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em espécies de plantas das diferentes fases da sucessdo. 2022. 202 f. Tese
(Doutorado em Ciéncias Bioldgicas) — Universidade Estadual de Londrina, Londrina,
2022.

RESUMO

Os fungos micorrizicos arbusculares (FMA) que colonizam a raiz de uma planta
podem, a0 mesmo tempo, colonizar a raiz de outras plantas da mesma ou de
espécies diferentes, formando uma rede de comunicacédo subterranea denominada
de rede micorrizica comum (RMC). As plantas podem utilizar a RMC como via de
competicdo e suprimir outras plantas através da assimetria na distribuicdo de
recursos disponibilizados pela RMC, podendo alterar a dindmica da comunidade de
plantas e dos grupos ecolégicos da sucessdo, sobretudo no estabelecimento e
crescimento de plantulas. Desse modo, o objetivo geral foi avaliar a influéncia da
RMC originada de plantas juvenis e adultas no estabelecimento e crescimento de
plantulas dos diferentes grupos ecoldgicos da sucessdo, sendo uma graminea, uma
arborea pioneira e uma arblrea secundaria tardia. As plantas utilizadas foram: a
graminea invasora Brachiaria brizantha, a arbdrea pioneira Heliocarpus
popayanensis e a arbdrea secundaria tardia Cariniana estrellensis, ambas nativas da
Floresta Estacional Semidecidual do Sul do Brasil. As plantas cresceram em
substrato composto por solo fértil e areia esterilizada na proporcéo de 3:1 e com 640
esporos de FMA nativos por grama de solo. Foi determinado o contetado de macro e
micronutrientes das plantulas, plantas juvenis e plantas adultas. Os parametros de
crescimento das plantulas avaliados foram: altura, nimero de folhas, area foliar,
massa seca da raiz e da parte aérea, razao raiz:parte aérea, resposta competitiva e
taxa de crescimento relativo. A assimilacdo liquida de CO:2 e a colonizagéo
micorrizica das raizes foram quantificadas nas arbdreas juvenis e B. brizantha
adulta. A RMC originada pela graminea B. brizantha adulta suprimiu fortemente as
plantulas das trés espécies avaliadas, inclusive provocando a morte da H.
popayanensis. A RMC originada pela planta juvenil de H. popayanensis suprimiu
moderadamente as plantulas das trés espécies avaliadas e a RMC originada pela
planta juvenil de C. estrellensis suprimiu fracamente as plantulas das trés espécies
avaliadas. Quando a parte aérea da B. brizantha foi podada, os efeitos negativos
sobre as plantulas das trés espécies foram interrompidos. Porém, apds o0s
rebrotamentos, a supressao retornou. Além disso, quando houve interrupcdo da
RMC, os efeitos negativos sobre as plantulas foram eliminados totalmente. O
mecanismo de recompensa reciproca atuante na RMC conduziu o fluxo de
nutrientes em direcdo a planta com maior assimilacdo liqguida de CO2 (maior
producdo de fotoassimilados), a qual contribuiu com maior quantidade de carbono
para os fungos da RMC. Dessa forma, houve a formacdo de um gradiente de
supresséo de plantulas e a forca de supresséao foi inversamente relacionada com o
avangco dos grupos ecologicos de plantas da sucessdo, sendo representado da
seguinte forma: B. brizantha > H. popayanensis > C. estrellensis.

Palavras-chave: recompensa reciproca; fungo micorrizico arbuscular; gramineas
invasoras; arbdreas nativas; reflorestamento.



BERTAGNOLI, Breynner Gustavo Pavéo. Influence of the common mycorrhizal
network on plant species at different stages of succession. 2022. 202 p. Thesis
(Doctorate in Biological Sciences) — Universidade Estadual de Londrina, Londrina,
2022.

ABSTRACT

Arbuscular mycorrhizal fungi (AMF) that colonize the root of a plant can, at the same
time, colonize the root of other plants of the same or different species, forming an
underground communication network called the common mycorrhizal network (CMN).
Plants can use the CMN as a way of competition and suppress other plants through
the asymmetry in the distribution of resources made available by the CMN, which can
change the dynamics of the plant community and the ecological groups of the
succession, especially in the establishment and growth of seedlings. Thus, the
general objective was to evaluate the influence of CMN originated from juvenile and
adult plants on the establishment and growth of seedlings of the different ecological
groups of the succession, being a grass, a pioneer tree and a late secondary tree.
The plants used were: the invasive grass Brachiaria brizantha, the native pioneer tree
Heliocarpus popayanensis and the native late secondary tree Cariniana estrellensis,
both native to the Semideciduous Seasonal Forest of southern Brazil. The plants
grew in a substrate composed of fertile soil and sterilized sand at a ratio of 3:1 and
with 640 spores of native AMF per gram soil. The macro and micronutrient content of
seedlings, juvenile plants and adult plants was determined. The seedling growth
parameters evaluated were: height, number of leaves, leaf area, root and shoot dry
mass, root:shoot ratio, competitive response and relative growth rate. Net CO:2
assimilation and root mycorrhizal colonization were quantified in juvenile trees and
adult B. brizantha. The CMN originated by the grass B. brizantha strongly
suppressed the seedlings of the three evaluated species, including causing the death
of H. popayanensis. The CMN originated by the juvenile plant of H. popayanensis
moderately suppressed the seedlings of the three evaluated species and the CMN
originated by the juvenile plant of C. estrellensis weakly suppressed the seedlings of
the three evaluated species. When the shoot of B. brizantha was pruned, the
negative effects on the seedlings of the three species were stopped. However, after
regrowth, suppression returned. Furthermore, when the CMN was severed, the
negative effects on the seedlings were totally eliminated. The reciprocal reward
mechanism acting in the CMN directed the flow of nutrients towards the plant with
greater net assimilation of CO:2 and, consequently, greater production of
photoassimilates, which contributed with greater amount of carbon to the fungi of the
CMN. Thus, there was the formation of a gradient of seedling suppression and the
suppression force was inversely related to the advancement of ecological groups of
plants in the succession, being represented as follows: B. brizantha > H.
popayanensis > C. estrellensis.

Key words: reciprocal reward; arbuscular mycorrhizal fungi; invasive grasses;
native trees; reforestation.
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1 INTRODUCAO GERAL

Os fungos micorrizicos arbusculares (FMA) sdo organismos biotroficos
obrigatorios pertencentes ao filo Glomeromycota e realizam associagdo simbiética
com espécies representantes de cerca de 80% das familias de plantas terrestres
(SMITH; READ, 2008). A associacao entre FMA e plantas é, na maioria das vezes,
do tipo mutualistica, na qual ambos sédo beneficiados, sendo a base da simbiose a
troca de substancias entre os parceiros. Nessa associagdo, os FMA sao
responsaveis por absorver agua e nutrientes do solo e fornecé-los para as plantas,
as quais retribuem com o fornecimento de fotoassimilados como fonte de carbono
(STURMER; SIQUEIRA, 2013).

Os FMA desempenham papel fundamental na manutencéo e na dinamica dos
ecossistemas vegetais, sendo muito importantes na nutricdo das diferentes espécies
de plantas (MERGULHAO et al., 2014). As hifas fangicas que emanam das raizes
aumentam a area de exploracdo do solo e sdo capazes de obter nutrientes
inacessiveis as raizes das plantas, sendo essenciais na absor¢cdo de nutrientes de
baixa mobilidade no solo e na absor¢cdo de agua (FOLLI-PEREIRA et al., 2012).
Além de promover diversos beneficios diretos para as plantas, os FMA promovem
beneficios indiretos, como aumento da agregacdo e a descontaminacdo de solos.
Além disso, os FMA podem colonizar, a0 mesmo tempo, raizes de diferentes
plantas, podendo ser da mesma espécie ou nao, formando uma rede de
comunicacgdo subterrdnea denominada de rede micorrizica comum (RMC). Por meio
dessa rede, os FMA sdo capazes de interconectar e promover a troca de
substancias entre os individuos pertencentes a RMC, podendo alterar
significativamente a dinamica da ecologia da comunidade de plantas
(GIOVANNETTI et al., 2004).

A RMC pode ser formada por uma ou mais espécies de FMA, sendo que suas
hifas colonizam as raizes de plantas vizinhas ou por anastomose, no qual ocorre a
fusdo de hifas interconectando o micélio de diferentes espécies de FMA, porém
geneticamente proximos, 0s quais colonizam outras plantas da mesma espécie ou
de espécies diferentes (GIOVANNETTI et al.,, 2004; MIKKELSEN et al., 2008). A
RMC, mediada pelos FMA formadores da rede, permite que plantas vizinhas
troquem nutrientes e agua (WEREMIJEWICZ et al., 2016), compostos sinalizadores
(SONG et al., 2014; CABRAL et al., 2018), compostos aleloquimicos (BARTO et al.,
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2011) e fotoassimilados (BEVER et al., 2010). Além disso, a RMC pode ser utilizada
como via de competicdo entre plantas, na qual determinadas espécies recebem
maior quantidade de recursos que séo disponibilizados na RMC, em detrimento de
outras espécies de plantas (MERRILD et al., 2013). Nesse sentido, a interacdo
planta-planta via RMC pode estabilizar ou desestabilizar toda a comunidade de
plantas, influenciar no estabelecimento de plantulas e favorecer a distribuicdo
assimétrica de nutrientes (WAGG et al., 2011).

As plantas contribuem com diferentes quantidades de carbono para a
manutencdo da RMC, podendo, dessa forma, influenciar na quantidade de nutrientes
recebidos em troca (SELOSSE et al., 2006). Wyatt et al. (2014) sugerem que a
quantidade de nutrientes repassados as plantas € regulada pelo proprio FMA
formador da RMC, o qual da preferéncia para as plantas que fornecem mais carbono
e, desse modo, retribui com maior fornecimento de nutrientes, mecanismo
denominado de recompensa reciproca. Nesse mecanismo, a quantidade de
nutrientes fornecidos pelos fungos as plantas é diretamente proporcional a
quantidade de carbono que ele recebe. Muitas vezes o fungo acumula grandes
guantidades de fésforo e outros nutrientes em suas estruturas, como esporos,
vesiculas e hifas, ao invés de repassa-los para as plantas, principalmente quando
recebem baixas quantidades de carboidratos das plantas hospedeiras (LEKBERG et
al., 2010).

A assimetria na distribuicdo dos nutrientes pela RMC pode ser muito acentuada
entre as plantas que pertencem aos diferentes grupos ecoldgicos da sucesséo, uma
vez que de acordo com o grupo ecolégico que a planta pertence, ha determinadas
caracteristicas intrinsecas, como maior ou menor taxa de producao de carboidratos,
podendo afetar na dindmica do fluxo de nutrientes da RMC (ZANGARO et al. 2018).
Além disso, as diferentes fases de desenvolvimento da planta também podem afetar
na distribuicdo de nutrientes da RMC (MERRILD et al., 2013), visto que a grande
maioria das espécies vegetais, em alguma fase do seu ciclo de vida, encontra-se
conectada pela RMC (NEWMAN, 1988). Dessa forma, a RMC pode ser considerada
um dos principais componentes dos ecossistemas terrestres que pode influenciar
nos processos da sucesséao de plantas (SELOSSE et al., 2006). No entanto, diversos
fatores relacionados a RMC ainda sao poucos estudados, como quem controla essa
rede, a direcao do fluxo de nutrientes e as espécies de plantas que sédo beneficiadas
ou prejudicadas (WALDER, 2014). Além disso, estudos sobre a influéncia da RMC
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considerando espécies de plantas pertencentes aos diferentes grupos ecolégicos da
sucessao sao escassos.

Nesse sentido, o objetivo geral foi avaliar a influéncia da RMC originada de
plantas juvenis e adultas no estabelecimento e crescimento de plantulas de
diferentes grupos ecoldgicos da sucessdo, sendo uma graminea, uma arbodrea
pioneira e uma arborea secundaria tardia. As hipoteses testadas neste estudo foram:
0 mecanismo de recompensa reciproca, atuante na RMC, resultar& no maior
fornecimento de nutrientes disponiveis na rede em direcdo as plantas juvenis de H.
popayanensis e C. estrellensis e adultas de B. brizantha em detrimento das
plantulas, provocando supressao no crescimento das plantulas dessas trés espécies.
Além disso, com a interrupcdo da RMC ou com a poda da B. brizantha adulta os
efeitos supressivos sobre as plantulas serdo eliminados. Porém, apés a rebrota, a

supresséao retornara.
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2 REVISAO BIBLIOGRAFICA

2.1 FUNGOS MICORRIZICOS ARBUSCULARES

Os fungos micorrizicos arbusculares (FMA) s&o organismos biotroficos
obrigatérios pertencentes ao filo Glomeromycota. Fazem associacdo com plantas
vasculares terrestres, epifitas, aquaticas e com rizoides de bridfitas e vegetais basais
formando, na maioria das vezes, relacdo simbidtica mutualistica, no qual ambos séo
beneficiados (SOUZA et al.,, 2010). A base da simbiose é a troca de nutrientes,
sendo que o fungo é responséavel por fornecer dgua e nutrientes para a planta e em
troca recebe fotoassimilados como fonte de energia (COLOZZI-FILHO; CARDOSO,
2000; STURMER; SIQUEIRA, 2013). Os FMA s&o dependentes dos fotoassimilados
fornecidos pelas plantas hospedeiras como Unica fonte de carbono, sendo incapazes
de completar seu ciclo de vida na auséncia das plantas (SMITH; READ, 2008).

O filo Glomeromycota é dividido em trés classes, cinco ordens, 15 familias, 38
géneros e 288 espécies (OPIK; DAVISON, 2016). Os FMA sdo hipdgeos,
cosmopolitas e realizam associacdo simbidtica com espécies representantes de
cerca de 80% das familias de plantas terrestres (SMITH; READ, 2008). Existem
evidéncias obtidas a partir de estudos com fdésseis que esses fungos surgiram ha,
aproximadamente, 400 milh6es de anos e foram pecas-chave na adaptacdo das
espécies vegetais e na conquista do ambiente terrestre. Existem fésseis de plantas
da Era Paleozoica com diversas estruturas de FMA, evidenciando a importancia e o
quao antiga é essa associacao fungo-planta (BRUNDRETT, 2009).

A principal caracteristica, que € intrinseca aos FMA, foi denominada de
arbusculo. Esta estrutura tipica € formada no interior das células corticais das raizes
finas (absorventes) dos vegetais, sendo responsavel pela troca de substancias entre
o fungo e a planta hospedeira. Os arbusculos sdo formados logo no inicio da
infeccéo da raiz, cerca de dois dias, por meio de ramificacdes repetidas da hifa que
apresenta o formato de uma pequena arvore (arbusto =~ arbudsculo) no interior da
célula do cortex da raiz. Durante a formacdo do arbusculo, a ramificacdo da hifa
empurra a membrana plasmatica da célula cortical da raiz, sem danifica-la
(invaginacdo da membrana), criando uma vasta area de contato membra-membrana
(RAMOS; MARTINS, 2010). Os sitios de troca de nutrientes entre os simbiontes
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(arbusculos) apresentam um tempo de vida curto, cerca de oito dias, permitindo que
uma mesma célula do cortex da raiz seja colonizada diversas vezes (PARNISKE,
2008).

Além dos arbusculos, os FMA apresentam hifas cenociticas que se difundem
no interior do coOrtex das raizes finas, micélio externo a raiz, esporos e vesiculas. As
hifas que estédo internamente nas raizes colonizam a regido cortical e se estendem
nos espacos intercelulares e podem ramificar para o interior da célula do cortex,
formando o arbusculo. O micélio externo conecta as hifas internas localizadas nas
raizes finas da planta ao solo, sendo responsavel pela exploracdo do solo (COLOZI-
FILHO, 1999). Os esporos sdo as principais estruturas de resisténcia e propagacao
dos FMA e por meio de suas caracteristicas, como tamanho, coloracdo e aspecto da
parede, pode-se classificar e identificar espécies (MOREIRA; SIQUEIRA, 2006).

Existem numerosos trabalhos utilizando os FMA, no entanto, a genética desses
fungos ainda néo é totalmente conhecida. Os FMA s&o haploides, fato que fez com
gue esses organismos fossem considerados exclusivamente clonais, contrariando a
evolugdo, na qual prediz a extingdo acelerada de organismos que se reproduzem
unicamente por meio de clonagem por longos periodos (SOUZA et al.,, 2008).
Entretanto, Croll et al. (2009) encerraram as duvidas sobre a reproducdo desses
fungos, observando a formacdo de anastomose (fusdo de células das hifas) e a
troca de material genético entre estirpes completamente distintas.

Os FMA produzem esporos assexuais na ponta das hifas e os liberam no solo
ou no interior das raizes. Os esporos séo unicelulares e multinucleados, com formato
globoso a subgloboso, com coloracédo translicida a marrom e de tamanho variando
entre 22 e 1050 um de diametro (SCHENCK; PEREZ, 1990), sendo considerados os
maiores esporos do reino Fungi. Essas estruturas sdo produzidas em grandes
guantidades, sendo possivel encontrar centenas ou até milhares em 1 g de solo
(EGAN et al., 2014).

A dispersdo dos FMA ocorre por meio de esporos e hifas, que sao
considerados os principais propagulos. Os esporos podem percorrer distancias de
até 2 km, sendo transportados por meio da acdo do vento e animais invertebrados
(colémbolas e minhocas) e as hifas podem alcancar até 10 m de distancia devido a
anastomose (KIVLIN et al., 2011). Apos sua dispersao, os propagulos produzidos

pelos FMA atuam com o objetivo de colonizar as raizes das plantas.
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2.1.1 Formacéo da Simbiose

A associacdo entre raizes de plantas e fungos foi denominada de micorrizica
(do grego mukés = fungo e rhiza = raiz) e ocorre devido a sinalizacdo por meio da
liberacdo de moléculas entre ambos na rizosfera. A planta libera horménio vegetal
denominado de estrigolactona, que estimula a germinacdo de esporos e a
ramificacdo do micélio externo dos FMA. Por outro lado, as hifas liberam substancias
denominadas de fatores micorrizicos, formados por lipo-quito-oligossacarideos e
quito-oligossacarideos, os quais sao reconhecidos pela planta hospedeira e assim,
ocorre ativacdo da via de sinalizacdo de simbiose (OLDROYD, 2013).

O contato fisico entre a hifa fangica com a superficie da raiz fina (absorvente)
da planta induz a producdo de enzimas pelos fungos com o objetivo de degradar a
parede celular dos pelos absorventes ou de outras células da epiderme da raiz,
facilitando sua entrada. Dessa maneira, ocorre a formacao do hifopddio, estrutura
gque conduz na proliferacdo de hifas intercelulares e ao desenvolvimento de
arbusculos no interior das células corticais das raizes (OLDROYD, 2013). O
desenvolvimento dos arblsculos forma uma membrana periarbuscular, devido a
invaginacdo da membrana celular vegetal, desse modo, a membrana periarbuscular
do arbusculo e a membrana da célula cortical formardo uma eficiente interface de
troca bidirecional de substancias (BONFANTE; GENRE, 2010).

A invasédo de hifas de FMA nos tecidos da planta hospedeira ocorre devido a
uma reestruturacdo no interior das células corticais das raizes finas, provocando a
migracao de organelas e microtubulos, abrindo caminho para a entrada das hifas e a
formacdo de arbusculos. Além disso, com o estabelecimento da simbiose ocorrem
diversas modificacbes na expressdao génica do fungo e da planta, provocando
alteracbes morfofisiologicas essenciais para a transferéncia de substancias
(REQUENA et al., 2003).

Em um estudo sobre a sinalizagdo molecular e a transducao de sinais durante
a associacao micorrizica, Kiriachek et al. (2009) ratificaram que o processo de
sinalizacdo entre os individuos € fundamental para a ocorréncia da interagao.
Segundo os autores, a percepcao de ambos os simbiontes ocorrem antes do contato
fisico, envolvendo moléculas do exsudado de origem vegetal e sinais moleculares
dos FMA. No entanto, sabe-se que a germinacdo dos esporos ndo necessita

exclusivamente de um sinal vegetal. Existem estudos que demonstram que essas
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estruturas sdo capazes de germinar sob condi¢cdes fisicas, quimicas e
microbiolégicas adequadas (HARRISON, 2005; GIOVANNETTI et al., 2010).

Alguns fatores, como a disponibilidade de P no solo, podem influenciar
diretamente na sinalizagdo da planta com os FMA. Plantas deficientes em P
produzem maiores quantidades de compostos sinalizadores ativos, enquanto plantas
bem nutridas com P produzem menores quantidades desses compostos. Dessa
forma, solos com elevados teores de P sao capazes de provocar efeito de
diminuicdo de compostos sinalizadores nas plantas, diminuindo a colonizagdo das
raizes finas por hifas dos FMA (KIRIACHEK et al., 2009).

Gallaud (1904) identificou duas formacGes morfolégicas distintas durante a
colonizagdo do interior das raizes finas pelas hifas dos FMA. As formacdes do tipo
Paris ocorrem com o desenvolvimento extensivo de hifas mais grossas no interior
das células corticais das raizes, ocorrem em menores quantidades e apresentam
formato enovelado, denominadas de hifas arbusculares. Essas estruturas séo
comuns em plantas arbdreas, caracterizadas por desenvolvimento mais lento e
aguelas com menor dependéncia da simbiose (AHULU et al., 2005). Na formacao do
tipo Arum, as hifas crescem entre as células de maneira linear e longitudinal no
cortex da raiz, formando estruturas mais finas e com mais ramificacdes no interior
das células, configurando os arbusculos propriamente ditos. Desse modo, o tipo
Arum é comumente encontrado em plantas de crescimento rapido, como as
gramineas, e com alta responsividade por FMA. Uma mesma espécie de fungo pode
desenvolver as duas estruturas morfolégicas, dependendo da anatomia das raizes
da planta hospedeira (BEDINI et al., 2000). Além do mais, as caracteristicas do solo
e a (quantidade de nutrientes disponiveis também podem contribuir para a
variabilidade morfolégica dos dois tipos de formacédo (DICKSON, 2004).

De acordo com Ahulu et al. (2005), plantas de lento crescimento e pertencentes
aos estagios finais da sucessdo apresentam maiores quantidades de estruturas
morfologicas do tipo Paris em relacdo as do tipo Arum. Portanto, plantas arboreas
tardias apresentam maior abundancia de estruturas do tipo Paris do que as plantas
arbéreas pioneiras e estas mais ainda em relacdo as gramineas. Por outro lado, as
gramineas apresentam maior abundancia de estruturas morfolégicas do tipo Arum
em relacdo as plantas arbOreas pioneiras e estas, mais ainda em relacdo as
arboreas tardias.

As diferencas morfolégicas na colonizacdo das raizes podem interferir
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diretamente no fornecimento de nutrientes para as plantas. As hifas intercelulares do
tipo Arum se estendem ao longo do comprimento da raiz, aumentando a extensao
da colonizacdo micorrizica e a producdo dos arbusculos, podendo ser considerada
uma vantagem para o transporte continuo de nutrientes para a planta (DICKSON,
2004). Em contrapartida, estruturas do tipo Paris podem ser mais lentas nas trocas
de nutrientes, diminuindo o suprimento de energia para os fungos, o que pode ser
benéfico para plantas de crescimento lento (YAMATO; IWASAKI, 2002).

Buscando entender melhor as formas morfologicas das hifas no interior do
cortex das raizes finas, Chaudhry et al. (2012) realizaram estudo com duas espécies
de gramineas, Cymbopogon jwarancusa (lento crescimento) e Veteviria zizanioides
(rdpido crescimento) e observaram a ocorréncia do tipo Paris e Arum nas duas
espécies de gramineas. No entanto, o tipo Arum foi o predominante nas raizes de V.
zizanioides. Esses resultados corroboram estudos anteriores, como o de Dickson
(2004), de que a formacao simbidtica nas raizes de gramineas apresenta hifas finas,
ramificadas e desenoveladas, caracterizando os tipicos arbusculos. Os autores
concluiram ainda, que varios fatores podem também ter afetado o padrdo
morfolégico da colonizacdo, como as espécies de plantas utilizadas, nivel e
extensdo da colonizacdo micorrizica, abundancia das estruturas no coértex, as
caracteristicas quimicas do solo e fatores abidticos como a temperatura e a

intensidade luminosa.

