceae, por exemplo, ddo preferéncia a nitrato, Ericaceae, Proteaceac € Gimnospermas em
geral preferem o nitrogénio na forma de aménio (Smirnoff er al, 1984; Marschner, 1995).
Contudo, apesar de muitas vezes verificar-se a ocorréncia dessa preferéncia, Marschner (1995)
afirma que a disponibilidade de ambas as formas (aménio e nitrato) propicia melhores taxas de
crescimento. Além disso, segundo Larcher (2000), a maioria das plantas ¢ capaz de suprir suas
necessidades com nitrogénio tanto na forma de nitrato quanto na de aménio, dependendo dos
valores de pH da rizosfera.

O nitrogénio apresenta boa facilidade para o transporte, principalmente quando ligado a
substéncias orgénicas. Em termos de mobilidade no solo, considera-se o fon nitrato mais mével
que o amdnio e mais sujeito 2 lixiviagdo, uma vez que os ions amdnio adsorvem-se as particulas
de solo, dada sua carga positiva. Também é importante considerar que, em termos de ATP por
unidade de nitrogénio assimilado, a nutri¢do das plantas baseada em amonio é menos custosa que
a em nitrato, j4 que este precisa ser reduzido a amonio antes de ser assimilado. Assim, enquanto
a assimilagdo de aménio requer em torno de 5 moléculas de ATP, a de nitrato necessita
aproximadamente 15 ATPs (Larcher, 2000; Taiz & Zeiger, 2004).

Uma vez absorvido pelas raizes, o nitrogénio pode ser assimilado nesse mesmo 6rgéo ou
ser incorporado a substdncias organicas na parte aérea da planta. Geralmente o amdnio é
incorporado nas raizes, sendo que dificilmente sdo encontradas quantidades significativas desse

fon nos vasos do xilema. J4 o nitrato é conduzido ao longo desses vasos pela corrente
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transpiracional e ¢ acumulado preferencialmente na parte aérea jovem, gemas, sementes € 0rgaos
de armazenamento (Marschner, 1995; Larcher, 2000). Ao contrario do que ocorre com nitrato,
armazenar altas concentragdes de amdnio pode ser prejudicial as plantas, uma vez que esse ion
interfere no gradiente de prétons transmembrana, importante para os processos de respiragdo e
fotossintese (Taiz & Zeiger, 2004).

E importante salientar que os metabolismos do carbono e do nitrogénio sdo interligados,
pois a energia necessdria para a assimilagio do nitrogénio € suprida pelo metabolismo dos
carboidratos, o qual depende da fotossintese. Uma vez que esse processo ¢ dependente de
compostos nitrogenados (como a clorofila, por exemplo), a produtividade da planta € limitada,
sobretudo, pela oferta de nitrogénio. Portanto, sob suprimento deficiente desse nutriente, o
crescimento em biomassa do vegetal é prejudicado, devido & diminuig#o nas taxas fotossintéticas
e ao acumulo de carboidratos os quais, por ndo serem utilizados na sintese de aminoécidos, sdo
estocados na forma de amido e substancias graxas, ou desviados para a sintese de lignina. Assim,
plantas sob grave limitago em nitrogénio normalmente apresentam menor porte, tamanho
celular reduzido, espessamento das paredes celulares, clorose principalmente nas folhas mais
velhas, escleromorfismo e, geralmente, antecipagdo do processo reprodutivo e senescéncia foliar.
Além disso, quando a deficiéncia ocorre lentamente, € possivel que as plantas apresentem caules
delgados e lenhosos (Larcher, 2000; Taiz & Zeiger, 2004).

1.2. Condutincia estomatica e transpiracio foliar:

Os estématos permitem uma conexdo essencial entre o interior da planta e a atmosfera,
uma vez que captam didéxido de carbono (CO;) do ar para o interior da cidmara subestomatica,
suprindo de carbono o aparato fotossintético que o ird fixa-lo e, simultaneamente, perdem vapor
de agua das superficies celulares umidas do interior da folha, promovendo o resfriamento através
da transpira¢do. Assim, seu funcionamento precisa ser no sentido de otimizar o balango entre
perda de agua e absorcdo de CO; através da varia¢do na abertura dos seus poros durante o dia, de
modo a obter minima transpiragdo e maxima captagio de CO, sendo que, nesse processo, O
efluxo de 4gua é muito maior que o influxo de CO, (Jones, 1983; Kramer & Boyer, 1995;
Larcher, 2000).

O comportamento estomatico € influenciado tanto por fatores internos quanto externos,
dentre os quais pode-se citar luz (quantidade e qualidade), concentragdo intercelular de CO,,
umidade relativa, temperatura, vento, polui¢do atmosférica, disponibilidade de nutrientes no solo



e status hidrico foliar, além da ag¢do de horménios como 4cido absisico (ABA) e citocininas
(Kramer & Boyer, 1995).

Segundo Jones (1983), a evolugdio do aparato estomdtico foi um dos mais importantes
passos que possibilitou a colonizagdo do ambiente terrestre pelas plantas uma vez que, em
termos hidricos, previne a desidratagdo, mantém o turgor celular e a permanéncia do transporte
hidrico no continuo solo-planta-atmosfera. Assim, o poro estomatico proporciona uma rota de
baixa resisténcia a difusdo de vapor de dgua ¢ sua abertura € expressa por muitos autores em
termos de condutdncia estomdtica, a qual pode ser definida como uma medida do fluxo de vapor
de agua e CO; através do poro estomatico, para dentro e para fora da célula; ou seja, € o inverso
da resisténcia.