2.1.2 Beneficios da Associacdo Micorrizica Arbuscular

Os FMA desempenham papel fundamental na manutencédo e na dinamica de
comunidades de plantas, sendo muito importantes na nutricdo das diferentes
espécies de plantas (MERGULHAO et al., 2014). As hifas fungicas que emanam das
raizes sdo capazes de obter nutrientes minerais em regides do solo que sao
inacessiveis as raizes das plantas, sendo que os FMA também sdo essenciais na
absorcédo de nutrientes de baixa mobilidade no solo, como o P (SMITH et al., 2009).
Os FMA ampliam o sistema de raizes das plantas, aumentando a area de
exploragdo do solo, contribuindo com aumento na capacidade de absor¢édo de agua.

Também proporcionam aumento na resisténcia das plantas aos estresses, como
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ataque de pragas e doencas (NEWSHAM et al., 1995), periodos de seca
prolongados e solos contaminados (FOLLI-PEREIRA et al., 2012).

De modo geral, os FMA melhoram a qualidade fisica, quimica e biol6gica do
solo (BERBARA et al., 2006), além de aumentar a absorcao de N, K, Ca, Mg, Zn, Cu
e Mn pela planta hospedeira (ZANGARO et al., 2000; LEHMANN et al., 2014;
RONDINA et al., 2014). No entanto, 0 aumento na capacidade em obter o P € uma
das caracteristicas mais importantes para as plantas hospedeiras. Os FMA sao
capazes de suprir mais de 90% da necessidade de N e P das plantas hospedeiras
(SMITH; READ, 2008). As hifas fungicas externas possuem calibres de 2,5 a 5,0
vezes menores do que os pelos absorventes e, dessa forma, conseguem acessar
macro e microporos que sdo inacessiveis ao sistema de raizes finas. Ademais, o P
absorvido pelas hifas externas € translocado para as hifas internas da raiz e,
posteriormente, para as células corticais das raizes das plantas em uma velocidade
superior a difusdo do P do solo, sendo capaz inclusive de transpor as zonas de
deplecdo que se formam na rizosfera (SMITH; READ, 2008: RONDINA et al., 2019).

Os FMA, por meio das hifas externas, absorvem e transportam os nutrientes do
solo para as hifas intracelulares até chegar aos arbusculos. No entanto, o transporte
bidirecional de nutrientes e carbono ocorre de forma separada. Existem evidéncias
citoquimicas que as membranas na interface da hifa dos FMA sempre apresentam
atividade da enzima ATPase, porém na interface arbuscular essa atividade € fraca
ou ausente, a0 mesmo tempo que na membrana periarbuscular da planta, esta
atividade é uniformemente alta. Dessa forma, Gianinazzi-Pearson et al. (1991)
indicaram que o carbono pode ser fornecido para o FMA na interface intercelular e
0s nutrientes sao translocados para as plantas na interface arbuscular.

Ryan et al. (2003) identificaram altas concentragbes de P nas hifas que
colonizam o interior das raizes e variou de 60 a 170 mmol kg?, enquanto nos
arblsculos os valores variaram entre 30 a 50 mmol kg?. Os valores encontrados
superam os niveis de P dos solos e tecidos vegetais, ressaltando a capacidade que
os FMA possuem em absorver e acumular P.

Outra forma que os FMA contribuem para a obtencdo de P pelas plantas é por
meio da producao e liberacdo de enzimas fosfatases, as quais catalisam a liberacéo
de P dos complexos organicos, tornando possivel sua absorcdo pelas plantas na
forma idnica. Além disso, os FMA contribuem com a formagdo de moléculas

organicas ricas em P, denominadas de polifosfatos, promovendo a reducdo da
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concentracdo de P inorganico no interior das hifas e permitindo assim fluxo continuo
para as raizes das plantas. Além disso, 0 aumento da absorcdo de P na regido da
rizosfera promove redugéao do pH tornando-o levemente acidificado, fato que facilita
a solubilidade do P nessa regiao do solo (MOHAMMED et al., 2004).

Viereck et al. (2004) sugerem que na associacao micorrizica o fluxo bidirecional
entre o P e o C fotoassimilado é regulado pelos FMA. Os autores relatam que o
fornecimento de C sintetizados pelas plantas, interfere diretamente na absorcao e
transferéncia de P pelos fungos, uma vez que os FMA forneceram P apenas quando
as plantas retribuiram com C como compensacao. Diante da maior oferta de C, os
FMA diminuem a sintese de polifosfatases, promovendo aumentos nos teores de P
inorganico citoplasmaticos, bem como a sua incorporacdo em fosfolipidios e
polifosfatos.

Os FMA também contribuem para a estruturagcdo do solo, auxiliando na
formacdo e estabilizacdo dos macros e microagregados do solo. A producdo de
micélio externo, associada com a producdo de glomalina, substancia com
propriedade aderente, sdo capazes de unir as particulas minerais do solo em
estruturas maiores, contribuindo, dessa forma, para um solo mais bem estruturado
(BERTAGNOLI et al., 2020). As bactérias que se multiplicam na superficie das hifas
externas também produzem substancias aderentes (polissacarideos) que contribuem
para a unido das particulas do solo.

Bertagnoli et al. (2020) realizaram estudo com aplicagdes de dejetos de aves e
suinos no solo para verificar a influéncia na comunidade de FMA e na estruturacéo
do solo. Os autores verificaram que os dejetos estimularam os FMA e que estes, por
meio da produgdo de micélio externo e glomalina, desempenharam papel
fundamental na formacdo de micro e macroagregados, contribuindo para melhor
estruturacdo do solo.

Os FMA também sdo importantes na biorremediacdo e desintoxicacdo de
solos. Esses fungos possuem acdo “biocontroladora” e sdo capazes de mitigar o
estresse causado por poluentes organicos e metais pesados (SIQUEIRA et al.,
2002). Plantas colonizadas com FMA que crescem em solos contaminados por
metais pesados ndo apresentam quantidades significativas desses contaminantes
nos tecidos porque os FMA complexam esses metais, tornando-os indisponiveis
para as plantas. Cabello (1997) relatou que os FMA sao capazes de compensar a

reducdo do crescimento de raizes de plantas em solos poluidos, incrementando a
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absorcao de recursos do solo por meio das hifas em substituicdo da absorcéo pelas
raizes.

Além de promover diversos beneficios para as plantas e para o solo, os FMA
podem colonizar, ao mesmo tempo, raizes de diferentes plantas formando uma rede
subterranea denominada de rede micorrizica comum (RMC). Por meio dessa rede
(conhecida também como a internet das plantas), os FMA sdo capazes de
interconectar e promover a troca de substancias entre as diferentes plantas
interconectadas, podendo alterar profundamente a dinamica da ecologia vegetal
(GIOVANNETTI et al., 2004).

2.2 REDE MICORRIZICA COMUM

A rede micorrizica comum (RMC) é uma via subterranea de comunicacgéo entre
raizes de plantas mediada por FMA formadores da rede. A RMC permite que plantas
vizinhas troguem nutrientes e agua (WEREMIJEWICZ et al., 2016), compostos
sinalizadores (SONG et al., 2014; CABRAL et al., 2018) e fotoassimilados (BEVER
et al., 2010). Essa rede de comunicacdo pode ser formada por uma ou mais
espécies de FMA que coloniza raizes de plantas vizinhas ou por anastomose, no
qual ocorre a fusdo de hifas interconectando o micélio de diferentes espécies de
FMA, porém geneticamente proximos, 0s quais colonizam outras plantas da mesma
espécie ou de espécies diferentes (GIOVANNETTI et al., 2004; MIKKELSEN et al.,
2008).

A formacdo da RMC ocorre pois é mais favoravel aos FMA colonizar mais de
uma planta pelo fato de ser uma estratégia de menor risco do que colonizar apenas
uma unica planta (GORZELAK et al., 2015). Desse modo, a RMC pode afetar a
sobrevivéncia, nutricdo e a competitividade entre as plantas. No entanto, quem
controla essa rede, sobretudo o fluxo de nutrientes, ainda permanece desconhecido
(BUCKING et al., 2016).

Os FMA formadores da RMC absorvem os nutrientes do solo, como o P e o N,
e distribuem para as plantas hospedeiras (SMITH; READ, 2008), assim como a
agua, que move em direcdo as plantas durante o dia devido a alta transpiracdo e em
direcdo ao solo seco no periodo da noite (EGERTON-WARBURTON et al., 2007).
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Os FMA da RMC podem transferir N de uma planta para outra, podendo ser na
forma tanto de NH4* quanto de NOs", porém ha preferéncia pelo NH4* por demandar
menor gasto energético no processo de assimilacdo (TANAKA; YANO, 2005;
FELLBAUM et al., 2012). Além dos macro, os micronutrientes também podem ser
trocados entre plantas via RMC (ASAY, 2013). A RMC pode movimentar compostos
sinalizadores entre plantas (QUEREJETA et al.,, 2003) tais como moléculas
organicas de inducdo de defesa contra patégenos (SONG et al.,, 2010) e insetos
(SONG et al., 2015). A RMC também pode transportar compostos aleloquimicos,
influenciando a competicdo com outros individuos ou outras espécies de plantas
(NILSSON, 1994).

Merrild et al. (2013) avaliaram o desenvolvimento de Solanum lycopersicum
interconectadas com Cucumis sativus por meio da RMC. Os autores encontraram
em C. sativus maior quantidade de P recebido da RMC. No entanto, observaram que
nao houve transferéncia de P de uma planta para outra, ocorrendo apenas a
preferéncia da RMC em direcionar o fluxo do P absorvido do solo para C. sativus,
porque essa espécie de planta forneceu maior quantidade de C para os FMA do que
espécie S. lycopersicum.

Em relacdo ao N, He et al. (2009) verificaram evidéncias de transporte desse
nutriente via RMC entre plantas, visto que encontraram maiores quantidades de N
em espécies de plantas nédo fixadoras do que em espécies fixadoras de N por meio
de bactérias diazotréficas. Dessa forma, sugeriram que houve transferéncia de N da
planta fixadora para a planta ndo fixadora, indicando que a RMC pode favorecer o
desenvolvimento de plantas em areas com limitacfes desse nutriente, contribuindo
para o aumento na diversidade de espécies de plantas.

Egerton-Warburton et al. (2007) estudaram a capacidade que a RMC possui
em transportar agua entre as plantas interconectadas. Os autores encontraram que
espécies de plantas que possuem menor responsividade micorrizica (geralmente
apresentam baixa taxa de colonizacdo nas raizes), como as espécies Eriogonum
fasciculatum e Keckiella antirrhinoiedes, receberam menores quantidades de agua
da RMC. Além do mais, os autores verificaram que apenas uma pequena
porcentagem das hifas dos FMA estava envolvida com a transferéncia de agua entre
as plantas, sugerindo que o movimento da agua na RMC é essencial para os
vegetais em periodos de seca e que as caracteristicas dos FMA formadores da rede

podem ser um componente desse mecanismo.
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Song et al. (2010) realizaram estudo sobre a transferéncia de sinais de defesa
entre plantas e constataram a ocorréncia da sinalizacdo enviada da planta atacada
para a planta saudavel via RMC. As plantas de Lycopersicon esculentum foram
conectadas pela RMC formada pelo fungo Glomus mosseae e atacadas pelo fungo
patogeno Alternaria solani. Os sinais de defesa induziram a planta que néo havia
sido atacada pelo patdgeno a produzir enzimas defensivas, como a peroxidase,
quitinase, polifenol oxidase, entre outras. Além do mais, as plantas que receberam
0s sinais moleculares ativaram seis genes relacionados a defesa. Portanto, a
comunicacao entre plantas foi toda mediada pela RMC, pois as plantas ndo tiveram
nenhuma outra forma de contato, como via aérea ou via raizes.

Song et al. (2015) encontrou que a RMC transferiu quantidades significativas
de C e sinais de estresse contra a herbivoria causada pela lagarta Choristoneura
occidentalis. A herbivoria induziu o0 aumento da atividade da peroxidase e de outras
enzimas, tanto nas plantas que sofreram os ataques, como nas plantas protegidas e
interconectadas com a RMC. Os autores verificaram também que plantas de
Pseudotsuga menziesii foram capazes de induzir respostas defensivas em Pinus
ponderosae e, desse modo, podem transferir recursos e sinais de estresse para
vizinhos interespecificos, sugerindo que a RMC pode servir como via de
comunicacao interespecifica, facilitando a recuperacdo e a sucessdo vegetal em
florestas apos perturbacéo.

Barto et al. (2011) estudaram a capacidade de transporte de compostos
aleloguimicos via RMC e encontraram que as substancias inibidoras produzidas
pelas plantas Tagetes tenuifolia alcancaram distancias de duas a quatro vezes
maiores na presenca da RMC quando comparadas ao tratamento sem a rede.
Resultados semelhantes foram encontrados por Marler et al. (1999) utilizando as
espécies Centaurea maculosa e Festuca idahoensis. Portanto, fica evidente que a
RMC também realiza o transporte desse tipo de moléculas inibidoras do crescimento
de plantas, as quais, em geral, sdo altamente hidrofobicas e de baixa difusdo no
solo. Os compostos aleloquimicos podem ser produtos do metabolismo celular ou
sintetizados pela planta com fungdo de inibir a emergéncia ou crescimento de
plantas vizinhas. Esses compostos podem ser liberados por volatilizacao, lixiviacao,
exsudacao radicial ou decomposicdo de residuos vegetais e sado capazes de
interferir nas atividades vitais das plantas, prejudicando a fotossintese, respiracéo,

sintese de proteinas, atividades enzimaticas, entre outros, e esses efeitos negativos
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podem ser elevados por meio do transporte realizado via RMC (SIQUEIRA et al.,
1991).

Os primeiros estudos com RMC foram realizados por Reid e Woods (1969) e
Bjorkman (1970). De certa forma, o assunto RMC é relativamente recente, sobretudo
na capacidade de transportar C de uma planta a outra, como relatado inicialmente
por Simard et al. (1997). Neste estudo, foi realizado marcacao isotopica e puderam
verificar que o C possuia transferéncia bidirecional entre as plantas testadas, na qual
uma delas aumentou em 10% seu contetdo de C liquido. Desde entdo, diversos
trabalhos sobre o transporte de C via RMC foram publicados (CAREY et al., 2004;
BEVER et al., 2010; COURTY et al., 2011).

Carey et al. (2004) encontraram evidéncias fisiolégicas da ocorréncia de
transferéncia de C da graminea nativa Festuca idahoensis para outra graminea
invasora Centaurea maculosa. Quando as espécies de plantas foram cultivadas e
interconectadas pela RMC a graminea invasora apresentou maior biomassa quando
comparado com a planta cultivada de forma isolada. Por meio de andlises de C
marcado foi possivel verificar que a graminea nativa contribuiu com mais de 15% do
C encontrado na graminea invasora, indicando que a transferéncia de C via RMC
pode ser um mecanismo importante pelo qual as gramineas invasoras competem
com plantas nativas.

De fato, os mecanismos que envolvem o controle de troca de C e nutrientes
entre as plantas via RMC ainda permanecem pouco entendidos (WALDER, 2014).
Dessa forma, a interacdo planta-planta via RMC pode estabilizar ou desestabilizar
toda a comunidade de plantas, influenciar no estabelecimento de plantulas e

contribuir com a competicdo por nutrientes minerais (WAGG et al., 2011).

2.2.1 Rede Micorrizica Comum e a Competicdo Entre Plantas

A colonizacdo das raizes de uma espécie de planta por uma espécie de FMA
envolve baixo grau de especificidade. Em uma comunidade de plantas, varios
individuos, inclusive de espécies diferentes, podem ter suas raizes colonizadas por
uma ou mais espécie de fungo e, dessa forma, serem interconectados por uma via
subterranea (SMITH; READ, 2008). Dessa forma, a RMC pode se estender por
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muitos quildmetros e conectar os vegetais de uma floresta inteira (WOHLLEBEN,
2017). Essa rede pode interferir diretamente na comunidade de plantas (WILSON et
al., 2009), sobretudo no estabelecimento de plantulas, permitindo que estas se
conectem a uma rede estabelecida. A RMC promove a interacdo entre plantas e
proporciona a troca de recursos diretamente planta-planta (SIMARD et al., 2002),
podendo facilitar (van der HEIJDEN, 2004) ou prejudicar o estabelecimento de
plantulas em determinadas situacdes (KYTOVIITA et al., 2003).

A relagdo da RMC com a comunidade de plantas ainda ndo € bem definida,
pois diversos estudos relatam efeitos benéficos as plantas conectadas a RMC (van
der HEIJDEN, 2004) e outros relatam efeitos de supressdo (KYTOVIITA et al., 2003;
JAKOBSEN, 2004; JANOS et al.,, 2013; MERRILD et al., 2013; ZANGARO et al.,
2018). De acordo com van der Heijden e Horton (2009), em uma comunidade
vegetal com 60 espécies de plantas, 42% das plantulas pertencentes a uma RMC
apresentaram respostas positivas, enquanto 58% foram suprimidas ou ndo foram
afetadas pela rede.

As plantas contribuem com diferentes quantidades de C para a manutencéo da
RMC, podendo, dessa forma, influenciar na quantidade de nutrientes recebidos em
troca (SELOSSE et al., 2006). Smith et al. (2009) sugeriram que uma espécie de
planta pode fornecer pouco C para a RMC, porém receber quantidade suficiente de
nutrientes minerais em troca. Portanto, obteria vantagem competitiva, apresentando
custo menor de C em relacdo a outras plantas pertencentes a RMC. Ao contrario,
em uma visdo micocéntrica, Wyatt et al. (2014) sugerem que a quantidade de
nutrientes minerais repassados as plantas é regulada pelo préprio FMA formador da
RMC, o qual da preferéncia para as plantas que mais fornecem C e, desse modo,
retribui com maior fluxo de nutrientes.

Janouskova et al. (2011) encontrou que plantulas conectadas a RMC formada
por plantas adultas apresentaram menor crescimento quando comparadas as
plantulas que ndo estavam conectadas a essa rede. Foi sugerida a ocorréncia de
certa preferéncia na alocacao de recursos entre os individuos pertencentes a RMC.
Essa preferéncia pode estar relacionada com a quantidade e o tipo de arbuUsculos
formados pelos FMA no interior das células das raizes das plantas. Lekberg et al.
(2010) encontraram o dobro de arbusculos em raizes de plantas que forneciam mais
C a RMC e, por consequéncia, essas raizes recebiam até dez vezes mais P do que

as raizes que forneciam menos C a rede. O tipo de arbusculo formado nas células
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do cértex das raizes também pode ser responsavel por facilitar ou dificultar a troca
de substéancias entre as plantas hospedeiras e os fungos formadores da rede.

As formagbes de arblsculos do tipo Arum sdo caracterizadas por estruturas
mais finas e com mais ramificacdes, sendo muito eficientes na troca fungo-planta.
Por outro lado, formacfes do tipo Paris sdo compostas por estruturas mais grossas e
com menos ramificacbes, desse modo, sdo menos eficientes para a troca de
nutrientes entre as plantas e os fungos da RMC (AHULU et al., 2005). Além do mais,
a relacdo entre os fungos formadores da RMC e as plantas pertencentes a essa
rede, vai além do fornecimento de macronutrientes essenciais como o P, sendo que
o fornecimento de micronutrientes como o Mn também contribui significativamente
para 0 sucesso dessa associacdo. Os FMA fornecem Mn para as plantas que
possuem altas taxas de fixacdo de C, e esse elemento é essencial no fotossistema
I, crucial para realizacdo da fotossintese (YACHANDRA et al., 1996). Desse modo,
a producdo de carboidratos € aumentada e maiores quantidades de C séo
disponibilizados aos fungos da RMC, os quais retribuem com maiores quantidades
de Mn e outros minerais do solo (KIERS et al., 2011; WEREMIJEWICZ; JANOS
2013).

Resultados semelhantes relacionados com a preferéncia dos FMA formadores
da RMC em direcionar o fluxo de nutrientes para determinadas plantas foram
encontrados por Hammer et al. (2011) e Merrild et al. (2013). Esses resultados
também sugerem que a troca de nutrientes assimétrica entre individuos associados
a RMC pode estar relacionada com a quantidade de estruturas de troca (arbusculos)
produzidas pelos FMA, as quais sao induzidas pela producédo de carboidrato pela
planta hospedeira (KIERS et al., 2011). Nas plantas em que houve a maior
qguantidade de carboidratos produzidos foram encontradas maiores quantidades de
arbasculos nas células das raizes (LEKBERG et al., 2010). Sendo assim, os FMA
podem ser induzidos a produzir maiores quantidades dessas estruturas para obter
maior quantidade de C produzido pela planta hospedeira. Em sentido contrario, ao
mesmo tempo em que recebe o C da planta, as grandes quantidades de arbusculos
favorecem a transferéncia de abundante quantidade de nutrientes, principalmente o
P para a planta hospedeira. Por outro lado, plantas que produzem menores
quantidades de carboidratos, estimulam ou induzem a menor formacdo de
arbusculos pelos FMA em suas células corticais, provocando menor translocacao de

C ao fungo e ao mesmo tempo menor retorno de nutrientes para as plantas.
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Parece haver uma convergéncia para a existéncia de um mecanismo de
recompensa reciproca dos nutrientes entre os simbiontes. A quantidade de
nutrientes fornecidos pelos fungos as plantas é diretamente proporcional a
qguantidade de C que ele recebe. Muitas vezes o fungo acumula grandes
guantidades de P e outros nutrientes em suas estruturas, como esporos, vesiculas e
hifas, ao invés de repassa-los para as plantas, principalmente quando recebem
baixas quantidades de carboidratos de suas hospedeiras (LEKBERG et al., 2010).

Em uma comunidade de plantas conectadas com a RMC, os individuos
maiores obtém parcela desproporcionalmente maior dos recursos disponiveis do que
recebem os individuos menores, podendo limitar o crescimento desses individuos, e
assim, a RMC possui a capacidade de potencializar o efeito assimétrico na
distribuicdo dos recursos (FACELLI; FACELLI, 2002; MERRILD et al., 2013). Merrild
et al. (2013) realizaram estudo para avaliar o crescimento de plantulas de Solanum
lycopersicum conectadas com a RMC originada da simbiose entre FMA e plantas
adultas de Cucumis sativus. A RMC provocou forte supressao no crescimento de
plantulas de S. lycopersicum, apresentando menores taxas de crescimento quando
comparadas as plantulas crescidas na auséncia da RMC. Além do mais, quando a
parte aérea das plantas adultas de C. sativus foi podada, as plantulas de S.
lycopersicum ligadas a RMC apresentaram melhora no crescimento e obtiveram 6,5
vezes mais P. Desse modo, os autores puderam verificar que a RMC aumenta a
competicdo interespecifica entre as plantas e se comporta de forma assimétrica,
transferindo maiores quantidades de P para as plantas adultas, as quais fornecem a
maior parte do C a rede, e tornam as plantulas deficientes em P.

De acordo com Merrild et al. (2013), as caracteristicas das plantas que mais
influenciam na capacidade de suprir C a RMC séo a taxa de crescimento, o tamanho
da planta e a proporcéo raiz/parte aérea. Assim, a planta mais velha e maior, com
rapida taxa de crescimento e que apresenta maior area foliar pode fornecer mais C
ao fungo da RMC e este transfere mais nutrientes para esta planta. O efeito da RMC
sera positivo ao individuo maior e supressivo as outras plantas menores, mais
jovens e com menor taxa de crescimento.

Além de distribuir os nutrientes de forma assimétrica entre as plantas, a RMC
pode absorver grande parte dos nutrientes do solo ao redor das raizes da planta
suprimida e transporta-los para a planta que sera beneficiada, impossibilitando,

dessa forma, que a planta suprimida consiga absorver e utilizar esses nutrientes do
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solo (JANOUSKOVA et al., 2011; MERRILD et al., 2013). Isto conduz a um
aprofundando na limitacdo dos nutrientes para as plantas menores, principalmente
em relacdo ao P (LI et al., 1991) e ao N inorganico (JOHANSEN et al., 1992).