O transporte da 4gua do solo as folhas através do xilema € explicado pela teoria da coesdo-
tensdo-transpiragdo, na qual a evaporacdo da dgua da superficie das paredes celulares das células
das folhas para os espagos intercelulares, e sua saida pelo poro estomatico, gera uma pressdo
negativa que faz com que a égua ascenda por esses vasos. A quantidade de 4gua que é movida
pelo xilema por unidade de tempo depende de caracteristicas particulares desse sistema, como
drea de condugdo, resisténcia ao fluxo, estado fisiolégico da planta (por exemplo, o grau de
abertura estomatica), além das condi¢des ambientais (Taiz & Zeiger, 2004).

Nas plantas, a transpira¢do foliar depende principalmente da diferen¢a de concentragdo de
vapor de agua entre os espacos intercelulares e a atmosfera externa, e da resisténcia dos
estomatos e da camada limitrofe a difusdo do vapor d’agua (a transpiragdo diminui com o
aumento da espessura da camada limitrofe e com a redug@io da condutincia estomatica, de forma
que a condutincia foliar para o vapor d’dgua mantém uma relagdo linear com a abertura dos
estomatos) (Larcher, 2000). Assim, através da regulagdo da abertura estomética, a planta € capaz
de modular as taxas transpiracionais de acordo com as possibilidades e as necessidades do seu
balango hidrico, sendo que os mecanismos fisiologicos que regulam a transpiragdo podem ser
reconhecidos quando as taxas transpiracionais nfio acompanham a capacidade evaporativa do ar
(Larcher, 2000).

1.3. Transpiracdo foliar e nutricio mineral:

O principal mecanismo responsavel pelo transporte de longa distancia da dgua no xilema e
pelo fluxo da dgua no solo e nas paredes celulares ¢ o chamado fluxo de massa, definido como o
movimento em conjunto de grupos de moléculas, mais comumente em resposta a um gradiente
de pressdo (Taiz & Zeiger, 2004).



Esse processo, juntamente com a difusfo, € responsiavel também pelo movimento dos
nutrientes presentes na solugdo do solo em dire¢do as raizes. No fluxo de massa,
especificamente, a transpiragdo foliar € a principal geradora desse fluxo, além de ser também a
principal distribuidora dos nutrientes absorvidos as diversas partes da planta. Assim, a taxa de
fornecimento de material nutritivo para a planta no solo depende da concentra¢do de minerais
disponiveis na rizosfera, da capacidade de ajuste da raiz em fungdo da quantidade de ion
disponivel, da taxa especifica da difusdo de cada ion e da taxa de fluxo de massa (Larcher,
2000).

Individuos limitados por nutrientes podem abrir seus estdbmatos para aumentar a
transpiragéo e, através do aumento no fluxo de massa, trazer mais dgua e nutrientes até suas
raizes. McDonald et al. (2002) verificaram que plantas que transpiram 24 horas por dia
absorvem mais nitrog€nio se comparado com as que transpiram apenas 12 horas didrias. Além
disso, vérios outros estudos também sugerem que a transpira¢do é importante para a absor¢do de
nutrientes (Mastle et al, 1992; Polley et al., 1999). Contudo, segundo Fife & Nambiar (1995),
plantas expostas a baixos niveis de nitrogénio também podem ser suscetiveis a periodos de
estresse hidrico por aumentarem a transpiracdo. Logo, o efeito da disponibilidade de nutrientes
na condutancia estomética e transpira¢do foliar ainda nfio estd muito claro (Ludwig et al., 2006).

Enquanto que nitrogénio e déficit hidrico normalmente diminuem a taxa de assimilagéo de
carbono nas plantas, a limitagdo de nitrogénio em si pode afetar o comportamento estomatico de
diferentes formas, sendo que tanto um aumento quanto uma diminuicdo da condutincia
estomatica e transpiragdo foliar ja foram verificados em vérios estudos por diversos
pesquisadores.

Desai (1937) informou que deficiéncia de nitrogénio, fosforo e potassio diminuiu a
responsividade dos estdmatos em vérias espécies de plantas, ¢ Pleasants (1930) mostrou que a
deficiéncia de nitrogénio reduziu as respostas dos estdmatos ao déficit hidrico e resultou num
aumento da transpiragdo em plantulas de feijdo. Ao contréario, Radin e Parker (1979) indicaram
que deficiéncia de nitrogénio causou déficit hidrico em algodoeiro, causando o fechamento
precoce dos seus estomatos (apud Kramer & Boyer, 1995). Nesse mesmo contexto, Radin &
Boyer (1982) mostram que a privagéo de nitrogénio pode diminuir a condutividade hidraulica da
raiz, causando redugdio do potencial hidrico foliar ¢ do turgor celular e ocasionando,
consequentemente, o fechamento estomético. |

Estudos mais recentes que visaram compreender essas relagdes também encontraram

diferentes respostas. DaMatta ef al. (2002) nfio observaram diferenca na condutincia e
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transpiragdo em plantulas de Coffea canephora submetidas a alta e baixa disponibilidades de
nitrogénio. No entanto, houve uma diminui¢cdo de 43% na assimilagdo de CO; nos individuos
sob baixo nitrogénio, levando a uma menor eficiéncia no uso da agua, ja que condutédncia e
transpiracdo ndo variaram.

Diferentemente, foi observado que a priva¢do de nitrogénio induziu o fechamento dos
estomatos em Capsicum annuum (Dodd et al., 2003). Da mesma forma, Bettmann ef al. (2006)
verificaram que, sob deficiéncia de nitrogénio, conduténcia e transpiragdo foliar diminuiram em
Anoda cristata, além da eficiéncia do fotossistema Il ter apresentado redugéo de 4%.

Além de estudos que buscam elucidar a influéncia da disponibilidade de nitrogénio na
condutdncia estomatica e transpiragdo foliar, alguns pesquisadores estudaram também o efeito
das diferentes formas de nitrogénio inorganico nesses processos. Nesse sentido, verificou-se que
amonio, comparado ao nitrato, causou aumento na taxa transpiracional em alfafa (Khan et al.,
1994). Entretanto, em Phaseolus vulgaris amdnio reduziu a condutdncia e diminuiu a absor¢do
de 4gua pelas raizes (Guo et al., 2002). Lu et al. (2005) também estudaram o efeito das formas
de nitrogénio e dos niveis em Nicotiana tabacum e verificaram que um aumento na
disponibilidade de nutrientes resultou em maior transpirag@o nos individuos supridos com nitrato
e com ambas as formas, e redugéo da transpira¢do nos tratamentos com amdnia. Ainda, Guo ef
al. (2003), estudando o gene transportador de nitrato AtINRT1.1 (CHL1), o qual é expresso ndo
somente nas raizes mas também nas células-guarda de Arabidopsis thaliana, demonstrou que
nitrato desempenha um importante papel na abertura dos estomatos, ja que, em plantulas cujo
gene foi mutado, condutincia e transpira¢do foram reduzidas.

Graciano et al. (2005), estudando o impacto da fertilizagdo com nitrogénio e fosforo em
plantulas de Eucalyptus grandis em dois tipos de solo, observaram que o efeito desses
fertilizantes foi dependente das propriedades do solo, dada a redugfio na conduténcia estoméatica
de individuos que cresciam sobre solo arenoso e ao aumento em individuos sobre solo rico em
matéria organica. Toft er al. (1989) observaram redugdo na condutéincia estomatica sob alta
oferta de nitrogénio em arbustos de deserto. Num estudo bastante recente, Ludwig ef al. (2006)
também observaram significativa redugdo na condutidncia estomatica diurna e noturna em
individuos de Helianthus anomalus (um arbusto de ambiente arenoso) que receberam altos niveis
de nitrogénio, em relagéio aos individuos controle.

Os solos das restingas arenosas caracterizam-se pelé baixa retengdo de dgua e baixa
disponibilidade de nitrogénio (Schlindwein, 2002), e a vegetagdo lenhosa que la se desenvolve
apresenta, freqlientemente, aparéncia escleromorfica (Waechter, 1985). O presente estudo aborda
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as relagdes entre a disponibilidade de nitrogénio e o fluxo transpiratério em quatro espécies
lenhosas de restinga cultivadas em vaso. A hipétese de que plantas submetidas a baixos niveis de
nitrogénio aumentam a conduténcia estomética e a transpiragéo foliar, a fim de compensarem a

baixa disponibilidade de nutrientes, foi testada.
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2. Material e Métodos*

2.1. Espécies estudadas:

Neste estudo foram selecionadas quatro espécies lenhosas nativas do ambiente de restinga,
a saber: Daphnopsis racemosa Qriseb., Erythroxylum argentinum O.E. Schulz, Eugenia
myrcianthes Nied e Vitex megapotamica Moldenke (Spreng.). Estas espécies foram escolhidas
pela comum ocorréncia das mesmas nas restingas, pela facilidade de aquisi¢do de mudas para
plantio em vasos e por apresentarem fenologias foliares contrastantes.

Daphnopsis racemosa ¢ popularmente conhecida como embira-branca ou embira-pimenta
e pertence 4 familia Thymelaeaceae. E um arbusto perene e didico. Apresenta casca rugosa, cujas
fibras sdo muito resistentes. Suas folhas possuem 1-18 cm de comprimento € 1-7 cm de largura,
e sdo brilhantes, simples, alternas, curtamente pecioladas, coridceas e glabras. Essa espécie €
considerada pioneira e seletiva higréfita. Vegeta em montes serranos, varzeas imidas e matas de
galerias, sempre em locais sombreados. No Rio Grande do Sul ocorre na Floresta Pluvial da
Encosta Atlantica, Escudo Rio-Grandense, Alto Uruguai, Depressdo Central ¢ Planalto
(Possamai, 1997).

Erythroxylum argentinum, também conhecido como cocio, pertencente a familia
Erythroxylaceae. E um arbusto ou arvore perenifolia, de pequeno porte, cujas folhas séo simples,
glabras e de consisténcia cartécea, de até 11,5 cm de comprimento por 6,2 cm de largura. E uma
espécie heliofita e indiferente quanto as condi¢des fisicas do solo, embora seja caracteristica de
ambientes de restinga. No Brasil ocorre desde a Bahia € Minas Gerais até o Rio Grande do Sul,
em florestas primarias e secundérias, onde apresenta boa capacidade de regeneragdo (Backes &
Irgang, 2002).