A capacidade de uma planta produzir grandes quantidades de C e receber
mais nutrientes da RMC néo € o unico fator que contribui para a distribuicdo
assimétrica dos recursos da rede. As espécies de FMA que formam a RMC (ZHENG
et al., 2015), assim como a forca de absorcdo das plantas hospedeiras (WALDER,;
van der HEIJDEN, 2015) podem influenciar na dinamica do fluxo de nutrientes da
RMC. Walder et al. (2012) estudou duas espécies de plantas, Linum usitatissimum e
Sorghum bicolor, com a RMC formada por duas espécies de FMA, o Glomus
intraradices e o Glomus mosseae. Foi encontrado que embora o L. usitatissimum
contribuiu com grandes quantidades de C, recebeu baixas quantidades de P e N em
troca da RMC. Por outro lado, o S. bicolor forneceu menos C e recebeu 94% de P e
80% do N disponivel da RMC. Desse modo, o S. bicolor possui forca de absorcéo
muito maior do que a espécie L. usitatissimum, pois mesmo contribuindo com
menores quantidades de C, ainda assim recebeu a maior parte do P e N disponivel
na RMC.

O efeito de supressédo via RMC geralmente ocorre com plantas adultas sobre
as plantulas, independentemente se pertencem a mesma espécie ou néo. Porém,
em diferentes intensidades luminosas o efeito supressivo também pode ocorrer.
Weremijewicz et al. (2016) avaliaram os efeitos competitivos promovidos pela RMC
em Andropogon gerardii em plantas que apresentaram a mesma idade, porém com
individuos em situacdo de sombra e com alta disponibilidade luminosa. As plantas
presentes a pleno sol receberam a maior parte dos nutrientes da RMC e
apresentaram maior crescimento em relacdo aos individuos sombreados. As plantas
ensolaradas receberam 27% do nitrogénio oriundo de individuos vizinhos
sombreados e apresentaram maiores valores de massa seca, evidenciando que 0s
fungos da RMC favoreceram as plantas metabolicamente mais ativas e que
forneciam maior quantidade de C.

Janos et al. (2013) verificaram que as RMC formada por plantas da floresta
tropical do norte da Australia inibiam o crescimento de plantulas de Eucalyptus
tetrodonta. As plantulas de E. tetrodonta s6 conseguiram se instalar e ocupar a
floresta tropical quando ocorrem queimadas, 0 que provocam a morte da

comunidade de plantas nativas e a RMC. Ao interconectar plantulas de E. tetrodonta
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com a espécie da floresta tropical Ceiba pentandra via RMC, as plantulas E.
tetrodonta apresentaram alta deficiéncia de Fe, ocorrendo a morte de 30% dos
individuos. Foi sugerido que na floresta tropical as RMC s&do mediadoras da
competicdo subterranea e os FMA podem exacerbar a deficiéncia de ferro,
aumentando assim a resisténcia a invasao de E. tetrodonta na floresta tropical.

Nakano-Hylander; Olsson (2007) verificaram a transferéncia de C entre as
espécies Trifolium subterraneum e Plantago lanceolata via RMC formada por
Glomus intraradices e constataram que a alocacdo de C por meio da RMC é
influenciada pelas espécies de plantas. Além disso, encontraram que a RMC é
extremamente importante no fluxo de C entre as espécies T. subterraneum e P.
lanceolata.

Zangaro et al. (2018) estudaram os efeitos competitivos da graminea B.
brizantha sobre espécies arbdreas de fase inicial e final da sucessao e verificaram
que as arbdreas de fase final sobreviveram aos efeitos competitivos da graminea,
justificando sua sobrevivéncia devido as raizes mais longas e grossas dessas
espécies arbdreas formadas no emaranhado de raizes de B. brizantha. Por outro
lado, as espécies arbdéreas de fase inicial ndo sobreviveram quando estavam
conectadas com as B. brizantha via RMC. Dessa forma, o sistema de raizes da B.
brizantha utilizou a RMC para aumentar a competitividade com as espécies arboreas
de fase inicial da sucessdo. Além do mais, quando o efeito de competicdo foi
exclusivo via RMC, as espécies arboreas de fase inicial isoladas apresentaram
crescimento trés vezes maior quando comparadas com as arbéreas em contato com
a RMC.

2.3 SUCESSAO ECOLOGICA

O conceito de sucessao ecoldgica tem sido desenvolvido desde o inicio do
século XX, sendo considerado um processo ordenado e previsivel, com alteracdes
na vegetacgéo, representando a historia de vida da comunidade vegetal. Em areas de
sucessdo, cada grupo ecolégico de plantas atua como facilitador e pode criar
condicdes adequadas para a instalacdo das espécies de plantas dos proximos

grupos (CLEMENTS, 1916). A sucessao ecolégica de plantas compreende



31

alteracdes progressivas e continuas que proporcionam complexidade nas interacdes
entre 0s organismos ao longo do tempo, podendo se estender por centenas ou
milhares de anos, variando de acordo com as condi¢cdes ambientais (RICKLEFS,
2010).

O tema sucesséao ecoldgica tem sido estudado desde o século XIX, no entanto
ainda nao foi totalmente compreendido e a dindmica da sucessao € muito debatida
por diversos autores, principalmente pela dificuldade em definir as espécies
pertencentes a cada grupo ecoldgico e 0 estagio no qual a sucessao se encontra
(MEINERS et al., 2015). Dessa maneira, muitas espécies ndo se enquadram em
grupos ecologicos propostos na literatura, gerando diversas ramificacbes de
pensamento sobre o assunto (DURIGAN, 2012).

Em areas de inicio de sucessdo ocorre primeiramente o desenvolvimento de
espécies herbaceas e arbustivas que sdo progressivamente substituidas por
espécies arboreas pioneiras helidfitas de vida curta e posteriormente pelas espécies
arbéreas tardias de vida longa e que sdo menos exigentes em luminosidade e mais
exigentes para as condi¢des de fertilidade do solo, contribuindo para a complexidade
estrutural e aumento da biodiversidade (RICKLEFS, 2010). A classificacdo das
espécies de plantas em grupos ecologicos é uma importante ferramenta na
compreensao da sucessdo ecoldgica, porém a grande distribuicdo das espécies
dificulta a determinacg&o dos critérios de classificagdo (PAULA et al., 2004).

De acordo com Odum e Barrett (2008) a sucessao pode ser dividida em
primaria ou secundaria de acordo com o histérico do local em que ocorre o
estabelecimento das plantas. A sucessao primaria ocorre em uma area que nunca
havia sido habitada anteriormente, como uma superficie de exposi¢do recente ou
uma rocha. A sucessdo secundaria ocorre em areas em que havia vegetacao
anteriormente, no entanto, devido a acdo antrOpica ou catastrofe natural, a
vegetacdo foi perdida, como por exemplo, uma floresta destruida ou uma mata
gueimada. Nessas areas, a sucessao ocorre de maneira mais rapida pelo fato dos
organismos ou seus propagulos ainda permanecerem presentes, contribuindo com o
desenvolvimento da comunidade nesse local.

Basicamente, existem trés grupos ecolégicos de plantas em areas de
sucessdo, 0s quais sdo baseados na quantidade de luz necessaria para seu
desenvolvimento (SWAINE; WHITMORE, 1988). As gramineas, ervas e arbustos

consistem nos vegetais de fase inicial, apresentam elevada taxa metabdlica, alto
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requerimento nutricional, alta demanda por luz e intolerantes ao sombreamento.
Possuem crescimento rapido e alta susceptibilidade a colonizacdo micorrizica,
investindo grandes quantidades de fotoassimilados para a manutencéo da simbiose
(ZANGARO et al., 2012). As espécies arboreas pioneiras sdo as plantas da fase
intermediaria, que sdo ainda muito exigentes em luz, porém um pouco mais
tolerantes ao sombreamento, apresentam alta demanda metabdlica e alta
reponsividade por FMA. As espécies arboreas tardias compreendem o0s vegetais da
fase final da sucesséo, crescem em ambientes sombreados e sdo caracterizadas
pela baixa taxa metabdlica, crescimento lento e baixa responsividade micorrizica
(ZANGARO et al.,, 2013). Dessa forma, as gramineas juntamente com ervas e
arbustos exercem funcéo facilitadora, melhorando as condi¢cdes ambientais para a
posterior instalacdo de espécies arbdreas pioneiras e tardias (ROGALSKI et al.,
2003).

As espécies de plantas das fases iniciais e intermediarias da sucessdo, como
gramineas e arbOreas pioneiras, apresentam crescimento inicial muito rapido,
exigindo dessa forma, elevadas taxas de absor¢cdo de nutrientes para suprir 0 alto
metabolismo desses grupos de plantas (ZANGARO et al., 2014). Embora essas
plantas apresentem sistema de raizes finas com caracteristicas morfofisiologicas
para proporcionar elevado potencial de exploracdo do solo, ainda assim sao
altamente dependentes dos FMA (RONDINA et al. 2019). As sementes de espécies
de plantas das fases iniciais e intermediaria sdo pequenas e possuem pouca reserva
nutricional, que associados aos solos de baixa fertilidade encontrados em areas de
inicio de sucessao, reforcam a alta responsividade micorrizica que essas espécies
possuem para suprir o fornecimento de nutrientes em quantidades suficientes para
garantir a sobrevivéncia da planta (ZANGARO et al., 2000). Por outro lado, as
espécies tardias se desenvolvem em solos mais férteis e sdo caracterizadas por
possuirem menores taxas metabdlicas e consequentemente demandas nutricionais
mais baixas, além de raizes absorventes mais grossas (COMAS et al., 2014).
Ademais, geralmente apresentam grandes sementes com alta reserva nutricional,
fatores que as tornam menos dependentes de FMA para seu desenvolvimento
inicial. Dessa forma, a baixa coloniza¢cdo micorrizica pode ser uma adaptacéo para a
conservagao de energia e sobrevivéncia das espécies de plantas pertencentes as
fases mais tardias da sucessao no inicio de seu desenvolvimento (ZANGARO et al.,
2012).



33

Em comunidades de plantas ocorrem diversas interacdes entre as espécies,
como a competicdo por recursos, facilitacdo e alelopatia, configurando fenémenos
essenciais para o entendimento da dindmica da sucesséo ecologica de plantas.
Além disso, as interagGes biolégicas podem agir de diferentes maneiras em cada
grupo ecoldgico, podendo contribuir ou inibir a coexisténcia das espécies. Dessa
forma, a rede micorrizica comum surge como um fator bioldogico de grande
relevancia, podendo interferir fortemente, de maneira positiva ou negativa, no
estabelecimento e crescimento de diferentes espécies de plantas em uma

comunidade vegetal, independente da fase da sucessao em que se encontra.

2.3.1 Brachiaria brizantha

Brachiaria brizantha, conhecida como braquiaria ou brizanthdo, é uma
graminea originaria da regido leste do continente africano, local com bons niveis de
fertilidade de solo e baixa precipitacdo anual (média de 700 mm). Inicialmente foi
descrita por Trinius (1834) como uma subdivisdo do género Panicum, no entanto,
Webster (1987) reclassificou esse vegetal como pertencente ao género Brachiaria.
Posteriormente, foi classificada como pertencente ao género Urochloa, porém, por
meio de analises moleculares de DNA ribossémico, Torres e Morton (2005)
corroboraram com a reclassificacdo de Webster e definiram o posicionamento
taxondmico dessa graminea no género Brachiaria.

A braquiéria € uma graminea comumente encontrada em diversas regifes do
Brasil, caracterizada como cosmopolita, perene, poliploide de reproducdo apomitica,
cespitosa, muito robusta, podendo alcancar 1,60 m de altura, possui crescimento
entouceirado com colmos iniciais prostados, porém com perfilhos eretos. As laminas
foliares sdo largas e longas com formato linear-lanceoladas, possuem pelos na
por¢cdo apical, bainhas pilosas, com cilios nas margens, pubescéncia na face ventral
e glabra na face dorsal. A inflorescéncia ocorre em forma de panicula medindo de 40
a 50 cm, com quatro a seis racemos (NUNES et al., 1985; SOARES FILHO, 1994;
VALLE et al., 2004).

Essa graminea € uma espécie vegetal de facil adaptacdo, habitando desde

margens de florestas até areas inundaveis e regibes semidesérticas, apresentando,
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entretanto, maior ocorréncia em areas de savana (VALLE et al., 2004). Devido sua
facil adaptacao, associada a elevada produtividade e valor nutritivo, a B. brizantha é
muito utilizada para alimentagdo animal em &reas de pastagem. Sua capacidade
adaptativa é relacionada ao sistema de raizes profundo e vigoroso, o qual aumenta
a tolerancia ao déficit hidrico e a absorcao de nutrientes em camadas profundas do
solo (BARDUCCI et al., 2009), além de grande quantidade de sementes produzidas
e longo tempo de viabilidade (HOPKINSON et al., 1996).

A braquiéria foi introduzida no Brasil durante a década de 1950, com larga
expansdo nas décadas de 1970 e 1980, sobretudo em areas de clima mais quente
(AMBIEL et al., 2008). Atualmente, a B. brizantha é a espécie forrageira mais
semeada no Brasil e com o maior volume de sementes destinadas a exportacéo,
sendo considerada uma espécie invasora de ambientes naturais.

A B. brizantha apresenta caracteristicas fisioldgicas que as tornam
competidoras agressivas mais eficientes do que as espécies nativas. Fatores como
metabolismo fotossintético do tipo Ca, grande eficiéncia fotossintética e na utilizacéo
de nutrientes, ciclo reprodutivo curto, tolerdncia a herbivoria e desfolhamento, alta
capacidade de rebrotamento e regeneracdo, alta taxa de crescimento e trocas
gasosas, alta alocacdo de biomassa foliar (WILLIAMS; BARUCH, 2000), alto
potencial alelopatico (MARTINS et al., 2006; BARBOSA et al., 2008) e elevada
responsividade por FMA (ZANGARO et al., 2018) tornam essa graminea altamente
eficiente na competicdo com espécies nativas. Silveira et al. (2013) apontam que as
gramineas exoticas sdo as principais responsaveis pela mortalidade de plantulas
plantadas em areas de restauracdo ecoldgica.

O estabelecimento das B. brizantha ocorre primeiramente em areas com alto
grau de perturbacdes, como as bordas de florestas, porém rapidamente é capaz de
substituir as espécies nativas e alcancar as regifes centrais da mata ou fragmento
(PIVELLO, 2011). Desse modo, essa graminea pode ocasionar problemas para o
funcionamento dos ecossistemas naturais e ameacar a diversidade vegetal, ao
alterar o estabelecimento de espécies nativas (PIVELLO, 2011) e a sucesséao
ecoldgica (SAMPAIO et al., 2007).
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2.3.2 Heliocarpus popayanensis

Heliocarpus popayanensis € uma arbodrea pioneira que habita solos argilosos e
de alta fertilidade, popularmente conhecida como jangadeiro, estd presente em
florestas secundarias e bordas de matas. Pertence a familia Malvaceae, podendo
alcancar 20 m de altura, 70 cm de diametro a altura do peito, decidua, possui
inflorescéncia em paniculas terminais de 10 a 25 cm de comprimento e com
numerosas flores. As flores femininas sao rosas ou lilases enquanto as masculinas
sao amarelas (LORENZI, 2002).

Nessa espécie arborea, as folhas sdo simples, alternas, largamente ovais,
medindo de 10 a 20 cm de comprimento e 5 a 18 cm de largura, glabras na face
ventral e com nervacdes actinédromas. Os frutos séo indeiscentes e com disperséo
pelo vento, possuem coloracdo castanho ou roxo-purpuro, cerdas duras e pelos,
tamanho de 10 a 15 mm de diametro, com sementes elipsoides de 2 mm de
comprimento e coloracdo castanha (LORENZI, 2002).

O jangadeiro € caracterizado por ser uma espécie rustica, de crescimento
rapido e com alta responsividade por FMA (ZANGARO et al., 2003). Estas
caracteristicas contribuem para sua utilizacdo em areas de recuperacdo de solos
degradados e restauracao florestal. Essa espécie habita regides de clima quente, se
estendendo desde o sul do México até o norte da Argentina (ROBYNS, 1964), sendo

no Brasil exclusiva da Floresta Estacional Semidecidual da bacia do rio Parana.

2.3.3 Cariniana estrellensis

Cariniana estrellensis € uma espécie arborea tardia das fases finais da
sucesséo, popularmente conhecida como jequitiba. E considerada uma das maiores
e mais longevas arvores brasileiras, pode ocorrer em solos de baixa fertilidade e &
comumente encontrada em Floresta Ombréfila Densa. Pertence a familia
Lecythidaceae, podendo alcancar 50 m de altura e 215 cm de diametro a altura do
peito (CARVALHO et al.,, 2000). E uma espécie semicaducifélia no inverno e
encontrada de forma natural do sul da Bolivia (KILLEAN et al.,1993) até o leste do
estado de Santa Catarina (REITZ, 1981).
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O jequitiba é caracterizado por possuir tronco reto, cilindrico e colunar, com
grandes expansdes tabulares na base devido as raizes grossas. Possui folhas
simples, de formato oblongo-elipticas a lanceoladas, com 5 a 15 cm de comprimento
e 1,5 a 6 cm de largura. As flores sdo pequenas, com quatro pétalas e coloracéo
branco-creme, com fruto do tipo pixidio fibroso, de cor parda, medindo até 11,5 cm
de comprimento e 4 cm de diametro (CARVALHO, 2003).

Essa espécie ocorre em capoeirdes e florestas secundarias, sendo
caracterizada por exigéncia de luminosidade moderada para seu desenvolvimento,
com lenta taxa de crescimento, apresentam raizes absorventes grossas e baixa
colonizacdo por FMA (ZANGARO et al., 2003). Produz grande quantidade de
sementes e baixa mortalidade de individuos, investindo na formagcdo de banco de
plantulas como estratégia de reproducao (NUNES; PETERE JUNIOR, 2000).
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RESUMO

A rede micorrizica comum (RMC) é formada por fungos micorrizicos arbusculares
(FMA) que interconectam as raizes de plantas e promove a troca de nutrientes, agua
e compostos sinalizadores, além de servir como mecanismo de competicdo entre
plantas. O objetivo desse trabalho foi avaliar a influéncia da RMC, originada da
graminea invasora Brachiaria brizantha adulta, no desenvolvimento de plantulas da
propria B. brizantha e das arboreas Heliocarpus popayanensis (pioneira) e Cariniana
estrellensis (secundaria tardia), nativas do Sul do Brasil. As plantas cresceram em
substrato composto por solo fértil e areia esterilizada na proporgéao de 3:1, com 640
esporos de FMA nativos por grama de solo. Os tratamentos foram: 1) Plantulas de B.
brizantha, H. popayanensis e C. estrellensis crescidas sob influéncia da RMC
originada de B. brizantha adulta durante 225 dias; 2) Apés 90 dias de influéncia da
RMC, duas podas em B. brizantha adulta foram realizadas, sendo que a primeira
ocorreu 90 dias ap0s a emergéncia e a segunda 180 dias apds a primeira poda; 3)
Ap0s 90 dias de influéncia da RMC, a comunicagéo foi interrompida pelo rompimento
semanal da RMC; 4) O tratamento controle consistiu no crescimento isolado de 5
plantulas de cada espécie sem contato com a RMC. A RMC originada de B.
brizantha suprimiu o crescimento das plantulas das trés espécies. A interrupcao da
RMC eliminou totalmente os efeitos supressivos da B. brizantha adulta sobre as
plantulas. A poda da B. brizantha adulta mitigou os efeitos negativos sobre as
plantulas, porém apos os rebrotamentos, a supressao retornou. As plantulas de H.
popayanensis conectadas com a RMC de B. brizantha adulta morreram, enquanto as
plantulas de C. estrellensis e da propria B. brizantha sobreviveram, porém

suprimidas.

Palavras-chave: Competicdo entre plantas; Fungo micorrizico arbuscular;

Gramineas invasoras; Arboreas Nativas; Reflorestamento.
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ABSTRACT

The common mycorrhizal network (CMN) is formed by arbuscular mycorrhizal fungi
(AMF) that interconnect plant roots, promote the exchange of mineral nutrients, water
and signaling compounds, in addition to serving as a competition pathway. The
objective of this study was to evaluate the influence of CMN, originated from the adult
invasive grass Brachiaria brizantha, on the development of seedlings of B. brizantha
itself and of the trees Heliocarpus popayanensis (pioneer) and Cariniana estrellensis
(late secondary), native to Southern Brazil. The plants were grown in substrate
composed of fertile soil and sterilized sand in a 3:1 ratio, with 640 native AMF spores
per gram of soil. The treatments were: 1) Seedlings of B. brizantha, H. popayanensis
and C. estrellensis grown under the influence of CMN originated from adult B.
brizantha for 225 days; 2) After 90 days of CMN influence, two prunings were carried
out in adult B. brizantha, the first occurring 90 days after emergence and the second
180 days right after the first pruning; 3) After 90 days of influence of the CMN, the
communication was interrupted by the weekly rupture of the CMN; 4) The control
treatment consisted of the isolated growth of 5 seedlings of each species without
contact with the CMN. The CMN originated from B. brizantha suppressed the growth
of seedlings of the three species. The interruption of CMN totally eliminated the
suppressive effects of the adult B. brizantha on the seedlings. Pruning of adult B.
brizantha mitigated the negative effects on seedlings, but after regrowth, suppression
returned. The seedlings of H. popayanensis connected with the CMN of B. brizantha
died, while the seedlings of C. estrellensis and of B. brizantha itself survived, but

were suppressed.

Keywords: Competition between plants; Arbuscular mycorrhizal fungi; Invasive
grasses; Native trees; Reforestation.
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1 INTRODUCAO

Os fungos micorrizicos arbusculares (FMA) s&@o organismos biotroficos
obrigatdrios pertencentes ao filo Glomeromicota, com 288 espécies descritas (Opik &
Davison, 2016). Os FMA s&o cosmopolitas e possuem baixa especificidade,
caracteristicas que proporcionam associacbes com espécies representantes de
cerca de 80% das familias de plantas terrestres (Brundrett, 2002; Bertagnoli et al.,
2020). Os fungos absorvem agua e nutrientes do solo e os disponibilizam para as
plantas, as quais retribuem com carbono na forma de fotoassimilados (Colozzi-Filho
& Cardoso, 2000; Zangaro et al., 2012). Os FMA sao altamente benéficos para as
plantas, pois fornecem até 80% de P e até 25% de N e recebem em troca de 4 a
20% do C total fixado pelas plantas (Douds et al., 2000).

Os FMA que colonizam uma planta podem, ao mesmo tempo, colonizar as
raizes de outras plantas, formando a rede subterrdnea de comunica¢do denominada
de rede micorrizica comum (RMC) (Gorzelak et al., 2015). A RMC também pode ser
formada por anastomoses, na qual um FMA que coloniza a raiz de uma planta funde
suas hifas com as hifas de outros FMA que colonizam outras plantas (Mikkelsen et
al., 2008). As plantas vizinhas conectadas com a RMC podem trocar
macronutrientes (Smith & Read, 2008), micronutrientes (Asay, 2013), agua (Egerton-
Warburton et al., 2007), compostos sinalizadores (Song et al., 2014; Cabral et al.,
2018), compostos aleloquimicos (Nilsson, 1994) e fotoassimilados (Bever et al.,
2010), além de servir como mecanismo de competicdo entre plantas (Merrild et al.,
2013). Dessa forma, a RMC possui o potencial de influenciar e alterar a composicéo
de uma comunidade de plantas (Rillig, 2004; Wilson et al., 2009), sobretudo na fase
de estabelecimento de plantulas (Merrild et al., 2013).

A supressao de plantas mediada pela RMC pode ocorrer devido ao fato de
diferentes espécies de plantas contribuirem com quantidades distintas de carbono
para a rede, o que pode influenciar na quantidade de nutrientes recebidos em troca
(Selosse et al., 2006). Wyatt et al. (2014) relataram que a quantidade de nutrientes
transferidos para as plantas € regulada pelo préprio FMA formador da rede, o qual
prioriza com maior fluxo para as plantas que fornecem mais carbono. Em uma
comunidade de plantas, os individuos de maior porte obtém uma parcela
desproporcionalmente maior dos recursos disponiveis, podendo limitar o

crescimento de individuos menores, sendo que este efeito assimétrico é
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potencializado pela RMC (Janos et al., 2013). Merrild et al. (2013) verificaram que a
RMC originada de plantas adultas de Cucumis sativus suprimiu fortemente o
crescimento de plantulas de Solanum lycopersicum. Entretanto, com a poda da parte
aérea de C. sativus, as plantulas de S. lycopersicum conectadas com a RMC
apresentaram aumento no crescimento e absorveram 6,5 vezes mais fosforo.

A taxa de crescimento, o tamanho da planta e a proporcéo raiz/parte aérea sao
as caracteristicas que mais influenciam a capacidade de fornecer carbono para a
RMC. As plantas maiores, com altas taxas de crescimento e grande area foliar
produzem mais fotoassimilados e disponibilizam mais carbono aos fungos da rede,
gue em troca transferem mais nutrientes para estas plantas, e assim o efeito da
RMC serd positivo para esses individuos e supressivo para as outras plantas de
menor porte, mais jovens e com menor taxa de crescimento (Merrild et al., 2013).
Dessa forma, as gramineas podem obter grande vantagem competitiva entre as
plantas pertencentes a RMC, pois possuem elevada taxa de crescimento e alta taxa
fotossintética, podendo dominar a RMC e receber a maior parte do fluxo de
nutrientes (Zangaro et al., 2018).

Diversos estudos relatam supressdo de crescimento de plantulas via RMC por
plantas ja estabelecidas (Jakobsen, 2004; Janouskova et al., 2011; Janos et al.,
2013; Merrild et al., 2013). No entanto, estudos com plantas exéticas suprimindo
plantas nativas séo escassos (Carey et al., 2004; Zangaro et al., 2018). Silveira et al.
(2013) apontam que as gramineas exoticas sdo as principais responsaveis pela
mortalidade de plantulas em areas de restauracdo ecologica. Carey et al. (2004)
verificaram que houve transferéncia de mais de 15% de carbono via RMC da
espécie nativa Festuca idahoensis para a graminea exética Centaurea maculosa,
indicando que a transferéncia de carbono via RMC pode ser um mecanismo
importante pelo qual as gramineas invasoras competem com as plantas nativas.
Zangaro et al. (2018) verificaram que plantulas de arbéreas nativas de fase inicial da
sucessdo morreram quando conectadas via RMC com a graminea B. brizantha, e
que as plantulas das arbdreas secundarias tardias sobreviveram, porém
apresentaram crescimento limitado e baixas concentragcdes de nitrogénio e fosforo
na parte aérea.

O objetivo deste estudo foi avaliar a influéncia da RMC originada da graminea
invasora Brachiaria brizantha (Hochst. ex A. Rich.) Stapf (Poaceae) adulta, no

desenvolvimento de plantulas da prépria B. brizantha e das arbéreas Heliocarpus
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popayanensis (Kunth) K. Schum. (Malvaceae) (pioneira) e Cariniana estrellensis
(Raddi) Kuntze (Lecythidaceae) (secundaria tardia), nativas da Floresta Estacional
Semidecidual do Sul do Brasil. As hipoteses sédo: 1) A troca de carbono por
nutrientes com os FMA que formam a RMC é intensificada devido as elevadas taxas
fotossintéticas e de micotrofia de B. brizantha, sendo o fluxo de nutrientes
direcionado para a graminea adulta, resultando na supresséo das plantulas das trés
espécies estudadas; 2) A supressdo do desenvolvimento das plantulas sera
interrompida totalmente quando ocorrer a interrupgdo da RMC conectada com a
graminea adulta; 3) A supressdo do crescimento das plantulas sera interrompida
parcialmente quando a parte aérea da graminea adulta for podada e apés a rebrota

das gramineas podadas, a supressao sobre as plantulas retornara.

2 MATERIAL E METODOS

2.1 Montagem e delineamento do experimento

O experimento foi conduzido em casa de vegetacdo, sem controle de
temperatura e umidade relativa, pertencente ao departamento de Biologia Animal e
Vegetal (BAV) da Universidade Estadual de Londrina (UEL), no estado do Parana,
Brasil, a 23°19'29,2” S e 51°11°52,8” W, com altitude de 602 m acima do nivel do
mar. O clima da regido é subtropical imido (Cfa) com verdes quentes, temperatura
média anual de 20,9° C e pluviosidade média anual de 1429 mm (Kdppen, 1948).

O substrato utilizado para o crescimento das plantas foi uma mistura de solo
fértil e areia esterilizada na proporc¢éo de 3:1. O solo foi coletado na profundidade de
até 10 cm, em area com ocorréncia da graminea Paspalum notatum. Este solo
continha aproximadamente 640 esporos de FMA por grama, como também raizes
colonizadas e hifas. As espécies de FMA mais abundantes no solo foram:
Rhizophagus clarus (Nicolson & Schenck) Walker & Schif3ler, Glomus macrocarpum
Tulasne & Tulasne, Claroideoglomus etunicatum (Becker & Gerdemann) Walker &
SchiBler, Paraglomus occultum (Walker) Morton & Redecker, Acaulospora mellea
Spain & Schenck, Acaulospora morrowiae Spain & Schenck e Glomus hoi Berch &
Trappe, previamente identificadas por Rondina (2017). O solo utilizado foi
classificado como Latossolo Vermelho distroférrico de textura muito argilosa e alta
fertilidade, apresentando teores de 166,50 mg dm= de P, 20,42 g dm de C, 5,40 de
pH, 4,60 cmolc dm de acidez potencial (H+Al), 5,80 cmolc dm= de Ca, 2,06 cmolc
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dm=de Mg, 0,97 cmolc dm3de K, 8,83 cmolc dm de soma de bases (SB), 13,43
cmolc dm3 de capacidade de troca de céations (CTC) e 65,7% de saturacdo por bases
(V). As principais caracteristicas do solo incluem grau avancado de intemperismo,
baixa atividade (baixa CTC), predominancia de argila (65% de argila, 15% de silte e
20% de areia) e uma estrutura microgranular bem desenvolvida (Santos et al., 2006).
As plantas cresceram no substrato, utilizando vasos plasticos com 5 L de
capacidade, que foram dispostos de forma aleatdria nas bancadas da casa de
vegetacao.

As espécies de plantas utilizadas foram: a graminea Brachiaria brizantha
(Hochst. ex A. Rich.) Stapf (Poaceae), a arborea pioneira Heliocarpus popayanensis
(Kunth) K. Schum. (Malvaceae) e a arbdrea secundaria tardia Cariniana estrellensis
(Raddi) Kuntze (Lecythidaceae). Para avaliar os efeitos provocados pela RMC
originada de B. brizantha adulta sobre as plantulas de B. brizantha, H. popayanesis
e C. estrellensis, foram crescidas nas laterais opostas dos vasos de cultivo duas
plantas de B. brizantha, que foram as originadoras da RMC. Na regido central foram
crescidas as plantulas das espécies que sofreram os efeitos da RMC. Para eliminar
o efeito competitivo das raizes e manter apenas os efeitos provocados pela RMC, as
plantulas centrais cresceram no interior de um cilindro de malha de polietileno com
poros de 30 um e com capacidade para 1 L de solo, localizado no centro dos vasos
de cultivo. Os pequenos poros da malha de polipropileno do cilindro de solo
impediram que as raizes de B. brizantha das laterais do vaso pudessem competir
com as raizes da plantula no interior do cilindro, permitindo apenas a passagem de
hifas e a formacéo da RMC.

As duas plantas de B. brizantha das laterais dos vasos cresceram por 70 dias,
periodo destinado para o crescimento do sistema de raizes e das hifas dos FMA, as
guais atravessaram os poros do cilindro para explorar o solo, formando a RMC entre
as raizes das plantas. Cinco sementes de cada espécie de planta foram semeadas
no centro do cilindro central, sendo desbastadas para apenas uma plantula logo
apos a emergéncia.

O experimento consistiu de trés tratamentos e um controle, em cinco
repeticdes: 1) As plantulas de B. brizantha, H. popayanensis e C. estrellensis
sofreram os efeitos diretos da RMC originada das B. brizantha adultas, as quais
permaneceram em crescimento e sob o efeito da RMC durante 225 dias; 2) Apos 90

dias de influéncia da RMC, foi realizada a poda da parte aérea das gramineas
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adultas originadoras da RMC. As podas foram realizadas duas vezes, sendo a
primeira 90 dias apdés a emergéncia e a segunda 180 dias ap0s a primeira poda; 3)
Apos 90 dias de influéncia da RMC, foi realizado o rompimento semanal da rede,
impedindo a comunicagdo via RMC entre as B. brizantha adultas e as plantulas. O
rompimento da RMC ocorreu por meio de giro em 360° das malhas de polietileno,
causando o rompimento das hifas fungicas. Buscando evitar uma nova formacéao da
RMC por anastomose, esse processo foi repetido semanalmente; 4) O controle
consistiu em cultivar plantulas de cada uma das trés espécies de forma isolada e

sem contato com a RMC em sacos de cultivo com capacidade para 1 L de solo.

2.2 Coleta de dados

A cada 45 dias, foram coletados dados de altura, numero de folhas e &rea foliar
das plantulas, sendo a area foliar obtida por meio de um fator de correcao levando
em conta as caracteristicas foliares de cada uma das espécies. ApoOs 225 dias
(tratamento 1) ou 360 dias (tratamento 2 e 3), as plantulas foram retiradas
cuidadosamente e as raizes foram lavadas em agua corrente. As raizes e parte
aérea foram separadas, e posteriormente secas em estufa a 65 °C até atingir peso
constante para determinacdo da massa seca. Foi calculada a razdo entre raiz e
parte aérea, para verificar em qual sistema a planta esta investindo maiores
guantidades de recursos.

Foi determinada a taxa de assimilagdo liquida de CO, de plantas adultas

isoladas do contato com a RMC das trés espécies de plantas utilizadas no
experimento. Os dados foram obtidos por meio de um analisador de gas
infravermelho (IRGA) modelo LI-6400 (LI-COR, Inc., Lincoln, NE, USA), que inclui
uma fonte de Iluz azul-vermelho LI-6400-02B (LI-COR) e controlador da
concentracdo de CO, e da temperatura. As medi¢cdes foram realizadas apenas

quando o coeficiente combinando as variacdes de agua, CO, e fluxo de ar

apresentou-se abaixo de 1%.

A resposta competitiva das plantulas das trés espécies que cresceram sob
influéncia da RMC originada de B. brizantha adultas foi calculada pela equacéo: RC
= In (MSC/MSS), na qual RC é a resposta competitiva, MSC é a massa de matéria
seca da plantula crescida sob a influéncia da RMC originada da B. brizantha adulta,

e MSS é a massa de matéria seca da plantula que cresceu isolada, sem a influéncia
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da RMC (Cahill, 2002). A taxa de crescimento relativo (TCR) das plantulas foi
calculada pela equagdo: TCR = (In Wt2 — In Wt1) / (t2 — t1), no qual W é a média da
massa seca total da plantula e t € o tempo decorrido em dias (t1 = periodo inicial de
crescimento; t2 = periodo final do experimento) (Hunt, 1982).

Para estimar a colonizacdo micorrizica das raizes finas, uma porcao de
aproximadamente 1 g de raizes frescas de cada amostra foi clarificada em KOH
10%, acidificada em HCI 1%, lavada em agua corrente e corada com azul de tripano
0,05% (Brundrett et al., 1996). A taxa de colonizagdo micorrizica das raizes finas foi
determinada pelo método de interseccdo de quadrantes descrito por McGonigle et
al. (1990), usando microscépio 6tico (100x).

Apébs obtencdo dos dados de massa seca, a parte aérea das plantulas das trés
espécies estudadas foi moida e passada em peneira de 1 mm de diametro para
determinacao dos atributos quimicos, sendo os valores corrigidos pela massa de
matéria seca para a obtencdo do conteudo total do nutriente na planta. Os
elementos determinados foram: N, P, K, Ca, Mg, Cu, Zn, B e Mn em espectrometro
de absorcao atomica - ICP, Thermo Jarrel Ash ICAP 61E (Miyazawa et al., 1984).

Para as andlises quimicas do solo, as amostras foram secas ao ar e
peneiradas em malha de 2 mm. O teor de C organico foi determinado por oxidacao
Uumida pelo método de Walkley & Black (1934). O pH foi determinado em solucéo de
CaCl, 0,01 mol L em proporgéo de 1:2,5 (massa:volume). Ca e Mg foram extraidos

com KCI 1 mol L' em proporcdo 1:10 (massa:volume) e determinados por
espectrofotometria de absorcdo atdbmica. P e K foram extraidos por Mehlich-1 (HCI
0,05 mol L* + H,SO, 0,025 mol L!) e determinados por espectrofotometria e

fotometria de chama, respectivamente (Pavan et al., 1992). O H + Al foi determinado
pela solugcdo tampao SMP (Shoemaker-McLean-Pratt), relatada como pH SMP
(Quaggio et al., 1985), a partir da curva de calibracdo de pH SMP x H + Al para solos
do Estado do Parana. A CTC foi calculada a partir da soma de Ca, Mg, Ke H + Al, a
SB foi calculada pela soma de Ca, Mg e K e a saturacdo por bases (V%) foi
calculada pela razao entre SB:CTC multiplicada por 100.

2.3 Andlises estatisticas

Os dados obtidos foram submetidos as analises de normalidade, pelo teste de
Shapiro-Wilk e de homocedasticidade, pelo teste de Levene. Os dados que né&o



57

atenderam aos pressupostos das analises paramétricas foram transformados pelo
método Box-Cox e dados expressos em porcentagem foram previamente
transformados em arco seno V(x/100). Para as analises que compararam apenas as
plantas com presenca ou auséncia de RMC foi utilizado o teste t de Student; para
comparar as médias das plantulas crescidas na auséncia de RMC, com a parte
aérea das B. brizantha adultas podadas e com a RMC interrompida, foi utilizada uma
ANOVA seguida do teste de Tukey. Em ambos os testes foram adotados valores de
95% de confianca (p<0,05). Todas as andlises estatisticas foram realizadas por meio
do programa R v 4.0.2 (R Core Team, 2020).

3 RESULTADOS
3.1 Influéncia da RMC na altura, nimero de folhas e area foliar das plantulas

Os efeitos da RMC originada de B. brizantha adulta na altura, numero de folhas
e area foliar das plantulas de B. brizantha, H. popayanensis e C. estrellensis, durante
225 dias, estédo apresentados na Figura 1. As plantulas B. brizantha foram afetadas
negativamente pela RMC em todos os periodos avaliados, apresentando menor
altura (Fig. 1A), menor numero de folhas (Fig. 1B) e menor éarea foliar (Fig. 1C)
guando comparadas com as plantulas B. brizantha crescidas isoladas sem contato
com a RMC. As diferencas de altura, numero de folhas e area foliar foram
identificadas logo na primeira avaliacdo (45 dias apds a emergéncia das plantulas) e
aumentaram ao longo do periodo. Apos 225 dias, a altura média das plantulas de B.
brizantha sem RMC foi de 40,1 cm e das plantulas crescidas com RMC foi de 6,2
cm, representando uma diferenca de 6,4 vezes na altura das plantulas. Além disso,
as plantulas sem RMC apresentaram 17 folhas por planta e 267 cm? de area foliar,
enguanto as plantulas com RMC apresentaram 3,4 folhas por planta e 12,4 cm? de
area foliar, diferindo em 5 vezes no numero de folhas e em 21,5 vezes a area foliar.

A espécie arborea pioneira H. popayanensis também foi negativamente afetada
pela RMC, apresentando menor altura (Fig. 1D), menor numero de folhas (Fig. 1E) e
menor area foliar (Fig. 1F) em relacdo as plantulas crescidas sem RMC. ApoGs 225
dias da emergéncia, todas as plantulas conectadas com a RMC néo resistiram aos
efeitos supressivos e morreram, enquanto as plantulas sem RMC permaneceram em
crescimento.

A espécie arborea tardia C. estrellensis também foi suprimida pela RMC
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originada de B. brizantha adulta, exibindo menor altura (Fig. 1G), niumero de folhas
(Fig. 1H) e area foliar (Fig. 11) em relacédo as plantulas sem RMC. Desde a primeira
avaliacdo, 45 dias ap0s a emergéncia, foi verificada a supresséo das plantulas de C.
estrellensis crescidas com RMC, e esse efeito permaneceu ao longo dos 225 dias.
AplOs esse periodo, as plantulas sem RMC apresentaram altura de 29,6 cm,
enquanto as plantulas com RMC possuiam 7,1 cm, apresentando limitacdo no
crescimento de 4,2 vezes. Em relagdo ao numero de folhas e area foliar, as plantulas
sem RMC continham 22,6 folhas por planta e 368,8 cm?, respectivamente, enquanto
as plantulas com RMC apresentaram 6,4 folhas e 20,9 cm? de area foliar, retratando
uma diferenca de 3,5 e 17,6 vezes, respectivamente.

As interferéncias na RMC, representadas pela poda da parte aérea da
graminea B. brizantha adulta e pela interrupcdo da RMC, influenciaram
positivamente na altura, no nimero de folhas e na area foliar das plantulas arboreas
nativas de H. popayanensis e C. estrellensis (Fig. 2). As plantulas H. popayanensis
apresentaram maiores altura (Fig. 2A), numero de folhas (Fig. 2B) e area foliar (Fig.
2C) com a poda da parte aérea de B. brizantha adulta e com a interrupcao da RMC,
engquanto as plantulas que permaneceram conectadas com a RMC de B. brizantha
adultas morreram em até 90 dias do inicio das interferéncias nas RMC. As plantulas
de H. popayanensis crescidas conectadas com a RMC originada da B. brizantha
podada apresentaram maior altura, nimero de folhas e area foliar do que as
plantulas crescidas com a interrupcdo semanal da RMC. Ap6s o periodo de rebrota
da parte aérea de B. brizantha originadora da RMC, a influéncia negativa no
crescimento das plantulas voltou a ocorrer, sem diferencas no crescimento entre
estas e as plantulas com a RMC interrompida. As diferencas no crescimento das
plantulas foram verificadas apés a realizacdo das duas podas da B. brizantha (0 e
180 dias), enquanto o desaparecimento destas diferencas ocorreu apés as duas
rebrotas da graminea. Ao final dos 240 dias, os valores médios da altura, nUmero de
folhas e area foliar foram de 20 cm, 7,8 e 102,8 cm? respectivamente, para as
plantulas crescidas com B. brizantha podada, e de 15 cm, 5 e 44,3 cm?
respectivamente, para as plantulas crescidas com a interrup¢do da RMC.

As interferéncias na RMC também foram benéficas para a espécie arbolrea
nativa tardia C. estrellensis, que apresentou maior altura (Fig. 2D), maior nimero de
folhas (Fig. 2E) e maior area foliar (Fig. 2F) quando comparadas com as plantulas

gue permaneceram conectadas com a RMC de B. brizantha sem interferéncias. Ao
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final dos 240 dias, as plantulas que estavam conectadas com a RMC de B. brizantha
adulta apresentaram 8,6 cm de altura, 9,1 folhas por planta e 25,5 cm? de area foliar,
enquanto aquelas conectadas com a RMC de B. brizantha adulta podada
apresentaram altura de 17,5 cm, numero de folhas 16,8 por planta e area foliar de
240 cm?. J& as plantulas com a RMC interrompida apresentaram 16,7 cm de altura,
17 folhas por planta e 181,3 cm? de area foliar, representando uma supresséo de 2 e
1,9 vezes na altura, 1,8 e 1,8 vezes no numero de folhas e 9,4 e 7,1 vezes na area

foliar, respectivamente.

3.2 Influéncia da RMC na resposta competitiva, conteddo de nutrientes e massa

seca das plantulas

A resposta competitiva (RC) das plantulas estad representada na Figura 3.
Quando conectadas com a RMC de B. brizantha adulta, as plantulas de B. brizantha
apresentaram menor RC (-2,07) quando comparadas com as de C. estrellensis (-
0,60), ndo sendo possivel efetuar o célculo para H. popayanesis devido a morte das
plantulas (Fig. 3A). Em relacéo as plantulas crescidas sob a influéncia da RMC de B.
brizantha adulta podada, as plantulas de H. popayanesis apresentaram menor RC
(0,66) do que as de C. estrellensis (1,22) (Fig. 3B). Com a RMC interrompida, as
plantulas de H. popayanesis apresentaram novamente menor RC, com 0,93 em
relagdo as de C. estrellensis com 1,15 (Fig. 3C).

Os conteudos de nutrientes na parte aérea das plantulas de B. brizantha, H.
popayanesis e C. estrellensis, crescidas na presenca e na auséncia de RMC séo
apresentados na Tabela 1. As plantulas de B. brizantha sem RMC apresentaram
maior conteddo de nitrogénio do que as B. brizantha que cresceram conectadas com
a RMC. Nao foi possivel analisar o contedado dos demais nutrientes devido a baixa
producdo de biomassa pelas plantulas de B. brizantha conectadas com a RMC, ndo
fornecendo material suficiente para analise. As plantulas de H. popayanesis
conectadas com a RMC de B. brizantha morreram, ndo tendo sido possivel verificar
o conteudo de nutrientes, enquanto as plantulas de C. estrellensis crescidas sem
RMC apresentaram maior conteudo de todos os nutrientes em relacdo aquelas
crescidas conectadas com a RMC.

O conteudo de nutrientes nas plantulas de H. popayanesis e C. estrellensis,
crescidas quando a parte aérea de B. brizantha foi podada e quando a RMC foi
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interrompida semanalmente, € apresentado na tabela 2. As plantulas H. popayanesis
crescidas quando B. brizantha foi podada apresentaram maior conteudo em relacéo
as plantulas que tiveram a RMC interrompida, exceto o zinco, que apresentou menor
acumulo e ao manganés que nao diferiu entre os tratamentos. As plantulas de C.
estrellensis apresentaram maiores conteddos para todos o0s nutrientes quando
houve interferéncias (poda ou interrupcdo da RMC por ruptura das hifas) quando
comparadas com as plantulas conectadas com a RMC originada de B. brizantha
adulta.

A assimilagdo liquida de CO:2 pelas plantas diminuiu conforme o avanco do
grupo sucessional, com a B. brizantha apresentando média de 11,8 umol CO2 m? s
1, a pioneira H. popayanesis com 8,2 umol CO2 m?2 s e a tardia C. estrellensis com
3,6 pmol CO2 m? s (Tabela 3). A taxa de colonizacdo micorrizica das plantas
também diminuiu de acordo com o avanc¢o do grupo sucessional, com a B. brizantha
apresentando média de 91,67%, a pioneira H. popayanesis 72,67% e a tardia C.
estrellensis com 41,33%. A morfologia dos arbusculos formados foi
predominantemente do tipo Arum nas raizes de B. brizantha, quantidades
semelhantes de tipo Arum e Paris na pioneira H. popayanesis e predominantemente
do tipo Paris na tardia C. estrellensis.

A massa de matéria seca da raiz (MSR), massa de matéria seca da parte aérea
(MSPA), razédo raiz/parte aérea (R:PA) e taxa de crescimento relativo (TCR) das
plantulas de B. brizantha, H. popayanensis e C. estrellensis crescidas sob influéncia
da RMC de B. brizantha adulta sdo mostrados na Tabela 4. As plantulas de B.
brizantha e C. estrellensis sem RMC apresentaram maior MSR, MSPA, R:PA e TCR
guando comparadas com as plantulas crescidas conectadas com a RMC. A RMC
suprimiu as plantulas de B. brizantha em 92,6 vezes quanto a MSR e em 41 vezes a
MSPA. Para as plantulas C. estrellensis a supresséo foi de 10,5 vezes para a MSR e
de 10,7 vezes para MSPA. Em relacdo as interferéncias (poda da B. brizantha ou
interrupcdo da RMC) os valores sédo apresentados na Tabela 5. As plantulas de C.
estrellensis crescidas nos vasos em que B. brizantha sofreu interferéncias
apresentaram maiores MSR e MSPA em relagdo as plantulas conectadas com a
RMC de B. brizantha adulta, exceto a R:PA, em que apenas as plantulas com a
RMC interrompida apresentaram valores superiores, e para a TCR, que néo diferiu

entre os tratamentos.
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4 DISCUSSAO

As trés hipoOteses testadas neste estudo foram aceitas, corroborando o
mecanismo de recompensa reciproca atuante na RMC. A supressdo exercida via
RMC originada de B. brizantha adulta sobre as plantulas das trés espécies
estudadas pode ser explicada de acordo com 0 mecanismo de recompensa
reciproca. Este mecanismo ocorre entre as plantas interconectadas e os FMA, visto
gue a planta que fornece maior quantidade de carbono para a RMC recebe em troca
maiores quantidades de nutrientes (Lekberg et al., 2010; Kiers et al., 2011; Merrild et
al., 2013; Wyatt et al., 2014). Dessa forma, foi estabelecida preferéncia no fluxo de
nutrientes para as plantas que possuem maiores producdes de fotoassimilados, em
detrimento daquelas com menores taxas.