Eugenia myrcianthes é popularmente chamada de pessegueiro-do-mato ou cereja-do-rio-

grande. Pertencente a familia Myrtaceae, € uma espécie arbustiva, decidua e mondica. Apresenta

* Este trabalho ¢ parte de um estudo mais amplo, conduzido com o objetivo de comparar a diferenga no uso
do nitrogénio entre quatro espécies lenhosas das restingas do Rio Grande.do Sul. Este projeto constituird a tese de
doutorado da aluna Morgana Mésena do PPG Boténica da Universidade Federal do Rio Grande do Sul. O presente
trabalho valeu-se do delineamento experimental deste estudo mais amplo para explorar as relagSes entre a

disponibilidade de nitrogénio no solo e o fluxo transpiratdrio das mesmas espécies.
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casca espessa, folhas simples (3-6 cm de comprimento e 1,5-3 cm de largura), opostas cruzadas,
membranaceas e pilosas ao nivel das nervuras. Considerada pioneira, é heliéfita e seletiva xero6fita, principalmente
em campos arenosos e secos. De ocorréncia esparsa, no Rio Grande do Sul ocorre em formagdes vegetais abertas, na
Restinga Litorénea e na Depressdo Central (Possamai, 1997).

Vitex megapotamica pertence a familia Verbenaceae e é conhecida popularmente como
tarumé-preto ou azeitona-do-mato. E uma 4rvore decidua de pequeno porte (até 25 m de altura) ¢
apresenta tronco tortuoso, irregular, fuste curto e madeira bastante resistente. Suas folhas sdo
compostas (geralmente 5 foliolos), digitadas, com consisténcia carticea e pecioladas. O tamanho
dos foliolos é de 5-9 cm de comprimento e até 4 cm de largura. Embora parega preferir solos
umidos e profundos, de um modo geral é considerada indiferente quanto ao tipo de solo. Essa
espécie heliofita ocorre em planicies, varzeas, encostas e a beira de cursos d’4dgua. Apresenta
vasta dispersdo, porém esparsa. No Rio Grande do Sul, ocorre no Alto-Uruguai, Planalto, Escudo
Rio-Grandense e Restinga Litoranea (Possamai, 1997).

2.2. Tratamentos e delineamento experimental:

O experimento foi conduzido na Faculdade de Agronomia da UFRGS, localizada no
municipio de Porto Alegre, Rio Grande do Sul. Mudas de individuos pertencentes as espécies
acima descritas foram plantadas em garrafas plasticas do tipo pet, das quais a parte superior foi
removida e a inferior foi perfurada para permitir a drenagem de dgua do substrato. A superficie
externa dessas garrafas foi pintada com tinta guache preta, a fim de impedir a passagem de luz e
o conseqiiente desenvolvimento de algas no seu interior. Em seguida, os vasos foram enchidos
com areia de granulometria média, previamente lavada com 4gua em abundincia com o intuito
de remover a matéria organica e outros tipos de materiais eventualmente presentes nesse
substrato. Apés o plantio das mudas, os vasos foram imediatamente dispostos sobre o solo e
mantidos ao ar livre, sob tela de sombrite (50% da luz total). A 4gua foi reposta diariamente ou
sempre que Necessario.

Decorrido um més, iniciou-se a aplicagdo dos tratamentos, que consistiu em submeter,
semanalmente, o substrato de cultivo a trés diferentes niveis de nitrogénio (N) inorgénico total
(amonia e nitrato). As ofertas, preparadas a partir da solugdo nutritiva de Hoagland Modificada,
foram 6,25, 25 e 100%, correspondente aos tratamentos de baixa, média e alta disponibilidade de
nitrogénio, respectivamente. Foram utilizadas trés unidades experimentais para cada uma das

doze combinagdes de espécies (quatro) e tratamentos (trés).
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2.3. Medidas de condutiincia estomatica (g.) e transpiragio foliar (E):

Para a realizagdo das medidas de transpiragdio foliar ¢ condutdncia cstomética, os
individuos foram divididos em trés blocos, sendo que cada bloco continha um individuo de cada
espécie e tratamento, totalizando 36 plantas.

As medidas acima citadas foram efetuadas utilizando um porémetro de estado estacionario
(Li-1600, Li-cor, Inc., Lincoln, NE). Nesse procedimento, selecionaram-se duas folhas
completamente expandidas e localizadas na porg¢do mediana de cada individuo. Essas medidas
ndo sdo destrutivas e foram feitas na face abaxial de cada folha (predominantemente
hipoestomaticas), entre 9:30 e 13:00 horas. Para reduzir a variabilidade associada aos diferentes
horérios de medida, foi medido um bloco por vez.

As medi¢des foram efetuadas nos dias 03 de agosto e 21 de dezembro do ano de 2005, e 29
de janeiro, 11 de margo, 14 de maio e 30 de junho de 2006, totalizando, portanto, seis periodos
amostrais ao longo de um ano. E importante salientar, ainda, que quando iniciaram-se as

medigSes as plantas ja estavam submetidas aos tratamentos ha aproximadamente um ano.