Neste estudo, a graminea B. brizantha adulta apresentou a maior taxa de
assimilacao liquida de CO:2 e por isso, possivelmente, p6de produzir e fornecer mais
carboidratos para os fungos da RMC do que as plantulas da propria espécie B.
brizantha. Estas plantulas ficaram limitadas no recebimento de nutrientes quando
conectadas com a RMC originada da B. brizantha adulta. Como resultado,
apresentaram parte aérea menor e assim produziram e forneceram menores
guantidades de carboidratos para a RMC. A acao de supressao também foi intensa
sobre as plantulas da arbérea pioneira H. popayanensis e da arborea tardia C.
estrellensis. Estas plantas também apresentam menor assimilacao liquida de CO2 do
que a B. brizantha adulta e assim produziram menor quantidade de carboidratos,
contribuindo com menor fornecimento de carbono para os fungos da RMC. O maior
fluxo de nutrientes via RMC em direcao a B. brizantha adulta e ndo para as plantulas
pode ter sido a principal razdo para os valores extremamente baixos de massa de
matéria seca da raiz e da parte aérea das plantulas B. brizantha e C. estrellensis,
como também para a morte das plantulas de H. popayanensis. A limitacdo da
transferéncia de nutrientes para estas plantulas ocasiona menor atividade
metabodlica, menor taxa fotossintética e menor formacdo de tecido vegetal
(Fernandes et al., 2019). Portanto, o possivel estabelecimento do mecanismo de
recompensa reciproca limitou as plantulas para o recebimento de nutrientes pela
RMC, o que foi evidenciado pela supressdo no crescimento e desenvolvimento das
plantulas. A preferéncia dos FMA envolvidos na RMC em direcionar o fluxo de

nutrientes para as plantas que fornecem mais carbono tem sido relatada em diversos
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estudos (Janouskova et al., 2011; Hammer et al., 2011; Merrild et al., 2013; Zangaro
et al., 2018).

A preferéncia na alocagéo de recursos entre os individuos conectados com a
RMC pode também estar relacionada com a quantidade e o tipo de arbusculos
(estrutura de troca de nutrientes) formados pelos FMA nas células corticais das
raizes, visto que a maior quantidade de carboidratos nas raizes das plantas induz a
formacdo de arbusculos pelos FMA (Kiers et al., 2011). Lekberg et al. (2010)
encontraram o dobro de arbusculos em raizes de plantas que forneciam mais
carbono para a RMC e, em troca, recebiam até dez vezes mais fosforo do que as
plantas que forneciam menos carbono para a rede. No presente estudo, foi
observado que B. brizantha adulta apresentou colonizacdo das raizes com elevada
presenca de arbusculos (ndo quantificados) no cortex das raizes finas, o que pode
ter possibilitado maior transferéncia de carbono para os fungos da rede em troca de
maiores quantidades de nutrientes. Por outro lado, foi observada menor presenca de
arbusculos nas raizes das plantulas das trés espécies estudadas, sugerindo que
plantas com menor capacidade de suprimento de carboidratos também podem
apresentar menos arbusculos em suas células corticais, resultando em uma troca
menos eficiente de carbono por nutrientes (Wyatt et al., 2014).

O tipo de arbusculo formado nas células do cértex das raizes também
influencia na troca de substancias entre as plantas hospedeiras e os fungos
micorrizicos da RMC (Lekberg et al.,, 2010). As formacbes do tipo Arum sao
compostas por estruturas mais finas e com mais ramificacdes, sendo mais eficientes
na troca de substancias entre o FMA e a planta hospedeira. Por outro lado,
formacdes do tipo Paris sGdo compostas por estruturas mais grossas e com menos
ramificagbes, sendo menos eficientes na troca de substancias entre as plantas e os
fungos da RMC (Ahulu et al., 2005). Neste estudo, observa¢des microscopicas das
raizes finas revelaram que as plantulas controle (sem RMC) de B. brizantha e H.
popayanensis apresentaram o predominio da formacéo de estruturas morfolégicas
do tipo Arum, enquanto na arbodrea secundaria tardia C. estrellensis predominou a
formacado do tipo Paris. Nesse sentido, o tipo de arbusculo formado pelos FMA no
interior das células corticais das plantulas pode também influenciar a capacidade de
supressao e a sobrevivéncia de plantulas de B. brizantha, H. popayanensis e C.
estrellensis, quando conectadas a RMC de B. brizantha adulta.

Em relacdo as espécies arbdreas, apenas as plantulas da pioneira H.
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popayanensis morreram quando crescidas conectadas a RMC de B. brizantha
adulta, enquanto as plantulas da secundaria tardia C. estrellensis sobreviveram.
Além do tipo de arbusculo produzido, a diferenca na sobrevivéncia das duas
espécies arbdreas pode também estar relacionada a diferencas na intensidade de
colonizacdo das raizes por FMA e com a responsividade micorrizica, visto que a
espécie pioneira apresenta maior intensidade de colonizacdo e maior responsividade
aos FMA (Zangaro et al., 2003). Além disso, Zangaro et al. (2018) também
verificaram que as espécies arboreas da fase tardia da sucessdo sobreviveram aos
efeitos competitivos da RMC da graminea adulta, o que atribuiram ao inerente maior
tempo de vida das espécies tardias da sucessao, as caracteristicas morfolégicas das
raizes finas (maior diametro e poucas ramificacdes) e a baixa intensidade da
colonizacdo micorrizica. Por sua vez, a morte de individuos da espécie arbérea
pioneira H. popayanensis pode ter sido em decorréncia do seu tempo de vida
tipicamente mais curto e da elevada colonizacdo micorrizica, 0 que aumentou a
quantidade de hifas dos FMA que poderiam se conectar com a RMC controlada pela
B. brizantha adulta. Além disso, quando o efeito de competicdo via RMC foi excluido
(tratamento controle), as plantulas de H. popayanensis apresentaram maiores taxas
de crescimento e colonizagdo micorrizica.

A maior resposta competitiva com B. brizantha ligada a RMC foi mais evidente
nas plantulas da arbérea tardia C. estrellensis do que nas plantulas das outras duas
espécies. Isto pode ser devido as caracteristicas morfolégicas das radicelas de C.
estrellensis, que sdo grossas, pouco ramificadas e apresentam baixa colonizacéo
micorrizica, o que implica em menor quantidade de hifas que poderiam se conectar
com a RMC controlada pela B. brizantha adulta. Além disso, a espécie tardia C.
estrellensis apresenta menor responsividade micorrizica quando comparada com a
graminea B. brizantha e a pioneira H. popayanensis (Zangaro et al., 2013). As
plantulas de B. brizantha e a H. popayanensis possuem raizes finas com
caracteristicas morfoloégicas que proporcionam maior colonizagdo e maior
responsividade micorrizica e, desse modo, podem ser mais afetadas pela RMC de B.
brizantha adulta (Zangaro et al., 2018; Rondina et al., 2019).

A maior quantidade de nutrientes recebidos da RMC pela B. brizantha adulta
também pode ter relacdo com a maior eficiéncia na absorcdo que estas plantas
possuem comparadas com as plantulas conectadas com a RMC. Weremijewicz et al.

(2016) encontraram que raizes de plantas de crescimento lento possuem baixa
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eficiéncia na absorcao, enquanto em plantas adultas, em condicdo de luminosidade
favoravel e com elevada taxa metabdlica, possuem alta eficiéncia na absorcédo e
podem influenciar a direcdo do fluxo de nutrientes da RMC. Além do mais, a relacao
entre os fungos formadores da RMC e as plantas pertencentes a essa rede, vai além
do fornecimento de macronutrientes essenciais como o P, sendo que o fornecimento
de micronutrientes como o Mn também contribui significativamente para o sucesso
dessa associacdo. A preferéncia da RMC por determinadas espécies de plantas
pode ter relagdo com o fornecimento de Mn pelos FMA para as plantas que possuem
altas taxas de fixacdo de carbono, visto que o Mn € essencial para o complexo
manganico do fotossistema Il, portanto crucial para a fotossintese (Yachandra et al.,
1996). Desse modo, a producdo de carboidratos é aumentada e maiores
quantidades de carbono podem ser disponibilizados para os fungos da RMC, os
quais retribuem com maiores quantidades de Mn e outros minerais do solo (Kiers et
al., 2011; Weremijewicz & Janos, 2013).

As interferéncias (poda da parte aérea de B. brizantha e a interrup¢cado da RMC)
aumentaram a sobrevivéncia e o crescimento de individuos da espécie arbdrea
pioneira H. popayanensis, uma vez que, apos 225 dias de crescimento, as plantulas
gue estavam conectadas com a RMC originada de B. brizantha adultas morreram.
Esta arbGrea pioneira apresentou maior crescimento, maior quantidade de folhas,
maior area foliar e maior contetido de nutrientes quando a parte aérea foi podada, do
que quando as plantulas tiveram a RMC interrompida. A poda da parte aérea da B.
brizantha adulta pode ter provocado diminui¢cdo na contribuicdo de carbono para a
RMC e, dessa forma, as plantulas de H. popayanensis tornaram-se 0s principais
fornecedores de carbono para os fungos da rede. Desse modo, a plantula de H.
popayanensis adquiriu maior area de exploracdo do solo e obteve mais nutrientes
porque pode ter utilizado temporariamente toda a RMC originada da graminea a seu
favor, até o rebrotamento das B. brizantha adultas. Por outro lado, as plantulas de H.
popayanensis que tiveram a RMC interrompida apresentaram menor crescimento
provavelmente porque ficaram restritas a explorar apenas o solo contido dentro do
cilindro de polietileno. Apds a rebrota da parte aérea de B. brizantha adulta, o
crescimento das plantulas de H. popayanensis conectadas com a RMC foi suprimido
novamente. Entretanto, a supressao foi novamente interrompida e as plantulas
voltaram a crescer quando ocorreu a segunda poda da parte aérea de B. brizantha

adulta. Apés o segundo rebrote da parte aérea da graminea, as plantulas foram
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novamente suprimidas. Resultados semelhantes ocorreram com os individuos da
espécie secundaria tardia C. estrellensis apés as duas podas das B. brizantha
adultas. Esses resultados estdo em consonancia com o mecanismo de recompensa
reciproca (Lekberg et al.,, 2010; Kiers et al., 2011) e demonstram que a RMC
aumenta a competicao intra e interespecifica e se comporta de forma assimétrica na
distribuicAo de nutrientes entre os parceiros da simbiose (Janos et al.,, 2013).
Malcova et al. (2001) também encontraram efeitos benéficos promovidos pela RMC
originada da graminea adulta Calamagrostis epigejos com a parte aérea podada no
estabelecimento e crescimento de plantulas da mesma espécie. Do mesmo modo,
Pietikdinen & Kytoviita (2007) trabalharam com diferentes niveis de limitacdo de
parte aérea de plantas adultas e verificaram que quanto maior foi a perda da parte
aérea, maior o crescimento das mudas da mesma espécie conectadas a RMC,
apresentando aumento da biomassa e maior absorcéo de nitrogénio.

As gramineas invasoras sdo as principais responsaveis pela mortalidade de
plantulas de espécies arboreas em &reas de restauracdo ecoldgica, que
frequentemente invadem e competem com as espécies nativas (Silveira et al., 2013).
Tendo como base os resultados deste estudo, a supressdo e a morte das plantulas
de espécies arbdreas nativas que crescem em areas de restauracdo na presenca de
B. brizantha pode ser mitigada pela poda constante da parte aérea dessa graminea.
Ademais, as constantes podas da parte aérea da graminea supressora podem vir a
ser uma estratégia de grande relevancia para acelerar o crescimento das mudas das
espécies arbdreas em areas de restauracdo. Espera-se que apés a poda da B.
brizantha adulta, as mudas das espécies arboreas venham a ser, temporariamente,
as principais fornecedoras de carbono para a RMC. Durante este periodo, a RMC
ligada a graminea pode ficar totalmente disponivel para ser utilizada pelas plantulas
de espécies arbodreas para ampliar a sua area de absorcdo de agua e de nutrientes

do solo.

5 CONCLUSAO

A RMC originada da graminea exoética B. brizantha adulta afetou
negativamente o crescimento e desenvolvimento das plantulas de B. brizantha e das
espécies arboreas H. popayanensis e C. estrellensis, o que esta de acordo com a

primeira hipotese do trabalho. As caracteristicas fisiologicas e as condigdes
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ambientais favoraveis conferem a B. brizantha elevada producéo de carboidratos, o
gue contribui com grandes quantidades de carbono para os fungos da RMC. Dessa
forma, o fluxo de nutrientes da rede é direcionado para a graminea e, a0 mesmo
tempo, torna as plantulas conectadas com a RMC limitadas quanto ao suprimento de
nutrientes, reduzindo o seu crescimento.

A RMC originada de B. brizantha adulta provocou a morte das plantulas da
espécie arbdérea pioneira H. popayanensis, enquanto as plantulas da espécie
arborea secundaria tardia C. estrellensis e da propria B. brizantha sobreviveram,
porém com reduzidas taxas de crescimento.

A interrupcado da RMC originada da B. brizantha adulta eliminou totalmente os
efeitos supressivos sobre as plantulas conectadas a rede, validando a segunda
hiptese. A poda da parte aérea das B. brizantha adulta mitigou os efeitos
supressivos sobre as plantulas das espécies arboreas, porém com a rebrota e 0
restabelecimento da parte aérea, as plantas adultas de B. brizantha voltaram a
receber o fluxo de nutrientes da RMC e tornam a suprimir as plantulas conectadas a
rede, o que valida a terceira hipotese.
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Fig 1. Altura, numero de folhas e area foliar de B. brizantha, H. popayanensis e C.
estrellensis crescidas por 225 dias sob influéncia da rede micorrizica comum (RMC)
originada de B. brizantha (---4--) ou sem RMC (—=—). Médias seguidas pela mesma
letra, no mesmo dia apds a emergéncia, ndo diferem entre si pelo teste t de Student

a 95% (p<0,05). Barras indicam erro padréo. T indica morte da plantula.

Fig 2. Altura, numero de folhas e area foliar de H. popayanensis e C. estrellensis
crescidas sob influéncia da rede micorrizica comum (RMC) originada de B. brizantha
(---a--), de B. brizantha com a parte aérea podada (—®—) e de B. brizantha com a
RMC interrompida (--e--). Médias seguidas pela mesma letra, no mesmo dia apos a
poda da B. brizantha e interrupcdo da RMC nédo diferem entre si pelo teste de Tukey
a 95% (p<0,05). Barras indicam erro padrdo. 1 indica morte da plantula. A
interrupcdo da RMC ocorreu semanalmente apos 90 dias da emergéncia das
plantulas e as podas de B. brizantha ocorreram aos 90 e 270 (dia O e 180 das

interferéncias) dias ap0s a emergéncia das plantulas.

Fig 3. Resposta competitiva de B. brizantha (O0), H. popayanenses (m) e C.
estrellensis (&) crescidas sob influéncia da rede micorrizica comum (RMC) originada
de B. brizantha (A), B. brizantha com a parte aérea podada (B) e com a RMC
interrompida (C). Médias seguidas pela mesma letra ndao diferem entre si pelo teste t
de Student a 95% (p<0,05). Barras indicam erro padrdo, DP indica dados perdidos e

T indica morte da plantula.
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Tab 1. Contetudo de nutrientes na parte aérea de plantulas de B. brizantha, H. popayanensis e C. estrellensis crescidas por 225
dias sob influéncia da rede micorrizica comum (RMC) originada de B. brizantha (+ RMC) ou sem RMC (- RMC). Médias seguidas
pela mesma letra na coluna, para a mesma espécie, ndo diferem entre si pelo teste t de Student a 95% (p<0,05). O erro padréo

esta entre parénteses. Ml indica material insuficiente para andlise. T indica morte da plantula.

N P K Ca Mg Cu Zn B Mn

Planta Tratamento mg plantula ug planta*

_RMC 12,42a 11,35 66,17 13,47 11,32 0,77 110,03 54,35 194,74
B. brizantha (0,55) (0,23) (1,81) (0,97) (0,29) (0,01) (1,84) (2,63) (4,57)

+ RMC 041D MiI MiI MiI MI MI MI Mi MI

(0,01)

“RMC 14,20 9,67 44 57 42,18 10,57 9,31 90,94 122,02 305,64
H. popayanensis (0,58) (0,24) (1,00) (1,65) (0,32) (0,62) (3,80) (5,53) (16,99)

+ RMC T T T T T T T T T

_RMC 14,75a 4,72a 43,06a 4794a 129a 32,63a 44,63a 256,59a 287,80a
C. estrellensis (1.31) (0.15) (2.27) (0.73) (0.41) (1,25) (2.37) (4,49) (1,39)

+ RMC 0,95b 0,71b 3,48b 2,73 b 1,49 b 1,99b 597b 21,40 b 13,14 b

(0,09) (0,04) (0,11) (0,10) (0,09) (0,15) (0,05) (0,04) (0,10)
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Tab 2. Conteudo de nutrientes na parte aérea de plantulas de H. popayanensis e C. estrellensis crescidas sob influéncia da RMC
originada de B. brizantha (+ RMC), crescidas com B. brizantha com a parte aérea podada (Bb podada) e crescidas com a RMC
interrompida (RMC interrompida). Médias seguidas pela mesma letra na coluna néo diferem entre si pelo teste t de Student para H.
popayanensis ou pelo teste de Tukey para C. estrellensis a 95% (p<0,05). O erro padrdo esta entre parénteses. CV indica

coeficiente de variacdo. t indica morte da plantula.

N P K Ca Mg Cu Zn B Mn
Planta Tratamento mg plantula? ug planta*
+ RMC T T T T T T T T T

. , 580b 2,81b 10,05b 10,17b 3,63b 1,16 a 22,49b 22,13b 96,87 a
RMC interrompida

H. popayanensis (0,33) (0,10) (0,24) (0,37) (0,07) (0,04) (1,12) (0,67) (4,85)
968a 4,08a 1654a 1896a 6,06a 097b 36,78a 3590a 93,89a
Bb podada (0,13) (0,06) (0,05) (0,19) (0,06) (0,01) (0,05) (0,45) (2,37)

095c¢c 0,71c 348b 2,73c 149c 1,99b 597c 2140c 13,14c

+ RMC
(0,09) (0,04) (0,11) (0,10) (0,09) (0,15) (0,05) (0,04) (0,10)
: . , 921b 3,09a 15,23a 1593b 6,48b 23,67a 26,43b 69,08b 121,76a
C. estrellensis RMC interrompida
(0,25) (0,04) (0,13) (0,17) (0,02) (0,63) (0,93) (1,04) (0,90)
11,36a 2,88b 15,73a 18,12a 8,07a 22,25a 34,25a 102,67a 113,10b
Bb podada
(0,23) (0,04) (0,12) (0,30) (0,12) 0,12) (0,26) 1,72) (0,72)

CV (%) 4,86 2,94 1,64 2,88 2,56 3,99 4,40 3,16 1,38
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Tab 3. Assimilagéo liquida de CO2 por B. brizantha, H. popayanensis e C. estrellensis adultas e crescidas sem influéncia de RMC,
tipo predominante e porcentagem de colonizacdo micorrizica. Médias seguidas pela mesma letra nas linhas ndo diferem entre si

pelo teste de Tukey a 95% (p<0,05). O erro padréo esta dentro dos parénteses. CV indica coeficiente de variacao.

B. brizantha H. popayanensis C. estrellensis CV (%)
Assimilacéo liquida de CO2 (umol CO2 m? s1) 118la 818b 358¢ 20,87
(1.87) (0,59) (0,46)
Tipo de colonizag&o por FMA Arum Arum-Paris Paris -

Colonizacao micorrizica (%) 91,67 a 72,67 b 41,33 ¢c 6,98
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Tab 4. Massa de matéria seca de raizes (MSR), massa de matéria seca da parte aérea (MSPA), razao raiz/parte aérea (R:PA) e
taxa de crescimento relativo (TCR) das plantulas de B. brizantha, H. popayanensis e C. estrellensis crescidas sob influéncia da
rede micorrizica comum originada de B. brizantha (+ RMC) ou sem RMC (- RMC). Médias seguidas pela mesma letra na linha nédo
diferem entre si pelo teste t de Student a 95% (p<0,05). O erro padréo esté entre parénteses. T indica a morte da plantula.

B. brizantha H. popayanensis C. estrellensis
- RMC + RMC - RMC + RMC - RMC + RMC
4,63 a 0,05b 2,26 3,26 a 0,31b
MSR () T
(0,46) (0,01) (0,07) (0,26) (0,26)
MSPA (g) 3,28 a 0,08 b 2,39 " 2,89 a 0,27 b
(0,34) (0,01) (0,08) (0,07) (0,04)
R-PA 1,44 a 0,63 b 0,97 " 1,13 a 1,10 a
(0,25) (0,08) (0,06) (0,10) (0,09)
32,96 a 14,32 b 0,04 T 0,02 a 0,01b

TCR (mg g?td?)
(0,00) (0,00) (0,00) (0,00) (0,00)
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Tab 5. Massa de matéria seca de raizes (MSR), massa de matéria seca da parte aérea (MSPA), razao raiz/parte aérea (R:PA) e

taxa de crescimento relativo (TCR) de H. popayanensis e C. estrellensis crescidas sob influéncia da rede micorrizica comum

(RMC) originada de B. brizantha (+ RMC), B. brizantha com a parte aérea podada (Bb podada) e com a RMC interrompida (RMC

interrompida). Médias seguidas pela mesma letra na linha ndo diferem entre si pelo teste t de Student para H. popayanensis ou

pelo teste de Tukey para C. estrellensis a 95% (p<0,05). O erro padréo esta entre parénteses. CV indica coeficiente de variacdo. t

indica morte da plantula.

H. popayanensis

C. estrellensis

Bb podada RMC interrompida + RMC Bb podada RMC interrompida + RMC CV (%)

MSR (g) 1,13 a 0,90 a " 1,78 a 2,12 a 0,31b 34.91
(0,10) (0,04) (0,33) (0,18) (0,26)

MSPA (g) 1,46 a 1,04 a " 1,53 a 1,32a 0,27 b 30.24
(0,19) (0,05) (0,22) (0,10) (0,04)

R:PA 0,80 a 0,87 a " 1,16 b 161a 1,10 b 17.02
(0,07) (0,08) (0,13) (0,08) (0,09)

T

TRC (mg g d) 0,02 a 0,02 a 0,01a 0,01a 0,01a 15,75

(0,00) (0,00) (0,00) (0,00) (0,00)
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5 Capitulo 2 - Ocorréncia de gradiente de supressdo de plantas via rede
micorrizica comum entre espécies dos diferentes grupos ecoldgicos da

sucessao.
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RESUMO

Os fungos micorrizicos arbusculares (FMA) que colonizam a raiz de uma planta
podem, ao mesmo tempo, colonizar a raiz de outras plantas da mesma ou de
espécies diferentes, formando uma rede de comunicacdo subterranea denominada
de rede micorrizica comum (RMC). As plantas podem utilizar a RMC como via de
competicdo e suprimir outras plantas através da assimetria na distribuicdo de
recursos disponibilizados pela RMC. O objetivo desse trabalho foi avaliar a influéncia
da RMC originada de plantas adultas de Brachiaria brizantha (graminea das fases
iniciais da sucessao), de juvenis Heliocarpus popayanensis (pioneira das fases
iniciais da sucessdo arborea) e de juvenis Cariniana estrellensis (secundéria tardia
das fases finais da sucessédo arborea) sobre o crescimento das plantulas destas trés
espécies. As plantas adultas, juvenis e plantulas cresceram em substrato composto
por solo fértil e areia esterilizada na propor¢cdo de 3:1, com 640 esporos de FMA
nativos por grama de solo. O crescimento das plantulas das trés espécies foi
fortemente suprimido pela RMC originada de B. brizantha adulta, foi moderadamente
suprimido pela RMC originada de H. popayanensis juvenil e foi fracamente suprimido
pela RMC originada de C. estrellensis juvenil. A plantula de B. brizantha sofreu
supressao inicial, porém se desenvolveu e suprimiu as plantas juvenis de H.
popayanensis e C. estrellensis, provocando uma inversédo no fluxo de nutrientes e
passando de planta suprimida para planta supressora. Além disso, houve a
formacdo de um gradiente de supressao de plantulas e a forca de supressao foi
inversamente relacionada com o avanco dos grupos ecologicos de plantas da
sucessao. O estabelecimento do gradiente de supresséao de plantulas foi relacionado
com a diferenca no potencial fotossintético, na responsividade micorrizica e na
intensidade de colonizacdo das raizes pelos FMA entre as trés espécies de plantas

juvenis.