2.4. Avaliacdes microclimaticas:

Concomitantemente as medidas de condutancia estomatica e transpiragédo foliar, através de
sensores do pordmetro, foram monitoradas a temperatura e a umidade relativa do ar no interior
da cubeta do aparelho, além da temperatura da folha e da radiagdo fotossinteticamente ativa
incidente. A partir de alguns desses dados, para cada més foi calculado o déficit de pressdo de
vapor d’4gua na atmosfera (DPV..ar), através da seguinte equagdo:

na qual Py corresponde a pressdo de saturagdo do ar € Pry a pressdo do ar na hora da
medida.

A Pg, foi obtida a partir da temperatura do ar registrada no pordmetro. Ja a Py resultou do
produto entre a umidade relativa do ar (também registrada no aparelho) e a Pg.

2.5. Medidas de potencial hidrico (‘F'y):

Também foi realizada uma tnica medida de potencial ﬁidrico foliar no dia 24 de agosto de
2006, entre 13:30 e 15:30 horas. Para tanto, um ramo de cada individuo foi cortado com uma
limina e imediatamente submetido a uma cdmara de pressdo do tipo Scholander (Série 3000,
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Soil Moisture Equipment Corp, Santa Barbara, CA). Foram utilizados trés individuos para cada
espécie e tratamento, embora estes ndo tenham sido os mesmos utilizados nas medidas de
condutancia e transpiragio foliar.

Além disso, ndo foi possivel avaliar esse pardmetro em V. megapotamica, pelo fato de os
individuos dessa espécie apresentarem-se sem folhas no periodo em que as medidas foram

efetuadas.

2.6. Analise dos dados:

Para a comparagdo estatistica dos dados de transpiragdo foliar, condutancia estomatica e
potencial hidrico entre os tratamentos fez-se analise de varidncia (ANOVA) para cada uma das
espécies, considerando-se os fatores bloco e tratamento. Para andlise do efeito sazonal dentro de
cada espécie, a ANOVA incluiu apenas o fator estacdo como fator de variagdo. Em caso de
significdncia (o = 0,05) das ANOVAs, aplicou se o Teste DMS de separagéio de médias. Para

essas andlises, utilizou-se o pacote estatistico SigmaStat versdo 2.03 (SPSS Inc.).
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3. Resultados

3.1. Analise visual do crescimento das espécies:

A figura 1 apresenta o aspecto geral de individuos representativos ap6s 18 meses de
exposi¢io aos diferentes tratamentos. Fica evidente que o aumento na disponibilidade de
nitrogénio resultou em maior crescimento das quatro espécies. Dados quantitativos de

crescimento ndo foram incluidos no presente estudo.

3.2. Variac¢iio sazonal na condutiincia estomatica e transpiracio foliar:

A amplitude de variagéo exibida por cada espécie ao longo do periodo amostral foi muito
maior no pardmetro condutdncia do que na transpiracdo (Figs. 2 A e B). Nesse sentido, dentre as
espécies estudadas D. racemosa foi a que apresentou maior estabilidade da condutincia
estomatica, na qual a média minima foi de 53,87 mmol m”~ s" e a maxima 75,71 mmol m” s”,
seguida de E. myrcianthes (87,48 a 133,8mmol m™ s°), E. argentinum (15,3 a 75,3 mmol m” s™)
e V. megapotamica (22,25 a 94,26 mmol m” s™). Da mesma forma, no parimetro transpiragio
foliar, embora a amplitude tenha sido consideravelmente menor, V. megapotamica também foi a
espécie que apresentou maior variagio (0,58 a 2,76 mmol m~ s7), sendo que nas demais a
amplitude da variacdo foi praticamente a mesma.

Para D. racemosa e, principalmente, para E. argentinum, as variagdes sazonais em
condutdncia e transpiragdo seguem padrdes muito semelhantes, indicando um forte controle
estomatico na transpiragdo (Figs. 2 A ¢ B). Em E. myrcianthes, do contrario, o padrio de
variagdo da transpiracdo acompanha mais fortemente as varia¢gdes na demanda evaporativa da
atmosfera (DPV) do que as variagdes na condutancia estomitica. Em V. megapotamica, um
desacoplamento entre conduténcia e transpiragédo sé € verificado quando comparadas as medidas
de margo e maio, quando houve um processo acelerado de senescéncia foliar.

De um modo geral, ao longo de todo o periodo amostral, a espécie que exibiu os maiores
valores, tanto de condutdncia estomética quanto de transpiragdo foliar, foi E. myrcianthes (exceto
no més de dezembro, onde valores igualmente altos foram exibidos por V. megapotamica).
Embora ndo tenha sido possivel realizar as medi¢cdes em V. megapotamica no primeiro € no
ultimo més do periodo amostral em fungdo de seu carater caducifolio, ja do primeiro para o
segundo més de avaliagdo da espécie observou-se uma significativa redugdo em ambos os
pardmetros avaliados (Figs. 2 A e B).
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A figura 3 mostra as variagdes mensais médias do DPV,., € da temperatura, onde percebe-
se que os maiores valores de DPV,,, e temperatura ocorreram entre os meses de agosto ¢ margo,
correspondendo ao periodo de maior demanda transpiratéria durante o acompanhamento
experimental. Entre margo e maio houve uma brusca queda nesses dois pardmetros. Exceto para

V. megapotamica, esta queda no DPV veio acompanhado de queda nas taxas transpiratorias.

3.3. Potencial hidrico:
Eugenia myrcianthes foi a espécie que apresentou, significativamente, o menor potencial
hidrico (-1,20 MPa) dentre as espécies avaliadas (Fig. 4). Entre os tratamentos, nao houve

diferenga significativa em nenhuma das espécies (dados nio mostrados).
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D. racemosa .
E. argentinum

E. myrcianthes V. megapotamica

Figura 1. Da esquerda para a direita, aspecto geral de individuos submetidos a altos, médios e
baixos niveis de nitrogénio (escala: 0,80 cm).
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Figura 2. Variagéo sazonal na conduténcia estomatica (A) e na transpiragdo foliar (B). Cada ponto
representa a média de 9 individuos (todas as unidades experimentais de uma espécie foram agrupadas,
néo se considerando os niveis de nitrogénio).
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3.4. Condutincia estomatica e transpiracdo foliar: comparac¢do entre tratamentos

Houve diferenga estatisticamente significativa na condutdncia e transpiracdo de D.
racemosa entre os tratamentos baixo ¢ alto, e entre médio e alto niveis de nitrogénio. Embora os
tratamentos com baixo € médio niveis ndo tenham diferido entre si, observou-se uma tendéncia
ao aumento crescente das taxas de conduténcia e transpiragfio a medida que a disponibilidade de
nitrogénio diminuiu (Figs. 5 A e B).

Em E. argentinum ndo foram observadas diferencas significativas entre os tratamentos em
ambos os pardmetros medidos.

FEugenia myrcianthes apresentou valores de condutincia estomética significativamente
diferentes entre todos os tratamentos, e de transpirago foliar entre os tratamentos baixo e alto, e
médio e alto sendo que, curiosamente, as menores taxas de condutdncia e transpiragdo foram
observadas sob disponibilidade mediana de nitrogénio. Além disso, € interessante salientar que
dentre todas as espécies e tratamentos avaliados, as maiores taxas de ambos os pardmetros foram
exibidas por E. myrcianthes, sob alto suprimento de nitrogénio (g.~139,04 mmol m” s~ e E=3,03
mmol m”s”).

Vitex megapotamica, por sua vez, apresentou diferenga significativa apenas entre os
tratamentos de baixo e alto nitrogénio, tanto na condutancia estomatica quanto na transpira¢io
foliar (embora na transpiragéo, entre os tratamentos com baixo € médio nitrogénio, p = 0,072).
As menores taxas de ambos os pardmetros foram encontradas nessa espécie, sob baixo nivel de
nitrogénio (g¢s~25,59 mmol m-? s-' ¢ E=0,63 mmol m-* s-'). Além disso, ao contrario do
esperado, V. megapotamica exibiu maiores taxas de condutdncia e transpiracdo na medida em

que aumentou a disponibilidade de nitrogénio (Figs. 5 A e B).
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Figura 5. Condutancia estomatica (A) e transpiragdo foliar (B) em cada espécie e tratamento.
Letras mintsculas diferentes sobre as barras indicam diferencas significativas entre os diferentes
tratamentos, dentro da mesma espécie (P<0,05).
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4. Discussido

As quatro espécies estudadas apresentaram comportamentos distintos no que se refere as
respostas da condutincia estomatica e da transpirag@o a disponibilidade de nitrogénio. Destacam-
se os comportamentos opostos de D. racemosa e V. megapotamica, onde a primeira respondeu
de acordo com a hipdtese inicial (aumento na transpiragdo com a redugdo na disponibilidade de
nitrogénio) ¢ a scgunda, de maneira contraria. Nesse sentido, acredita-se que contrastes na
longevidade e nas caracteristicas morfologicas foliares entre essas duas espécies possam estar
relacionados a estes padrdes de resposta.

Dentre as espécies, D. racemosa, perenifolia, apresentou a maior e V. megapotamica,
caducifélia, a menor longevidade foliar (Morgana Moésena, comunicagdo pessoal). Consistente
com estas diferencas de longevidade, as folhas de D. racemosa apresentaram-se bastante
espessas e muito fibrosas, quando comparadas as folhas mais membranaceas e delgadas de V.
megapotamica. Espécies caducifolias geralmente apresentam maiores taxas fotossintéticas que
perenifélias, visto que estas ultimas alocam menores propor¢des de nitrogénio a maquindria
fotossintética, pois suas folhas, além de disporem de um periodo fotossintético mais longo,
atuam na conservagéo e estocagem de nutrientes, tolerdncia a estresses, e investem maior energia
na produgdo de estruturas de defesa contra ataques de herbivoros, por exemplo, em detrimento
de maior produtividade. Por isso, parecem apresentar menor demanda por nutrientes presentes no
solo (Vazquez & Givnish, 1998).