Palavras-chave: Competicdo entre plantas; Fungo micorrizico arbuscular;

Recompensa reciproca; Brachiaria brizantha; Reflorestamento.
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ABSTRACT

Arbuscular mycorrhizal fungi (AMF) that colonize the root of a plant can, at the same
time, colonize the root of other plants of the same or different species, forming an
underground communication network called the common mycorrhizal network (CMN).
Plants can use CMN as a way of competition and suppress other plants through
asymmetry in the distribution of resources made available by CMN. The objective of
this study was to evaluate the influence of CMN originated from adult plants of
Brachiaria brizantha (grass of the early stages of succession), juveniles Heliocarpus
popayanensis (pioneer of the early stages of tree succession) and juveniles
Cariniana estrellensis (late secondary of the final stages of tree succession) on
seedlings growth of these three species. Adult and juvenile plants and seedlings
were grown in a substrate composed of fertile soil and sterilized sand at a ratio of 3:1,
with 640 native AMF spores per gram of soil. Seedling growth of the three species
was strongly suppressed by CMN originated from adult B. brizantha, was moderately
suppressed by CMN originated from juvenile H. popayanensis and was weakly
suppressed by CMN originated from juvenile C. estrellensis. The seedling of B.
brizantha suffered initial suppression, but it developed and suppressed the juvenile
plants of H. popayanensis and C. estrellensis, causing an inversion in the flow of
nutrients and changing from a suppressed plant to a suppressor plant. Furthermore,
a seedling suppression gradient was formed and the suppression strength was
inversely related to the advancement of ecological groups of plants in the succession.
The establishment of the seedling suppression gradient was related to the difference
in photosynthetic potential, mycorrhizal responsiveness and the intensity of root
colonization by AMF among the three juvenile plant species.

Keywords: Competition among plants; Arbuscular mycorrhizal fungi; Reciprocal

reward; Brachiaria brizantha; Reforestation.
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1 INTRODUCAO

Os fungos micorrizicos arbusculares (FMA) sdo organismos biotréficos
obrigatdrios pertencentes ao filo Glomeromycota e realizam associacdo simbidtica
mutualistica com espécies representantes de cerca de 80% das familias de plantas
terrestres (SchiufR3ler & Walker, 2011). A base da simbiose € a troca bidirecional de
substancias, sendo que o fungo € responsavel pelo fornecimento de agua e
nutrientes para a planta e em troca recebe fotoassimilados como fonte de carbono
(Sturmer & Siqueira, 2013; Bertagnoli et al., 2020; Andrino et al., 2021). As hifas dos
FMA que colonizam a raiz de uma planta podem, ao mesmo tempo, colonizar a raiz
de outras plantas, formando uma rede de comunicacdo subterranea denominada de
rede micorrizica comum (RMC) (Wipf et al., 2019).

As plantas utilizam a RMC para trocar substancias entre si, como agua e
nutrientes (Mikkelsen et al., 2008; Barto et al., 2012; He et al., 2019; Oelmidiller, 2019;
Fernandez et al., 2020; Fang et al., 2021), compostos sinalizadores (Song et al.,
2014; Cabral et al., 2018) e fotoassimilados (Bever et al., 2010; Rog et al., 2020).
Além disso, a RMC pode ser utilizada como uma via de competi¢do entre plantas, na
gual determinadas espécies recebem maior quantidade de recursos que s&o
disponibilizados na RMC, em detrimento de outras espécies de plantas (Janouskova
et al., 2011; Merrild et al., 2013; Zangaro et al., 2018).

A interacao entre os fungos que formam a RMC e as plantas hospedeiras pode
resultar em preferéncias na distribuicdo de recursos para determinados individuos de
plantas, com a ocorréncia do mecanismo de recompensa reciproca de substancias
(Wyatt et al., 2014). Nesse mecanismo, os fungos da RMC podem proporcionar
maior beneficio para determinadas espécies de plantas, fornecendo maior
guantidade de recursos adquiridos do solo em troca de maior quantidade de
fotoassimilados recebidos (Figueiredo et al., 2021). Tanto as plantas como os FMA
sdo capazes de distinguir variacbes na qualidade e quantidade de recursos
fornecidos por seu parceiro, possibilitando que estes ajustem suas proprias
alocacdes de recursos de acordo com seus ganhos (Werner & Kiers, 2015; Wang et
al., 2019).

Diversos estudos tém relatado a ocorréncia do mecanismo de recompensa

reciproca entre plantas via RMC. Kiers et al. (2011) encontraram maior quantidade
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de fosforo e Fellbaum et al. (2014) encontraram maior concentracdo de nitrogénio
em plantas que forneciam maior quantidade de carbono para os fungos da RMC.
Janos et al. (2013) verificaram que a RMC foi responsavel por limitar a
disponibilidade de ferro para plantulas de Eucalyptus tetrodonta conectadas via RMC
com Ceiba pentrandra, inclusive provocando a morte de E. tetrodonta em areas com
ampla presenca de C. pentrandra. Nesse caso, 0 mecanismo de recompensa
reciproca da RMC estabelecido entre os simbiontes ampliou a competicdo entre as
plantas, afetando diretamente o estabelecimento, sobrevivéncia, nutricdo e
crescimento (Wyatt et al., 2014).

A RMC pode conectar a uma mesma ou a diferentes espécies de plantas, e
provocar efeitos distintos em diferentes fases de desenvolvimento vegetal (Liang et
al., 2021). Plantas adultas, com grande area foliar e alta producdo de carboidratos
tendem a contribuir com maior quantidade de carbono para a RMC e receber em
troca maior quantidade de nutrientes do que as plantulas que possuem menor area
foliar e produzem menos carboidratos (Merrild et al., 2013). Assim, 0s nutrientes
absorvidos do solo pelos fungos da RMC sdao distribuidos de forma assimétrica entre
as plantas hospedeiras (Weremijewicz et al.,, 2016), podendo influenciar a
coexisténcia das espécies, moldar a composicdo e dindmica da comunidade de
plantas, além de influenciar diretamente em processos ecoldgicos importantes como
as etapas da sucessao ecologica (Bucking et al., 2016; Garcia De Leo6n et al., 2016;
Figueiredo et al., 2021).

A assimetria na distribuicdo dos nutrientes pela RMC pode ser muito acentuada
entre as plantas que pertencem aos diferentes grupos ecoldgicos da sucessdo
(Zangaro et al. 2018), sobretudo nas diferentes fases de desenvolvimento da planta
(Burke et al., 2018; Liang et al., 2021), visto que a grande maioria das espécies
vegetais, em alguma fase do seu ciclo de vida, encontram-se conectadas pela RMC
(Newman, 1988). Dessa forma, a RMC pode ser considerada um dos principais
componentes dos ecossistemas terrestres que podem influenciar nos processos da
sucessao (Selosse et al., 2006; Koziol & Bever, 2016). No entanto, diversos fatores
relacionados a RMC ainda sé&o pouco estudados, como quem controla essa rede, a
direcdo do fluxo de nutrientes e as espécies de plantas que sdo beneficiadas ou

prejudicadas (Gorzelak et al., 2015; Biicking et al., 2016; Montesinos-Navarro et al.,
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2019). Além disso, estudos sobre a influéncia da RMC considerando espécies de
plantas pertencentes aos diferentes grupos ecoldgicos da sucessao tropical séo
escassos.

O objetivo deste estudo foi avaliar a influéncia da RMC originada de plantas
juvenis de Brachiaria brizantha (graminea das fases iniciais da sucesséo), de
Heliocarpus popayanensis (pioneira das fases iniciais da sucessdo arbdrea) e
Cariniana estrellensis (secundéria tardia das fases finais da sucesséo arborea) sobre
as plantulas destas trés espécies. As hipoteses elaboradas foram: 1) Considerando
0 estabelecimento do mecanismo de recompensa reciproca, as trés espécies de
plantas juvenis afetardo negativamente o crescimento das espécies de plantulas
conectadas com a RMC, inclusive as da propria espécie; 2) Em funcdo das
diferengas nas responsividades micorrizicas e das taxas de colonizacdo das raizes
pelos FMA entre as trés espécies estudadas, um gradiente de supressdo de

crescimento sera estabelecido.

2 MATERIAL E METODOS
2.1 Montagem e delineamento do experimento

O experimento foi conduzido em casa de vegetacdo, sem controle de
temperatura, pertencente ao departamento de Biologia Animal e Vegetal (BAV) da
Universidade Estadual de Londrina (UEL), no estado do Parana, Brasil, a
23°19'29.2” de latitude sul e 51°11°52.8” de longitude oeste, com altitude de 602 m
acima do nivel do mar. O clima da regido é subtropical umido (Cfa) com verdes
guentes, temperatura média anual de 20,9° C e pluviosidade média anual de 1429
mm (K6ppen, 1948).

O substrato utilizado para o crescimento das plantas juvenis e das plantulas foi
uma mistura de solo natural peneirado de alta fertilidade e areia esterilizada na
proporgdo de 3:1. O solo foi coletado na profundidade de até 10 cm, em area de
horta abandonada a qual era adubada com compostos organicos. No periodo da
coleta de solo havia elevada presenca de espécimes de Paspalum notatum
(Poaceae). O solo utilizado para a formacao do substrato continha aproximadamente

640 esporos de FMA por grama de solo seco, além de outros propagulos infectivos,
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como raizes colonizadas e hifas fungicas. As espécies de FMA mais abundantes
foram: Rhizophagus clarus (Nicolson & Schenck) Walker & SchufR3ler, Glomus
macrocarpum Tulasne & Tulasne, Claroideoglomus etunicatum (Becker &
Gerdemann) Walker & Schuf3ler, Paraglomus occultum (Walker) Morton & Redecker,
Acaulospora mellea Spain & Schenck, Acaulospora morrowiae Spain & Schenck e
Glomus hoi Berch & Trappe, previamente identificadas por Rondina (2017). O solo
utilizado foi classificado como Latossolo Vermelho distroférrico de textura muito
argilosa e alta fertilidade, apresentando teores de 166,5 mg dm de P, 20,42 g dm-3
de C, 5,4 de pH, 4,6 cmolc dm3 de potencial acido (H+Al), 5,8 cmolc dm=3de Ca, 2,06
cmolec dm= de Mg, 0,97 cmolc dm™ de K, 8,83 cmolc dm= de soma de bases (SB),
13,43 cmolc dm de capacidade de troca de cations (CTC) e 65,7% de saturacdo por
bases (V). As plantas juvenis e plantulas cresceram em vasos plasticos com
capacidade para 7 L de solo, os quais foram dispostos de forma aleatéria nas
bancadas da casa de vegetacao.

As espécies de plantas utilizadas foram: a graminea Brachiaria brizantha
(Hochst. ex A. Rich.) Stapf (Poaceae), popularmente conhecida como braquiaria, a
arborea pioneira Heliocarpus popayanensis (Kunth) K. Schum. (Malvaceae), com
nome popular de jangadeiro e a arborea secundaria tardia Cariniana estrellensis
(Raddi) Kuntze (Lecythidaceae), com nome popular de jequitib4. Foram avaliados os
efeitos provocados pela RMC originada de plantas juvenis de B. brizantha, H.
popayanensis e C. estrellensis sobre as plantulas de B. brizantha, H. popayanensis
e C. estrellensis. As plantas juvenis que deram origem a RMC cresceram nas
laterais opostas dos vasos de cultivo enquanto na regido central foram crescidas as
plantulas que sofreram os efeitos da RMC. Para eliminar o efeito competitivo das
raizes e manter apenas os efeitos provocados pela RMC, as plantulas centrais
cresceram no interior de um cilindro com capacidade para 1 L de solo, com malha de
polietileno e poros de 30 um, os quais impediram que as raizes das plantas juvenis
nas laterais do vaso pudessem competir com as raizes da plantula central,
permitindo apenas a passagem de hifas e a formacao da RMC.

As plantulas que cresceram no interior do cilindro central foram semeadas 120
dias ap6s a emergéncia de C. estrellensis, ap6s 80 dias da emergéncia de H.

popayanensis e apdés 40 dias da emergéncia de B. brizantha, sendo as plantas
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juvenis as originadoras da RMC. Esta diferenca de periodo ocorreu devido as
diferentes taxas de crescimento entre as espécies de plantas e no tempo estimado
para a ocorréncia da formagdo da RMC. Cinco sementes de cada espécie foram
semeadas no centro do cilindro, e apdés a germinacdo foi feito o desbaste,
permanecendo apenas uma planta para receber os efeitos da RMC.

O experimento teve duracao de 225 dias e foram realizados trés tratamentos e
um controle com cinco repetigcbes cada. Os tratamentos foram: 1) Plantulas de B.
brizantha, H. popayanensis e C. estrellensis sofreram os efeitos diretos da RMC
originada das B. brizantha juvenis; 2) Plantulas de B. brizantha, H. popayanensis e
C. estrellensis sofreram os efeitos diretos da RMC originada das H. popayanensis
juvenis; 3) Plantulas de B. brizantha, H. popayanensis e C. estrellensis sofreram o0s
efeitos diretos da RMC originada das C. estrellensis juvenis; 4) O controle consistiu
no cultivo isolado de cinco plantulas de cada uma das trés espécies, em sacos
plasticos de cultivo com capacidade para 1 L. Neste caso, as plantulas nao tiveram
contato com a RMC originada das B. brizantha, H. popayanensis ou C. estrellensis

juvenis.

2.2 Avaliacbes

A cada 45 dias, foram coletados dados de altura, nimero de folhas e &rea foliar
das plantulas que estavam dentro da malha de polietileno, sendo a area foliar obtida
por meio de um fator de correcdo levando em conta as caracteristicas foliares de
cada uma das espécies. Apos 225 dias de crescimento, as plantulas foram retiradas
cuidadosamente e lavadas em &agua corrente. As raizes e parte aérea foram
separadas e secadas em estufa a 65° C até atingir peso constante, para a obtencéo
da massa seca. A partir de dados de massa seca foi calculada a razéo raiz:parte

aérea.

Foi determinada a taxa de assimilagéo liquida de CO, das trés espécies de
plantas juvenis originadoras da RMC. Os dados foram obtidos por meio de um
analisador de gas infravermelho (IRGA) modelo LI-6400 (LI-COR, Inc., Lincoln, NE,
USA), que inclui uma fonte de luz azul-vermelho LI-6400-02B (LI-COR) e controlador
da concentragcdo de CO, e da temperatura. As medicGes foram realizadas apenas
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quando o coeficiente, combinando as variagbes de CO,, agua e fluxo de ar,

apresentou-se abaixo de 1%.

A taxa de crescimento relativo (TCR) das plantulas foi calculada pela equacéao:
TCR = (In MS2 — In MSy)/(t2 — t1), no qual MS & a média total da massa seca da
plantula e t2 — t1 € o tempo contado em dias (t1 = inicio do crescimento; t2 = final do
experimento) (Cabhill, 2002). A resposta competitiva das plantulas das trés espécies
gue cresceram sob influéncia da RMC originada de B. brizantha, H. popayanensis ou
C. estrellensis juvenis foi calculada pela equacdo: RC = In (MSC/MSS), no qual RC é
a resposta competitiva, MSC é a massa seca da plantula crescida sob a influéncia
da RMC originada de B. brizantha, de H. popayanensis ou de C. estrellensis juvenis,
e MSS é a massa seca da plantula que cresceu isolada, sem a influéncia da RMC
(Hunt, 1982).

Para estimar a colonizagcdo das raizes finas por FMA das espécies de plantas
originadoras da RMC, uma por¢éo de aproximadamente 1 g de raizes finas frescas
de cada amostra foi clarificada em KOH 10%, acidificada em HCI 1%, lavada em
agua corrente e corada com azul de tripano 0,05% (Brundrett et al., 1996). Para

algumas raizes com forte pigmentacéo, foi utilizado H,0, 0,5% apos o KOH. A taxa

de colonizacgao das raizes finas por FMA foi determinada pelo método de interseccéo
de quadrantes descrito por McGonigle et al. (1990), usando microscépio 6tico
(100x). Foi realizada uma comparacédo visual da ocorréncia dos morfotipos de
arbasculos entre as diferentes espécies de plantas juvenis. Contudo, nao foi
realizada a quantificacdo desses arbusculos.

Apbs secagem, a parte aérea das plantulas foi moida e peneirada em malhas
de 1 mm de didmetro para andlise quimica dos tecidos. Os elementos determinados
foram: N, P, K, Ca, Mg, Cu, Zn, B e Mn, utilizando um espectrébmetro de absorcéo
atbmica - ICP, Thermo Jarrel Ash ICAP 61E (Miyazawa et al., 1984). Os valores de
concentracdo de nutrientes foram corrigidos pela massa seca para a obtencédo do
conteudo total dos nutrientes nas diferentes espécies de plantulas. Também foram
determinadas a massa seca da parte aérea e o conteudo de nutrientes das trés
espécies de plantas juvenis originadoras da RMC.

Para as andlises quimicas do solo, as amostras foram secas ao ar e

peneiradas em malhas de 2 mm de diametro. O contetudo de carbono organico foi
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determinado por oxidacdo Uumida pelo método de Walkley & Black (1934). O pH foi

determinado em solucdo de CaCl, 0,01 mol L' em proporcdo de 1:2,5

(massa:volume). Célcio e magnésio foram extraidos com KCI 1 mol L' em propor¢éo
1:10 (massa:volume) e determinados por espectrofotometria de absorcdo atémica.

Fosforo e potéssio foram extraidos por Mehlich-1 (HCI 0,05 mol L + H,SO, 0,025

mol L%) e determinados por espectrofotometria e fotometria de chama,
respectivamente (Pavan et al., 1992). O H + Al foi determinado pela solugéo tampéao
Shoemaker-McLean-Pratt (SMP), relatada como pH SMP (Quaggio et al., 1985), a
partir da curva de calibracdo de pH SMP x H + Al para solos do estado do Parana. A
CTC foi calculada a partir da soma de Ca, Mg, K e H + Al, a SB foi calculada pela
soma de Ca, Mg e K e a V foi calculada pela raz&do entre SB:CTC multiplicada por
100.

2.3 Andlises estatisticas

Foi testada a normalidade dos dados pelo teste de Shapiro-Wilk, e
homocedasticidade, pelo teste de Levene. Os dados que n&do atenderam aos
pressupostos foram transformados pelo método Box-Cox e dados expressos em
porcentagem foram transformados em arco seno V(x/100).

Foi realizada andlise de variancia (ANOVA) e para comparar as plantulas foi
utiizado o teste de Tukey, porém para a resposta competitiva das plantulas
conectadas com a RMC originada de B. brizantha juvenis foi utilizado o teste t de
Student. Em ambos os testes foram adotados valores de 95% de confianca (p<0,05)
e todas as analises estatisticas foram realizadas utilizando o programa R v 4.0.2 (R
Core Team, 2020).

3 RESULTADOS
3.1 Influéncia da RMC na altura, niamero de folhas e area foliar das plantulas

Os efeitos da RMC originada de plantas juvenis na altura, nimero de folhas e
area foliar das plantulas de B. brizantha, H. popayanensis e C. estrellensis, durante

225 dias, sdo apresentados na Figura 1. As plantulas de B. brizantha foram
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negativamente afetadas pela RMC originada de B. brizantha juvenis logo na primeira
avaliacdo com 45 dias apds a emergéncia, apresentando menor altura (Fig. 1A),
namero de folhas (Fig. 1B) e area foliar (Fig. 1C) quando comparadas com as
plantulas de B. brizantha que cresceram conectadas com a RMC originada de H.
popayanensis e C. estrellensis juvenis e de plantulas crescidas isoladas sem contato
com a RMC. Apo6s 225 dias, as plantulas de B. brizantha conectadas com a RMC
originada de B. brizantha juvenis, apresentaram altura de 7,54 cm, valores menores
em relacdo as plantulas conectadas com a RMC originada de C. estrellensis juvenis
(57,08 cm), H. popayanensis juvenis (52 cm) e sem RMC (40,06 cm), representando
supressao no crescimento em altura de 7,57; 6,9 e 5,31 vezes, respectivamente. Em
relacdo ao numero de folhas, as plantulas de B. brizantha conectadas com a RMC
originada de B. brizantha juvenis apresentaram valores semelhantes as plantulas
crescidas isoladas, com 3,4 e 17 folhas por planta, respectivamente. Ambas as
plantulas, B. brizantha conectadas com a RMC originada de B. brizantha juvenis e B.
brizantha isoladas, apresentaram menores valores comparadas com as B. brizantha
crescidas conectadas com a RMC originada de C. estrellensis e H. popayanensis
juvenis, com numero de folhas de 30,8 e 30,5, respectivamente. As plantulas de B.
brizantha conectadas com a RMC originada de B. brizantha juvenis apresentaram
valores menores de area foliar (8,05 cm?), enquanto as plantulas crescidas sem
contato com a RMC apresentaram valores intermediarios de 267,04 cm?. As
plantulas de B. brizantha conectadas com a RMC originada de C. estrellensis e H.
popayanensis juvenis apresentaram os maiores valores com 595,53 e 534,79 cm? de
area foliar, respectivamente.

Apés 45 dias da emergéncia, as plantulas de H. popayanensis crescidas em
contato com a RMC originada de plantas juvenis de B. brizantha, H. popayanensis e
C. estrellensis apresentaram valores mais baixos de altura (Fig. 1D), numero de
folhas (Fig. 1E) e area foliar (Fig. 1F) em relagdo as plantulas crescidas isoladas
sem contato com a RMC. As plantulas de H. popayanensis crescidas conectadas
com a RMC originada de B. brizantha juvenis morreram em até 225 dias,
permanecendo vivas as plantulas crescidas sem contato com a RMC e aquelas
conectadas com a RMC originadas de H. popayanensis e C. estrellensis juvenis.

ApoOs 225 dias, as plantulas de H. popayanensis crescidas sem RMC apresentaram
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0s maiores valores de altura com 30,9 cm, seguidas pelas plantulas conectadas com
a RMC originada de C. estrellensis juvenis com 19,68 cm, as quais foram superiores
em relacdo as plantulas conectadas com a RMC originada de H. popayanensis
juvenis, com altura de 10,88 cm. A RMC originada de C. estrellensis e H.
popayanensis suprimiu o crescimento das plantulas de H. popayanensis em 1,57 e
2,84 vezes, respectivamente. Em relacdo ao numero de folhas, as plantulas de H.
popayanensis crescidas conectadas com a RMC originada de C. estrellensis juvenis
apresentaram 11,2 folhas por plantas. Este valor foi superior quando comparado
com as plantulas conectadas com a RMC originada de H. popayanensis juvenis, com
6,8 folhas por planta, representando uma supressao de 1,65 vezes no namero de
folhas. As plantulas de H. popayanensis conectadas com a RMC originada de H.
popayanensis juvenis apresentaram menor area foliar (35,37 cm?) em relagdo as
plantulas conectadas com a RMC originada de C. estrellensis juvenis, com 193,19
cm? e também com as plantulas crescidas isoladas sem contato com a RMC, com
143,55 cm?,

As plantulas de C. estrellensis foram negativamente afetadas pela RMC
originada das trés espécies de plantas juvenis, no qual as plantulas crescidas sem
RMC apresentaram maior altura (Fig. 1G), numero de folhas (Fig. 1H) e area foliar
(Fig. 11). As plantulas de C. estrellensis crescidas sem RMC apresentaram maior
altura (29,62 cm), enquanto as plantulas conectadas com a RMC originada de C.
estrellensis juvenis apresentaram 17,24 cm e supressao no crescimento em altura
de 1,72 vezes. As plantulas de C. estrellensis conectadas com a RMC originada de
B. brizantha juvenis apresentaram menor altura, com 8,74 cm, sendo suprimidas em
3,39 vezes. O maior numero de folhas das plantulas de C. estrellensis foi observado
no tratamento sem RMC, com 22,6 folhas e o menor foi observado nas plantulas
conectadas com a RMC originada de B. brizantha, com 8,8 folhas por planta,
representando supressao em 2,57 vezes. As plantulas de C. estrellensis conectadas
com RMC originada de H. popayanensis juvenis apresentaram valores
intermediarios, com 17,2 folhas por planta, sendo suprimidas em 1,31 vezes. Em
relacdo a &rea foliar, as plantulas de C. estrellensis crescidas isoladas sem contato
com a RMC apresentaram 368,76 cm?, valor superior aos 213,62 cm? das plantulas

conectadas a RMC originada de C. estrellensis juvenis, sendo suprimidas em 1,73
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vezes. Estes valores foram mais elevados quando comparados com as plantulas
crescidas conectadas com a RMC de H. popayanensis juvenis (109,41 cm?) e B.
brizantha juvenis (19,35 cm?), refletindo em supresséo na area foliar de 3,37 e 19,06

vezes, respectivamente.