Warren & Adams (2004) afirmam que perenicidade foliar, além de ser um eficiente
mecanismo para conservar os nutrientes, € uma adaptagdo a ambientes carentes nutricionalmente,
pois permite que o individuo siga seu padrdo de crescimento independente da disponibilidade
nutricional do solo. Ao contrério, folhas menos longevas refletem uma estratégia de maximizar a
fotossintese quando hi maior oferta hidrica e nutricional (Santiago ef al., 2004). Assim, enquanto
V. megapotamica mostrou uma estratégia de maximizar o aproveitamento do nitrogénio
disponivel, através do aumento na condutincia estomadtica e transpiragfo foliar em resposta ao
aumento na disponibilidade de nitrogénio, em D. racemosa ndo houve demanda para uma alta
oferta nutricional e uma alta disponibilidade veio acompanhada por menor fluxo de massa. Uma
importante consequéncia fisiolégica deste padrdo de resposta € que a eficiéncia no uso da agua
aumenta, uma vez que é mantido o suprimento de nitrogénio para a fotossintese, mas com maior

economia de agua. Ludwig et al. (2006) constataram redugfio nas trocas gasosas (incluindo a
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transpira¢do) e aumento da eficiéncia no uso da dgua em Helianthus anomalus sob alta oferta de
nitrogénio e sugeriram que as raizes percebiam essa alta disponibilidade nutricional como se
estivessem sofrendo estresse hidrico; porém, os autores nfo souberam explicar quais os
mecanismos responsaveis por essa percepgdo, naquele contexto. Por outro lado, Marschner
(1995) coloca que algumas plantas, quando supridas com pouco nitrogénio respondem como que
a uma deficiéncia na disponibilidade de dgua no substrato, apresentando fechamento estomatico
mais rapido do que plantas bem supridas com esse nutriente. Segundo o mesmo autor, essa
resposta estomatica mais rdpida se deve ao aumento na concentragéo de ABA no xilema e as
diferencas nas respostas das folhas, onde folhas com menos nitrogénio s3o mais responsivas do
que as com nitrogénio suficiente. De fato, a falta de 4gua tanto leva a uma concentragdo dos
nutrientes na solu¢do do solo, quanto reduz seu transporte até o sistema radicular. Assim, tanto
um aumento (via concentragdo) como uma redugdo (via menor transporte) na disponibilidade de
nitrogénio poderiam ser “interpretados” pela raiz como um sinal de escassez hidrica.

Supondo que as folhas de V. megapotamica, por serem menos longevas, expressam maior
capacidade fotossintética do que as de D. racemosa, ¢ possivel que o observado aumento na
transpiragio em resposta 4 maior disponibilidade de nitrogénio no solo seja também o resultado
da manutenc¢fio de maiores condutincias estométicas, visando aumentar o aporte de CO; para o
interior das folhas, de forma a aproveitar melhor o aumento na disponibilidade de nitrogénio para
o aparato fotossintético. O fato de E. myrcianthes ter exibido as menores taxas de condutéincia e
transpiragdo no nivel moderado de nitrogénio foi, além de inesperado, bastante curioso. De toda
forma. o maior nivel de disponibilidade de nitrogénio foi, 4 semelhanc¢a de V. magapotamica, o
que se associou as maiores taxas destes pardmetros. Eugenia myrcianthes é descrita e comporta-
se a campo como uma espécie caducifélia. No entanto, no estagio juvenil em que foi estudada,
nunca exibiu este comportamento. Estas duas espécies caducifélias foram também as que
apresentaram as maiores raz0es de massa entre raiz ¢ parte aérea, quando comparadas as outras
duas (Morgana Moésena, comunicagdo pessoal). Este maior investimento radicular pode estar
associado ao uso deste Orgdo para estocagem, permitindo a estas espécies aproveitar altas
disponibilidades de nitrogénio no solo, mesmo este excedendo 4 demanda. Segundo Chapin
(1980), este consumo de luxo s6 € viavel quando a estocagem ¢ possivel. A estocagem de
reservas nutricionais por espécies caducifolias, proporciona;ia uma compensagdo as perdas
nutricionais associadas as perdas periddicas de suas folhas. Os individuos de E. myrcianthes
utilizados no experimento também se mostraram interessantes no sentido de que se observou alta

diversidade fenotipica entre eles, com relagdo a pilosidade, coloragdo, consisténcia foliar e até
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mesmo filotaxia. Cabe ressaltar que um aumento nas taxas transpiratorias com o aumento no
suprimento de nitrogénio tem de vir acompanhado de uma adequada tolerdncia das espécies a
tensdes elevadas no xilema.

Apesar do habito perenifolio, as folhas de E. argentinum foram menos longevas que as de
E. myrcianthes (Morgana Mdsena, comunicagdio pessoal). Aquela espécie foi a tinica a ndo
alterar o seu comportamento hidrico (condutincia estomética e transpiragdo) em resposta as
variagdes no fornecimento de nitrogénio. De toda forma, este comportamento resultaria em
maior suprimento de nitrogénio por fluxo de massa quando este se torna mais disponivel quando
comparado ao comportamento exibido por D. racemosa. Esse padrio de resposta também pode
estar relacionado ao hébito foliar. Embora seja uma espécie perenifoélia como D. racemosa,
apresenta uma taxa de renovagdo foliar muito maior que esta. Assim, ndo surpreende que seu
comportamento tenha sido intermedidrio aos de D. racemosa e aos das duas espécies
caducifdlias.

As espécies estudadas apresentaram comportamentos sazonais bastante distintos no que se
refere as relagdes hidricas. Fugenia myrcianthes pareceu ser a espécie menos conservadora em
relagdio ao uso da d4gua, uma vez que apresentou os maiores valores de conduténcia ¢ transpiragdo
durante praticamente todo o periodo de estudo, assim como o menor valor de potencial hidrico.
Uma vez que esta espécie respondeu de forma pouco conservadora também com relagio ao
nitrogénio no solo, sugere-se que, além de ser uma espécie com maior tolerincia ao
desenvolvimento de altas tensdes no xilema que as demais, explora de forma pouco econémica o
nitrogénio no solo. Esta espécie € bastante distinta das outras pelo desenvolvimento de um
volumoso xilopédio, o qual deve estar atuando como importante local de estocagem de
nutrientes e como capacitor hidrico para as plantas. Lembrando que a espécie nfio exibiu seu
carater caducifolio durante o periodo experimental, seria interessante testar se a expressdo deste
habito ndo € dependente do grau de desenvolvimento do referido xilopddio.

A caracterizagdo das relagdes hidricas e nutricionais de V. megapotamica ficou bastante
incompleta comparada as demais, pois a ndo amostragem das plantas no periodo primaveril nos
impediu de analisar seu comportamento durante o breve periodo de maior atividade de suas
folhas. Supde-se, pelo comportamento exibido em dezembro, que suas taxas transpiratérias
tenham sido ainda mais altas no periodo anterior, da primavera. A brusca queda observada nas
taxas de conduténcia e transpiragéo foliar de V. magaporamiéa entre os meses de dezembro e
janeiro podem refletir apenas o seu carater caducifolio e sua baixa longevidade foliar. Outra

possibilidade seria a de que, em virtude de um alto DPV, aliado a maior temperatura medida
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durante o periodo experimental, a espécie tenha sofrido algum tipo de perturbagdo metabdlica.
Quanto ao aumento na condutincia observado no ultimo més (maio), este pode ndo ser
representativo e sim simplesmente refletir um descontrole da planta sobre seus estomatos, ja que
as unicas folbas que ainda ndo haviam senescido no momento das medigdes apresentavam um
estado fisiologico bastante precério. Futuros estudos com V. megapotamica devem, além de
expandir o periodo experimental de forma a incluir a primavera, verificar se o comportamento
exibido com relagdo ao nitrogénio estd associado a um consumo de luxo e A estocagem do
nitrogénio.

Um estudo feito em florestas tropicais na Taildndia (Ishida er al, 2006), buscando
comparar diferencas nas propriedades foliares e trocas gasosas entre espécies de hébitos foliares
contrastantes, examinou Vitex peduncularis como uma das espécies caducifélias, a qual exibiu
maior condutancia estomatica didria e maior condutividade nos vasos do xilema em relagdo a
espécie perenifdlia. Taxas menos elevadas de condutincia estomatica e assimilagdo de carbono
foram também observadas em uma espécie perenif6lia em comparagdo com outras caducifélias
num estudo realizado na cidade de Salamanca, apesar dessa diferenca néo ter se expressado no
estagio de plintula (Mediavilla & Escudero, 2003). Embora a amostragem sazonal estcja
incompleta, a julgar pelo comportamento de E. myrcianthes e projegdes feitas para V.
magapotamica, acredita-se que as duas espécies caducifélias tendem a exibir picos maiores de
condutancia estomatica e transpira¢éio do que as perenifolias.

A espécie perenifolia e de folhas mais longevas, D. racemosa, apresentou condutincias
estomdticas menores e mais estdveis do que a caducifélia E. myrcianthes ao longo do periodo
experimental, provavelmente refletindo justamente a maior longevidade de suas folhas. Durante
praticamente todo o periodo amostral, a outra espécie perenifolia, E. argentinum, apresentou um
forte controle estomatico sobre a transpiragdo. Esta espécie foi a tinica que apresentou sinais de
murcha foliar nos periodos mais quentes, ainda que isso tenha ocorrido em eventos isolados.
Silva (2004), estudando as relagdes hidricas dessa espécie em um afloramento rochoso,
constatou que, embora a condutdncia estomitica exer¢a bastante influéncia no controle da
transpiragdo foliar, em alguns momentos essa espécie nfo conseguiu manter um potencial hidrico
razodvel nos meses de menor disponibilidade hidrica, indicando ou um solo bastante seco, ou um
sistema condutor hidraulico ineficiente. Como no presente trabalho a oferta hidrica ndo foi
limitante e ainda assim alguns individuos expressaram sinais de murcha, provavelmente essa

espécie apresenta baixa eficiéncia hidrdulica. Uma baixa condutividade hidrica da espécie
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também poderia explicar o fato da mesma nfo responder ao aumento na disponibilidade de
nitrogénio com um aumento nas taxas transpiratorias.

A diferenca constatada no comportamento das espécies em relagdo a disponibilidade de
nitrogénio indica que ndo h4 uma relagfo direta entre a oferta deste elemento e a taxa de fluxo de
massa. Assim, conforme nossos resultados, baixos niveis de nitrogénio nem sempre refletem
num aumento da condutincia estomdtica e da transpiragfo, sendo essa caracteristica dependente
da identidade das espécies. A diversidade de resultados encontrados na literatura corrobora essa
idéia. Uma melhor interpretagfio das diferentes respostas observadas far-se-4 possivel a partir da
disponibilizagdo de dados referentes a outros aspectos relacionados ao uso do nitrogénio pelas

espécies.
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