3.2 Influéncia da RMC na resposta competitiva, conteido de nutrientes e massa

seca das plantas

A resposta competitiva (RC) das plantulas que foram influenciadas pela RMC
originada de cada uma das trés espécies de plantas juvenis esta representada na
Figura 2. As plantulas de C. estrellensis apresentaram maior resposta competitiva
(RC) (-0,44) do que as plantulas de B. brizantha (-1,83), quando conectadas com a
RMC originada de B. brizantha juvenis, enquanto as plantulas de H. popayanensis
morreram (Fig. 2A). Em relacdo a RMC originada de H. popayanensis juvenis, as
plantulas de B. brizantha apresentaram maior RC (1,75), sendo superiores as
plantulas de C. estrellensis (0,17), as quais foram superiores as plantulas de H.
popayanensis (-0,55) (Fig. 2B). Quando RMC foi originada de C. estrellensis juvenis,
as plantulas de B. brizantha apresentaram maior RC (2,09), em comparacdo com as
plantulas de H. popayanensis e C. estrellensis, as quais apresentaram RC de 0,67 e
0,90, respectivamente (Fig. 2C).

O conteldo de nutrientes na parte aérea das plantulas que foram influenciadas
pela RMC originada das trés espécies de plantas juvenis € mostrado na Tabela 1.
De modo geral, as plantulas de B. brizantha apresentaram maior conteudo de
nutrientes quando crescidas conectadas com a RMC originada de C. estrellensis
juvenis e o0 menor contetudo dos nutrientes foi encontrado nas plantulas crescidas
sem RMC, exceto para N que foi encontrado em menor quantidade nas plantulas
conectadas com a RMC originada de B. brizantha juvenis. O B foi encontrado em
maiores quantidades em plantulas de B. brizantha crescidas sem RMC, em relacéo
aos demais tratamentos. As plantulas de H. popayanensis apresentaram maior
conteudo de todos os nutrientes quando crescidas isoladas sem contato com a
RMC, apresentando valores intermediarios nas plantulas conectadas com a RMC
originada de C. estrellensis juvenis e os menores conteldos de nutrientes foram

encontrados nas plantulas crescidas conectadas com a RMC originada de H.
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popayanensis juvenis. As plantulas de C. estrellensis apresentaram maior contetudo
de todos os nutrientes quando foram crescidas isoladas sem contato com a RMC. O
contetdo dos nutrientes diminuiu nas plantulas de C. estrellensis de acordo com a
origem da RMC, sendo que essa diminuicao foi maior quando a RMC foi originada
por B. brizantha juvenis, seguido por H. popayanensis juvenis e pouco menor
guando a RMC foi originada por C. estrellensis juvenis.

A assimilacéo liquida de CO2das plantas foi menor de acordo com o avanco do
grupo sucessional, com a B. brizantha juvenil apresentando média 12,01 pumol CO2
m2 s, a pioneira H. popayanensis juvenil com 8,38 pmol CO2 m2 s e a secundaria
tardia C. estrellensis juvenil com 3,43 pmol CO2 m2 s? (Tabela 2). A morfologia
predominante dos arbusculos encontrados em B. brizantha, H. popayanensis e C.
estrellensis juvenis foram do tipo Arum, Arum-Paris e Paris, respectivamente. A
porcentagem de colonizacdo das raizes por FMA foi de 93,47% para B. brizantha,
67,29% para H. popayanensis e 35,35% para C. estrellensis.

A massa seca da raiz (MSR), massa seca da parte aérea (MSPA), razéo
raiz:parte aérea (R:PA) e taxa de crescimento relativo (TCR) das plantulas de B.
brizantha, H. popayanensis e C. estrellensis que cresceram com a RMC originada
das trés espécies de plantas juvenis e com auséncia de RMC, sdo apresentadas na
tabela 3. As plantulas de B. brizantha crescidas isoladas sem contato com a RMC
apresentaram maior MSR, R:PA e TCR, sendo que as plantulas de B. brizantha
conectadas com a RMC originada de B. brizantha juvenis apresentaram valores
menores para estas variaveis. A MSPA das plantulas de B. brizantha foi maior
guando crescidas conectadas com a RMC originada de C. estrellensis juvenis e
menor quando conectadas com a RMC de B. brizantha juvenis. As plantulas de H.
popayanensis crescidas com B. brizantha juvenis morreram antes do final do
experimento. As plantulas de H. popayanensis apresentaram maior MSR, MSPA,
R:PA e TCR guando crescidas isoladas sem contato com a RMC e as plantulas que
apresentaram os menores valores foram aquelas conectadas com a RMC originada
de H. popayanensis juvenis, exceto para R:PA que foi menor nas plantulas
conectadas com a RMC originada de C. estrellensis juvenis. As plantulas de C.
estrellensis crescidas isoladas sem contado com a RMC apresentaram maior MSR,

MSPA, R:PA e TCR e as plantulas conectadas com a RMC originada de B. brizantha
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apresentaram os menores valores, exceto para a R:PA que foi menor nas plantulas
conectadas com a RMC originada de H. popayanensis juvenis.

O conteudo de nutrientes na parte aérea das plantas juvenis de B. brizantha, H.
popayanensis e C. estrellensis originadoras da RMC, crescidas por 225 dias, €
apresentado na Tabela 4. As plantas de B. brizantha juvenis que estavam
conectadas com as plantulas de B. brizantha apresentaram maior contetdo de N, K
e B, enquanto o conteudo de Cu e Mn foi maior nas plantas de B. brizantha juvenis
conectadas pela RMC com as plantulas de C. estrellensis e H. popayanensis,
respectivamente. As plantas de H. popayanensis juvenis originadoras da RMC
apresentaram maior conteudo de todos os nutrientes quando estavam conectadas
com as plantulas de C. estrellensis, enquanto as plantas de H. popayanensis juvenis
conectadas com as plantulas de B. brizantha apresentaram os menores conteldos
de nutrientes. As plantas de C. estrellensis juvenis originadoras da RMC foram
negativamente afetadas quando as plantulas de B. brizantha estavam conectadas
em sua rede, apresentando 0s menores contelddos de nutrientes quando
comparados com as plantulas de H. popayanensis e C. estrellensis conectadas em
sua rede.

A MSPA das plantas juvenis de B. brizantha, H. popayanensis e C. estrellensis
originadoras da RMC, crescidas por 225 dias, estdo apresentadas na Tabela 5. Ao
final do periodo de crescimento das plantas juvenis, a plantula de B. brizantha
demonstrou forte influéncia negativa sobre as plantas juvenis de H. popayanensis e
C. estrellensis, reduzindo o crescimento e influenciando negativamente na producao
da MSPA. Por outro lado, as plantulas de H. popayanensis e C. estrellensis néo
influenciaram nas trés espécies de plantas juvenis originadoras da RMC.

4 DISCUSSAO

As duas hipoteses testadas neste estudo foram aceitas. Em relagdo a primeira,
as trés espécies de plantas juvenis originadoras da RMC suprimiram o crescimento
das trés espécies de plantulas dos diferentes grupos ecolégicos da sucessao,
especialmente nas fases iniciais de crescimento. A graminea B. brizantha suprimiu

fortemente as plantulas das trés espécies durante 225 dias de crescimento. Quando
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a RMC foi originada das duas espécies arboreas juvenis de H. popayanensis e C.
estrellensis, e a plantula conectada com a RMC foi a graminea B. brizantha, ocorreu
supressdo inicial das plantulas dessa graminea. Porém, de modo imprevisto, as
plantulas da graminea B. brizantha conectadas com as duas arbodreas juvenis
apresentaram crescimento ao longo dos 225 dias, e ao final deste periodo, o
crescimento das duas arboreas juvenis foi negativamente afetado, e assim, a B.
brizantha passou de plantula suprimida para planta supressora e as arboreas juvenis
passaram de plantas supressoras para plantas suprimidas. A plantula de B.
brizantha conectada com as duas espécies arboreas juvenis se beneficiou em téo
alto grau da RMC formada pelas espécies arboreas juvenis que apresentou maior
crescimento do que as plantulas de B. brizantha crescidas isoladas sem contato com
a RMC. A plantula da graminea B. brizantha utilizou a RMC das arbéreas juvenis,
inverteu o fluxo de nutrientes em sua direcdo, obteve aumento da éarea de
exploracdo do solo e adquiriu nutrientes do local em que as espécies arboreas
cresciam.

A segunda hip6tese também foi aceita, pois a forca de supressao via RMC
diminuiu de acordo com o avanco dos grupos ecolégicos de plantas da sucesséao,
sendo verificado um gradiente de supressdo no crescimento entre as espécies de
plantas dos diferentes grupos. A forca do gradiente de supressao foi relacionada
diretamente com a intensidade da colonizacdo das raizes pelos FMA, com a
responsividade micorrizica e com o potencial fotossintético das espécies de plantas,
e foi inversamente relacionada com o avanco dos grupos ecoldgicos de plantas da

sucessao.

4.1 Supresséao de plantulas via RMC

A supressédo exercida pela RMC originada de plantas juvenis de B. brizantha,
H. popayanensis e C. estrellensis sobre as plantulas de B. brizantha, H.
popayanensis e C. estrellensis apresentou relacdo com o0 mecanismo de
recompensa reciproca (Kiers et al., 2011; Fellbaum et al., 2014). As plantas juvenis
apresentaram maior parte aérea, maior area foliar e produziram mais folhas do que
as plantulas e, dessa forma, forneceram maior quantidade de carbono para a RMC,

recebendo em troca maior quantidade de nutrientes da rede. Nesse sentido, a
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supressdo ocorreu em individuos mais jovens e que contribuiram com menor
guantidade de carbono para a RMC (Fellbaum et al.,, 2014; Wyatt et al., 2014).
Alguns estudos relatam que o fluxo de nutrientes da RMC ocorreu preferencialmente
em direcdo as plantas que apresentaram maior parte aérea e com maior quantidade
de nitrogénio (Fellbaum et al., 2014; Weremijewicz et al., 2016), fésforo (Lekberg et
al., 2010; Merrild et al., 2013) e manganés (Weremijewicz & Janos, 2013) em plantas
de maior porte do que nas plantulas (He et al., 2019). Neste estudo também foi
verificado alto conteddo de nitrogénio, fésforo e manganés nas plantas com maior
parte aérea e originadoras da RMC, como também de outros nutrientes como
potassio, calcio, magnésio, cobre, zinco e boro.

E amplamente entendido que os FMA sdo capazes de distinguir as plantas
pertencentes & uma RMC (Werner & Kiers, 2015; WANG et al.,, 2019) e, dessa
forma, os FMA podem alocar recursos (agua e nutrientes) preferencialmente para as
plantas hospedeiras capazes de fornecer maiores quantidades de fotoassimilados
aos fungos formadores da rede. Estas plantas sdo denominadas de plantas
hospedeiras de alta qualidade (Figueiredo et al., 2021). No entanto, como os FMA
sdo simbiontes obrigatérios (Smith & Read, 2008), eles mantém alguma quantidade
de hifas que colonizam as raizes das plantulas hospedeiras de baixa qualidade
(fornecem pouco C para a rede), mesmo que estas estejam suprimidas (Zangaro et
al., 2018). Os fungos da RMC podem fornecer recursos para os hospedeiros de
baixa qualidade, porém em menores quantidades (Figueiredo et al., 2021). Se por
algum motivo o parceiro de alta qualidade for perdido, os hospedeiros de baixa
qualidade sdao mantidos vivos para garantir a presenca das hifas nas raizes e
estimular o crescimento das plantas que estavam suprimidas e manter a simbiose
(Bucking et al., 2016; Zangaro et al., 2018).

A capacidade dos FMA em direcionar o fluxo de nutrientes da RMC para as
plantas juvenis com a consequente supressao de plantulas, pode estar relacionada
com a intensidade da colonizacdo dos FMA nas raizes e a quantidade de arbusculos
(sitios de troca de nutrientes entre os simbiontes) formados pelos fungos nas células
corticais das raizes (Lekberg et al., 2010). Raizes de plantas com alta colonizacdo
por FMA geralmente apresentam alta formacéo de arbusculos, comparado com as

plantas com baixa colonizacédo (Smith & Read, 2008; Wyatt et al., 2014; Zangaro et
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al., 2018). Além disso, grandes quantidades de carboidratos acumulados nas raizes
podem induzir ao aumento da formacdo de arbusculos (Kiers et al., 2011). No
presente estudo, as plantas juvenis que apresentaram maior potencial fotossintético,
como B. brizantha, também apresentaram maior forca de supressao, possivelmente
contribuiram com maior parcela de carbono para a RMC, apresentaram raizes com
elevada colonizacdo por FMA e possivelmente alta producdo de arbusculos (néo
quantificado neste estudo). Isto pode ter contribuido para facilitar o fornecimento de
carbono e o recebimento de nutrientes pela RMC (Figueiredo et al., 2021). Em
contraste, as plantas juvenis que apresentaram menor potencial fotossintético, como
C. estrellensis, apresentaram fraca forca de supressdo de plantulas, baixa
intensidade de colonizacdo das raizes por FMA e provavel menor producdo de
arbusculos, contribuindo com menor quantidade de carbono para a RMC. Assim,
estas plantas foram menos eficientes em trocar substancias com a RMC, ou seja,
fornecer carbono e obter nutrientes.

As plantulas da arborea pioneira H. popayanensis, conectadas com a RMC
originada de B. brizantha juvenis, morreram ao final do experimento, o que também
foi observado por Zangaro et al. (2018). Esta espécie de planta apresenta inerente
tempo de vida curto e produzem plantulas pequenas e frageis, com baixa
concentracao de nutrientes devido as sementes pequenas (Lay, 1949). As plantulas
de H. popayanensis produzem raizes finas de pequeno diametro com alto influxo de
fésforo, sendo muito ramificadas (muito cértex disponivel) e densamente cobertas
por longos pelos absorventes, o0 que aumenta a capacidade de interceptacdo de
mais FMA no solo e assim podem apresentar raizes mais intensamente colonizadas
(zangaro et al., 2003). E provavel que a densidade de hifas nas raizes que estavam
conectadas com a RMC originada por B. brizantha juvenis pode ter sido alta o
suficiente para inibir totalmente a capacidade de obtencdo de nutrientes pelas
plantulas de H. popayanensis, culminando na sua morte. Em contraste, as plantulas
da arborea secundaria tardia C. estrellensis sofreram forte supressdo, porém
permaneceram vivas quando conectadas pela RMC originada por B. brizantha
juvenis. Esta espécie arbOrea apresenta intrinseco longo tempo de vida, suas
plantulas sdo grandes e robustas e com alto conteido de nutrientes devido as

grandes sementes (Carvalho, 2003). As raizes finas apresentam poucas
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ramificacbes e elevado diametro (pouco cortex disponivel) com baixo influxo de
fésforo e poucos pelos absorventes, o que proporciona pequena area superficial de
contato com o solo e baixa intensidade de colonizagdo por FMA (Zangaro et al.,
2005). E possivel que a sobrevivéncia das plantulas de C. estrellensis pode ser
devido a uma baixa intensidade da colonizacdo das raizes por FMA, conduzindo a
uma menor interferéncia negativa da RMC originada por B. brizantha juvenis.
Portanto, as caracteristicas morfofisioldgicas do sistema de raizes finas das
diferentes espécies arbdéreas podem ser determinantes para a sobrevivéncia de
plantulas que estédo suprimidas via RMC conectadas com B. brizantha ou por outras

espécies de plantas com alto potencial fotossintético e micotrofico.

4.2 Inversao do fluxo de nutrientes na RMC

As plantulas conectadas via RMC com plantas juvenis apresentaram menor
desenvolvimento inicial do que as plantulas crescidas isoladas sem contato com a
rede. No entanto, as plantulas de B. brizantha conectadas com a RMC originadas
pelas arbdreas juvenis da pioneira H. popayanensis e da secundaria tardia C.
estrellensis apresentaram supressao apenas nas fases iniciais de seu crescimento.
ApoOs o periodo de supressao inicial, as plantulas de B. brizantha se desenvolveram
e, ao final de 225 dias de crescimento, produziram maior massa seca da parte
aérea, mais folhas e maior area foliar do que as plantulas da prépria B. brizantha
gue foram crescidas isoladas sem RMC. Deste modo, as plantulas de B. brizantha
gue estavam sendo suprimidas tornaram-se as hospedeiras de alta qualidade da
RMC, fornecendo as maiores quantidades de carbono para os fungos da rede, e
influenciaram negativamente o crescimento e o conteddo de nutrientes das plantas
arboreas juvenis que foram as originadoras da RMC, comportando-se agora como
plantas supressoras. Portanto, em algum momento, durante o periodo de
crescimento das plantulas de B. brizantha que estavam sendo suprimidas pela RMC
originada das arboreas juvenis, ocorreu a inversado do fluxo de nutrientes para a sua
direcdo e passaram a fornecer mais carbono e receber maiores quantidades de
nutrientes da RMC. Como consequéncia, as plantas arboreas juvenis originadoras
da RMC, antes supressoras, tornaram-se mais limitadas para a obtencdo de

nutrientes da rede e apresentaram supressao no crescimento ao final dos 225 dias.
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O maior crescimento das plantulas de B. brizantha, conectadas via RMC com
as arboreas juvenis, ocorreu provavelmente devido a obtencdo de maior quantidade
de nutrientes do sistema de raizes e da RMC das arboreas juvenis, e assim a
inverséo do fluxo de nutrientes na sua dire¢cao proporcionou a ampliagdo da area de
exploracéo do solo no qual as espécies arboreas cresciam. Esta inversao no fluxo de
nutrientes também foi encontrada por Philip et al. (2010) em diferentes periodos
sazonais, sugerindo que a dire¢do do fluxo do carbono da RMC é dindmica. Neste
estudo, foi observado que a plantula da graminea B. brizantha inverteu o fluxo de
nutrientes da RMC originada das arbodreas juvenis, passando de planta suprimida
para supressora, indicando que o direcionamento do fluxo de nutrientes da RMC
pode estar mais relacionado com as caracteristicas intrinsecas das espécies de
plantas, como taxa de assimilacédo liquida de CO2 e producdo de carboidratos, e
menos relacionado com a hierarquia do tamanho da planta como encontrado por
Gao et al. (2021).

4.3 Gradiente de supressdo das plantas dos diferentes grupos ecolégicos da

sucessao

As gramineas tropicais e outras espécies de plantas herbaceas apresentam
elevadas taxas metabdlicas, altos requerimentos nutricionais, alta demanda por luz,
crescimento rapido, alta taxa de colonizacdo das raizes pelos FMA e alta
responsividade micorrizica. Além disso, estas plantas utilizam grandes quantidades
de fotoassimilados para a manutencéo da simbiose (Rondina et al., 2014; Zangaro et
al., 2012). Por outro lado, as espécies arbdreas apresentam taxas metabdlicas mais
baixas, crescimento lento ou moderado, baixa colonizacé@o de raizes por FMA, baixa
responsividade micorrizica e menor gasto de carbono para manter a simbiose
(Zangaro et al., 2012; Zangaro et al., 2013). Como consequéncia, 0s solos das areas
dominadas por gramineas apresentam maior potencial de in6culo de FMA do que os
solos das florestas secundarias e primarias (Zangaro et al., 2000; Rondina et al.
2014). A quantidade de carbono que é disponibilizada para a RMC pode estar
relacionada com o grupo ecoldgico da sucessao da qual uma espécie de planta
pertence, conduzindo os FMA formadores da RMC a priorizar as plantas que

possuem maiores taxas fotossintéticas (Merrild et al., 2013; Wyatt et al., 2014). De



102

acordo com 0 mecanismo de recompensa reciproca, € possivel que os fungos da
RMC possam dar preferéncia do fluxo de nutrientes na direcdo das plantas de B.
brizantha, com menor preferéncia para as plantas de H. popayanensis e ainda
menor para C. estrellensis.

Como visto, as plantulas das trés espécies estudadas foram fortemente
suprimidas pela RMC originada das plantas juvenis de B. brizantha, moderadamente
suprimidas pela RMC originada das arbéreas pioneiras de H. popayanensis juvenis e
fracamente suprimidas pela RMC originada das secundérias tardias C. estrellensis
juvenis. Assim, as caracteristicas intrinsecas das diferentes espécies de plantas
pertencentes aos diferentes grupos ecolégicos da sucessdo, que apresentam
diferentes taxas fotossintéticas, diferentes intensidades de coloniza¢des das raizes
por FMA e diferentes responsividades micorrizicas, podem ser caracteristicas que
controlam tanto a amplitude de atuacdo do mecanismo de recompensa reciproca
como a amplitude dos efeitos negativos da RMC das plantas juvenis sobre as
plantulas. Dessa forma, o grupo ecoldgico da sucessao da qual determinada espécie
de planta pertence, pode interferir em sua capacidade de suprimir plantulas via
RMC, indicando a ocorréncia de um gradiente de supressdo. Este gradiente perde
forca de acordo com o avanco dos grupos ecoldgicos de plantas da sucessao, no
gual as plantas que pertencem as fases iniciais apresentam elevado poder de
supressédo de plantulas, enquanto que as plantas das fases tardias da sucesséo
apresentam baixo poder de supressdo. Portanto, a relacdo supressao e sucessao
mostra ser inversamente relacionada, visto que conforme a sucessao avanca a forca
de supressdo enfraquece. De acordo com o gradiente de supressao, as plantas
juvenis com maior capacidade de suprimir plantulas via RMC, ocorre na seguinte
ordem: B. brizantha > H. popayanensis > C. estrellensis.

A quantidade e o morfotipo do arbuUsculo formado nas células do cértex das
raizes podem dar indicacdo da forca de supressdo das diferentes espécies de
plantas juvenis sobre as plantulas, visto que o morfotipo do arbusculo formado pode
facilitar a troca de carbono e nutrientes disponiveis na RMC (Lekberg et al., 2010).
De acordo com nossas observacdes e comparacgOes visuais entre as diferentes
espécies de plantas, a graminea B. brizantha apresentou grande presenca de

arbusculos e predominio do morfotipo Arum, que sdo estruturas muito finas,
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ramificadas e altamente eficientes na troca de substancias entre a planta e os
fungos da RMC (Tominaga et al., 2022). A arbdérea pioneira H. popayanensis
apresentou moderada presenca de arbusculos, além de propor¢cbes equivalentes
dos morfotipos Arum e Paris. A arbdrea secundaria tardia C. estrellensis apresentou
baixa presenca de arbusculos e predominio do morfotipo Paris, que sédo estruturas
mais grossas, com menos ramificacbes e menos eficientes para a troca de
substancias do que o morfotipo Arum (Ahulu et al., 2005). Portanto, a alta presenca
de arbusculo associada ao predominio do morfotipo Arum na graminea B. brizantha
pode ter contribuido para facilitar a troca de substancias na RMC e potencializar a
sua capacidade de supressdo. Em contraste, a baixa capacidade de supressdo
apresentada pela arbérea secundaria tardia C. estrellensis pode estar relacionada
com a baixa presenca de arbusculos, além do predominio do morfotipo Paris.

4.4 Influéncia da RMC na competicao e sobrevivéncia de plantulas

Neste estudo, foi observado que a origem da RMC a partir de uma planta que
possui maior desenvolvimento da parte aérea influencia fortemente a capacidade de
absorcdo de nutrientes pelas plantulas conectadas, influenciando negativamente a
formacdo do seu sistema de raizes e da parte aérea. Além de distribuir os nutrientes
de forma assimétrica entre as plantas pertencentes a rede (Janos et al., 2013;
Weremijewicz et al., 2018; Awaydul et al., 2019; Gao et al., 2021), os fungos da RMC
podem absorver grande parte dos nutrientes disponiveis do solo ao redor das raizes
das plantulas e transporta-los para as plantas de maior parte aérea, impossibilitando
gue as plantulas absorvam e utilizem os nutrientes do solo (Janouskova et al., 2011;
Merrild et al., 2013; Mickan et al., 2021). Isto conduz ao aprofundamento na limitacao
dos nutrientes para as plantulas, principalmente em relacdo ao fésforo (Li et al.,
1991) e ao nitrogénio (Johansen et al., 1992). Além disso, a colonizacdo por FMA
nas raizes das plantas, pode inibir ou reduzir a expressdo de genes relacionados
com a absorcéo e transporte de fésforo pelas proprias raizes absorventes, tornando
as plantulas ainda mais dependentes da RMC (Grgnlund et al., 2013).

Outro beneficio atribuido a utilizacdo do mecanismo de recompensa reciproca
envolve a possibilidade das plantas que recebem a dire¢éo do fluxo de nutrientes da

RMC também poder receber quantidades significativas de carbono de outras plantas
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pertencentes a essa rede. O carbono assimilado pela planta suprimida pode ser
disponibilizado para a planta supressora via RMC, devido a forma com que o fungo
fornece nitrogénio para essas plantas. A glutamina, composta por cinco atomos de
carbono para cada dois atomos de nitrogénio, € a molécula priméria de transferéncia
de nitrogénio dos FMA para a planta hospedeira (Martin et al., 1986). Dessa forma,
guando o fungo da RMC fornece nitrogénio para a planta que domina a direcédo do
fluxo, ele também esta transferindo quantidades significativas de carbono, os quais
muitas vezes pode ser o carbono fornecido pela planta suprimida conectada com a
RMC (Merrild et al., 2013).

Em uma comunidade vegetal as plantulas e plantas tendem a estar conectadas
entre si pela RMC (Lekberg et al., 2010; Kiers et al., 2011). A grande capacidade da
graminea B. brizantha de controlar o fluxo de nutrientes da RMC, tanto de maneira
direta como pela inversdo de fluxo, impde forte pressdo supressora sobre as suas
préprias plantulas, e sobre as plantulas e plantas juvenis das espécies arboreas,
bem como na conducdo da morte da arbdrea pioneira H. popayanensis. Isto coloca
esta graminea como uma espécie que possui 0 mais alto grau de agressividade
competitiva, dificultando a instalacdo e crescimento das plantulas pertencentes aos
diferentes grupos ecolégicos da sucessdo, especialmente nas fases iniciais da
formacdo das florestas secundéarias, quando esta graminea pode ainda estar
atuante. As gramineas invasoras, como B. brizantha, sdo consideradas as principais
responsaveis pela mortalidade de plantulas em areas de restauracao ecoldgica, que
invadem e competem fortemente com as espécies nativas (Carey et al.,, 2004;
Silveira et al., 2013). Awaydul et al. (2019) e Mickan et al. (2021) também
confirmaram a capacidade que as gramineas possuem em suprimir outras plantas,
sobretudo via RMC e utilizam deste mecanismo para aumentar sua habilidade
competitiva (Zangaro et al., 2018; Rezadova et al., 2020). Portanto, o controle do
fluxo de nutrientes ou a sua inverséo, realizada por B. brizantha, emerge como um
fator biolégico importante que pode contribuir para 0 aumento da mortalidade de
plantulas e de plantas juvenis de diferentes espécies arbéreas em condi¢cdes de
campo. A mortalidade pode ser relevante tanto para aquelas espécies que foram
plantadas como mudas em areas de revegetacdo ou como aquelas plantas, que de

maneira espontanea instalaram-se a partir da germinacao de sementes no campo.
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Considerando as diferentes espécies de plantas em uma comunidade, a
determinacdo da direcdo do fluxo de nutrientes e a intensidade da forca de
supressdo poderd ser controlada pela intensidade das interconexfes via RMC, pelo
estado fisiolégico relacionado ao potencial fotossintético das espécies, pela
demanda por nutrientes e pelos diferentes estagios de desenvolvimento das
diferentes espécies de plantas. O mecanismo de recompensa reciproca foi
considerado como um dos mecanismos que podem estar envolvidos na supresséo
do crescimento de plantas que possuem baixa responsividade micorrizica (Collins &
Foster, 2009; Veiga et al., 2011), como também verificado aqui com a espécie
secundaria tardia C. estrellensis, com baixa taxa de colonizacdo das raizes por FMA.
Nas condicdes de floresta tropical secundéria e primaria, a extensdo da influéncia
negativa da RMC controlada por plantas adultas que possuem maior parte aérea,
sobre a supressdo do crescimento e da mortalidade de plantulas de diferentes

espécies arboreas conectadas com a rede, permanece desconhecida.

5 CONCLUSAO

A supressao de plantulas via RMC ocorreu de acordo com o mecanismo de
recompensa reciproca, no qual a RMC direciona o fluxo de nutrientes a favor da
planta que fornece maior quantidade de carbono para a rede. Desse modo, a
intensidade da supressao de plantulas foi relacionada com o potencial fotossintético,
com a intensidade da colonizacdo das raizes por FMA e com a responsividade
micorrizica, assim como a quantidade e o morfotipo de arbuUsculos formados nas
células do cértex das raizes finas das diferentes espécies de plantas.

As plantas juvenis dos diferentes grupos ecoldgicos da sucessao suprimiram
em diferentes graus, via RMC, as plantulas das diferentes espécies, inclusive as
plantulas da propria espécie. A intensidade da forca de supresséo de plantulas via
RMC diminuiu de acordo com o avanco do grupo ecoldgico da sucessao da qual a
espécie de planta juvenil originadora da RMC pertence, ocorrendo na seguinte
ordem: B. brizantha > H. popayanensis > C. estrellensis. A intensidade da supresséo
via RMC pode ser um fator importante que contribui para a supressdo do
crescimento e do aumento da mortalidade de plantulas e plantas juvenis em

condicdes de campo.
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Fig 1. Altura, numero de folhas e area foliar de B. brizantha, H. popayanensis e C.
estrellensis crescidas durante 225 dias sob influéncia da rede micorrizica comum
(RMC) originada de B. brizantha (—=—), H. popayanensis (- 4-) e C. estrellensis
(-~#--) juvenis ou com auséncia de RMC (—e—). Médias seguidas verticalmente de
pelo menos uma mesma letra ndo diferem entre si pelo teste de Tukey a 95%

(p<0,05). Barras indicam erro padréao e T indica morte da planta.

Fig 2. Resposta competitiva de plantulas de B. brizantha (0), H. popayanenses (m) e
C. estrellensis (&) crescidas sob influéncia da rede micorrizica comum (RMC)
originada de B. brizantha juvenis (A), H. popayanensis juvenis (B) e C. estrellensis
juvenis (C). Médias seguidas pela mesma letra nas colunas ndo diferem entre si pelo
teste t de Student (A) e de Tukey (B e C) a 95% (p<0,05). Barras indicam erro

padréo e t indica morte da planta.
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Fig 1.

C. estrellensis
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Tab 1. Conteudo de nutrientes de plantulas de B. brizantha, H. popayanensis e C. estrellensis crescidas durante 225 dias sob

influéncia da rede micorrizica comum (RMC) originada de B. brizantha (Bb), H. popayanensis (Hp) e C. estrellensis (Ce) juvenis e

com auséncia de RMC (- RMC). Médias seguidas pela mesma letra nas colunas nao diferem entre si pelo teste de Tukey a 95%

(p<0,05). O erro padrédo encontra-se dentro dos parénteses, Ml indica material insuficiente para andlise, CV indica coeficiente de

variacdo e t indica morte da planta.

N P K Ca Mg Cu Zn B Mn
Plantulas Plantas juvenis
que receberam originadoras mg planta! ug planta*
a RMC da RMC
B. brizantha Bb O4lc M MI M MI MI M M
(0,01)
. 28,70a 29,97a 11246a 17,87b 1800b 991a 25324b 2789b 591,27b
B. brizantha Hp
(1,08) (1,16) (2,90) (0,87) (0,89) (1,19) (6,75) (1,71) (28,92)
. 16,44b 30,84a 119,08a 24,42a 23,34a 8,17a 303,73a 2193b 682,01a
B. brizantha Ce
(1,58) (0,46) (2.27) (0,50) (0,37) (0,32) (3.76) (2.64) (11,53)
B. brizantha _RMC 12,42b 11,35b 66,17b 1347c 11,32c 0,77b 110,03c 54,35a 194,74c
(0,55) (0,23) (1,81) (0,97) (0,29) (0,01) (1,84) (2,63) (4,57)
CV (%) 11,91 5,28 4,13 7,51 5,74 19,57 3,57 11,80 6,43
H. popayanensis Bb T T T T T T T T T



. popayanensis

. popayanensis

. popayanensis

. estrellensis

. estrellensis

. estrellensis

. estrellensis

Hp

Ce

- RMC

CV (%)

Bb

Hp

Ce

- RMC

CV (%)

1,74 c
(0,18)

9,81b
(0,37)

14,20 a
(0,58)

8,32

1,23 d
(0,05)

2,80 c
(0,34)

6,78 b
(0,68)

14,75 a
(1,31)

17,21

1,46 c
(0,10)

6,73 b
(0,26)

9,67 a
(0,24)

6,15

1,00d
(0,04)

2,60c
(0,06)

4,39 b
(0,15)

472 a
(0,15)

7,04

460c 4,12c 1,40c
(0,34) (0,26) (0,09)

2290b 21,70b 7,86b
(0,43) (1,10) (0,38)

4457 a 42,18a 10,57 a
(1,00) (1,65) (0,32)

4,59 8,72 7,48

3,76d 3,78d 1,72d
(0,10) (0,01) (0,05)

10,33¢c 7,38c 3,45c
(0,07) (0,04) (0,06)

18,28b 14,21b 6,32b
(0,36) (0,53) (0,11)

4306 a 4794a 12,95a
(1,27) (0,73) (0,41)

5,86 5,47 7,51

0,61 c
(0,07)

4,70b
(0,37)

9,31a
(0,62)

14,51

3,00d

0,17)

11,11 c
(0,63)

22,21b
(0,60)

32,63 a
(1,25)

9,80

13,62 ¢
(1,04)

69,50 b
(4,11)

90,94 a
(3,80)

9,69

4.65d
(0,19)

13,99 ¢
(0,43)

31,62 b
(1,01)

44 63 a
(2,37)

12,15

119

10,87 c 22,70 c
(0,52) (1,56)

40,89b 177,16b
(1,55) (7,82)

122,02 a 305,64 a
(5,53) (16,99)

9,87 10,99

2237d 17,81d
(0,09) (0,58)

4857c 35,48c
(0,95) 1,12)

61,30b 104,30 b
(1,66) (3,14)

256,59 a 287,80 a
(4,49) (1,39)

4,56 5,13
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Tab 2. Assimilacado liquida de CO2 de B. brizantha, H. popayanensis e C. estrellensis juvenis crescidas sem influéncia de RMC,
morfologia dos arbusculos e porcentagem de colonizacéo das raizes por FMA. Médias seguidas pela mesma letra nas linhas néo

diferem entre si pelo teste de Tukey a 95% (p<0,05). O erro padrdo esta dentro dos parénteses e CV indica coeficiente de

variagao.
B. brizantha H. popayanensis C. estrellensis CV (%)
Assimilagédo liquida de CO2 (umol CO2 m2 s?) 12,01a 838b 343¢ 18,47
(1,67) (0,54) (0,39)
Morfologia dos arbusculos Arum Arum-Paris Paris -
Colonizacao micorrizica (%) B4ra 67,29b 3535¢ 6,98

(4,45) (359) (1.78)
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Tab 3. Massa seca da raiz (MSR), massa seca da parte aérea (MSPA), razdo raiz:parte aérea (R:PA) e taxa de crescimento

relativo (TCR) das plantulas de B. brizantha, H. popayanensis e C. estrellensis crescidas sob influéncia da rede micorrizica comum

(RMC) originada de B. brizantha (Bb), H. popayanensis (Hp) e C. estrellensis (Ce) juvenis e com auséncia de RMC (- RMC). Para

cada espécie separadamente, médias seguidas pela mesma letra nas linhas nédo diferem entre si pelo teste de Tukey a 95%

(p<0,05). O erro padréo esta dentro dos parénteses, CV indica coeficiente de variacdo e t indica a morte da planta.

B. brizantha

H. popayanensis

C. estrellensis

Bb Hp Ce

“RCM CV (%)

Bb Hp Ce

“RCM CV (%)

Bb Hp Ce -RCM CV (%)

MSR (g) 0,08c 1,66b 2,46b 4,63a 33.67
(0,01) (0,29) (0,38) (0,46)

MSPA (g) 0,08c 4,28ab 5,88a 3,28b 32.25
(0,02) (0,51) (0,76) (0,34)

R:PA 1,16 ab 0,40b 0,47b 1,44a 56.68
(0,38) (0,05) (0,06) (0,25)

TCR (mg g™ dY) 15,43 b 31,55a 33,08a 32,96 a 3.96

(0,00) (0,00) (0,00) (0,00)

0,31c 0,71b
(0,05)

2,26 a
(0,07)

17,89
0,12)

0,29c 1,34b
(0,03)

2,39 a
(0,08)

24,32
(0,24)

1,02a 051b
(0,06)

0,97 a
(0,06)

15,38
(0,06)

t 0,03b 0,03ab 0,04a 12,03

(0,00) (0,00) (0,00) (0,00)

0,36¢c 0,48¢c 1,23b 3,26a 23.74
0,04)  (0,04) (0,10) (0,26)

0,28d 0,71c 1,26b 2,89a 14,55
0,01)  (0,04) (0,15) (0,07)

1,30a 0,69b 1,05ab 1,13 a 19.90
(012)  (0,04) (0,08) (0,10)

0,01d 0,01c 0,02b 0,02a 8.68

(0,000  (0,00) (0,00) (0,00)
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Tab 4. Contetudo de nutrientes das plantas juvenis de B. brizantha, H. popayanensis e C. estrellensis, originadoras da rede
micorrizica comum (RMC), ao final de 225 dias de crescimento, conectadas pela RMC com as plantulas de B. brizantha (Bb), H.
popayanensis (Hp) e C. estrellensis (Ce). Médias seguidas de pelo menos uma mesma letra nas colunas nao diferem entre si pelo
teste de Tukey a 95% (p<0,05). O erro padrao esta dentro dos parénteses e CV indica coeficiente de variacao.

N P K Ca Mg Cu Zn B Mn
Plantas juvenis Plantulas
originadoras gue receberam mg planta! ug planta*
da RMC a RMC
: 49,40 a 36,88a 199,08a 33,89a 32,49a 1,69c 297,06a 71,40a 539,48 ab
B. brizantha Bb
(1,93) (0,74) (2,78) (1,31) (0,99) (0,08) (13,11) (3,83) (23,41)
. 42,15b 39,09a 17956b 35,18a 3510a 3,77b 32569a 5157b 591,50a
B. brizantha Hp
(1,37) (2,15) (4,90) (2,17) (2,27) (0,26) (33,18) (0,49) (12,81)
. 45,16 ab 36,41 a 181,58b 33,13a 33,28a 9,46a 298,36a 32,39c 502,85Db
B. brizantha Ce
(0,65) (0,48) (2,33) (1,30) (0,25) (0,29) (14,30) (2,59) (7.12)
CV (%) 5,34 6,18 3,27 8,40 7,33 8,03 12,53 9,02 5,07

46,72b 18,45c 101,53 b 142,30b 28,21 b 1,20b 197,20b 235,71 b 964,04 c
(0,33) (0,42) (0,04) (5,46) (1,19) (0,15) (7,43) (4,74) (37,42)

H. popayanensis Bb

69,19a 37,46b 156,20a 198,34a 42,34a 9,85a 312,16a 422,51 a 1505,48 b
(5,67) (1,30) (7,94) (8,43) (2,36) (0,54) (15,39) (19,67) (63,50)

H. popayanensis Hp



H. popayanensis

C. estrellensis

C. estrellensis

C. estrellensis

Ce

CV (%)

Bb

Hp

Ce

CV (%)

83,64 a
(2,03)

8,99

37,24 b
(1,07)

65,69 a
(2,76)

71,20 a
(1,05)

5,39

4417 a 172,69 a 223,93 a 47,90 a
(0,38) (2,67) (3,43) (0,64)

4,20 5,80 5,64 6,88

11,08c 77,96b 94,65b 28,68b
(0,40) (2,87) (3,48) (0,98)

20,06 a 107,56 a 136,02a 42,48 a
(0,48) (0,95) (3,29) (0,94)

17,63 b 109,94 a 144,31 a 42,59 a
(0,22) (1,34) (3,24) (0,60)

4,19 3,37 4,63 3,93

123

11,41 a 336,88 a 443,12a 2013,77 a
(0,63) (5,44) (2,96) (29,97)

11,29 6,35 5,54 5,32

53,20b 85,01b 393,07b 472,46b
1,67) (4,99) (7,96) (2,62)

108,96 a 139,11a 574,82a 704,51 a
(5,93) (4,43) (14,85) (7,63)

117,47 a 151,29 a 604,98a 713,11 a
(3,23) (1,68) (15,01) (17,65)

7,44 5,50 4,30 3,08




124

Tab 5. Massa seca da parte aérea (MSPA) das plantas juvenis de B. brizantha, H. popayanensis e C. estrellensis, originadoras da
rede micorrizica comum (RMC), ao final de 225 dias de crescimento, conectadas pela RMC com as plantulas de B. brizantha (Bb),
H. popayanensis (Hp) e C. estrellensis (Ce). Para cada espécie separadamente, médias seguidas pela mesma letra na linha ndo
diferem entre si pelo teste de Tukey a 95% (p<0,05). O erro padrao esta dentro dos parénteses e CV indica coeficiente de

variacao.
B. brizantha H. popayanensis C. estrellensis
Bb Hp Ce CV % Bb Hp Ce CV % Bb Hp Ce CV %
MSPA (g) 10,29a 10,47a 11,40a 34.66 7,75b 9,13a 943a 33.55 6,92b 10,45ab 10,60a 34.72

(1,15) (0,99) (1,36) (0,99) (0,83) (0,99) (0,65) (0,97) (1,34)
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6 CONCLUSAO GERAL

De acordo com os dois capitulos desenvolvidos nesta tese, conclui-se que a
rede micorrizica comum (RMC) é amplamente utilizada pelas plantas como via de
competicao, provocando supressao de plantulas dos diferentes grupos ecolégicos. A
RMC originada da graminea B. brizantha adulta suprimiu fortemente o crescimento
da plantula arborea pioneira H. popayanensis, inclusive provocando sua morte, da
plantula arbérea secundaria tardia C. estrellensis e da plantula da prépria B.
brizantha. No entanto, com a poda da parte aérea da B. brizantha adulta originadora
da RMC, a supressdo no crescimento das plantulas foi interrompida
temporariamente quando ocorreu o rebrotamento e o reestabelecimento da parte
aérea da graminea. Inclusive, nesse periodo, as plantulas que antes estavam
suprimidas apresentaram elevada taxa de crescimento no mesmo periodo em que a
B. brizantha adulta esteve com a parte aérea podada. Além disso, quando a RMC foi
interrompida, os efeitos negativos exercidos via RMC pela B. brizantha adulta sobre
as plantulas das trés espécies também foram interrompidos.

A RMC originada da arbdrea pioneira H. popayanensis juvenil suprimiu
moderadamente o crescimento das plantulas da B. brizantha, H. popayanensis e C.
estrellensis. Por outro lado, a RMC originada da arbdrea secundéria tardia C.
estrellensis juvenil suprimiu fracamente o crescimento das plantulas da B. brizantha,
H. popayanensis e C. estrellensis. Entretanto, em ambos 0s casos, quando a
plantula de B. brizantha sobreviveu a forca de supresséo inicial exercida pela RMC
originada da H. popayanensis ou C. estrellensis juvenis, as plantulas da graminea
passaram de plantulas suprimidas e se tornaram supressoras, afetando
negativamente o crescimento das plantas juvenis originadoras da RMC.

A intensidade da forca de supressao de plantulas, via RMC, diminuiu de acordo
com o avanco do grupo ecoldgico da sucessao da qual a espécie de planta juvenil
originadora da RMC pertence, ocorrendo na seguinte ordem: B. brizantha > H.
popayanensis > C. estrellensis. A forca de supressédo foi relacionada com as
caracteristicas intrinsecas das diferentes espécies de plantas pertencentes aos
diferentes grupos ecoldgicos da sucessdo, tal como as diferentes taxas
fotossintéticas, as diferentes intensidades de coloniza¢Bes das raizes por FMA, as

diferentes responsividades micorrizicas e ao tipo de arbusculo formado.
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ANEXOS
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ANEXO A - Fotos dos experimentos

Plantula de B. brizantha, 45 dias ap0s sua emergéncia, crescida na RMC originada
de B. brizantha adultas (foto a esquerda) e plantula de B. brizantha, 45 dias apés
sua emergéncia, crescida isolada, sem contato com RMC (foto a direita).

A
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Plantula de B. brizantha, 90 dias ap0s sua emergéncia, crescida na RMC originada

de B. brizantha adultas (foto a esquerda) e plantula de B. brizantha, 90 dias apés
sua emergéncia, crescida isolada, sem contato com RMC (foto a direita).

A
W,

238
A3

T
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Plantula de B. brizantha, 135 dias ap0s sua emergéncia, crescida ha RMC originada
de B. brizantha adultas (foto a esquerda) e plantula de B. brizantha, 135 dias ap6s
sua emergéncia, crescida isolada, sem contato com RMC (foto a direita).
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, crescida na RMC originada

A

0S Sua emergencia

7

crescida isolada, sem contato com RMC (foto a direita).

A

de B. brizantha adultas (foto a esquerda) e plantula de B. brizantha, 180 dias apds
sua emergéncia

Plantula de B. brizantha, 180 dias ap
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, crescida na RMC originada

A

0S Sua emergencia

7

, crescida isolada, sem contato com RMC (foto a direita).

A

de B. brizantha adultas (foto a esquerda) e plantula de B. brizantha, 225 dias ap6s
sua emergéncia

Plantula de B. brizantha, 225 dias ap
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Plantula de H. popayanensis, 45 dias ap0s sua emergéncia, crescida na RMC
originada de B. brizantha adultas (a direita) e plantula de H. popayanensis, 45 dias
apo0s sua emergéncia, crescida isolada, sem contato com RMC (a esquerda).
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Plantula de H. popayanensis, 90 dias ap0s sua emergéncia, crescida na RMC
originada de B. brizantha adultas (a direita) e plantula de H. popayanensis, 90 dias
apo0s sua emergéncia, crescida isoladas, sem contato com RMC (a esquerda).
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Plantula de H. popayanensis, 135 dias apds sua emergéncia, crescida na RMC
originada de B. brizantha adultas (a direita) e plantula de H. popayanensis, 135 dias
apo0s sua emergéncia, crescida isolada, sem contato com RMC (a esquerda).

A AT TN 2 5 .
. L 0 [ ) (LN
ENLALAR RN D o AN R\ N \ UL Y\ AN A
2 [ g . ACAN BT
v

A!
NATAS

N AL
AVOAYCARAT TN
AT R LA

AVRIANETUY

N\J




135

Plantula de H. popayanensis, 180 dias apds sua emergéncia, crescida na RMC
originada de B. brizantha adultas (a direita) e plantula de H. popayanensis, 180 dias
apo0s sua emergéncia, crescida isolada, sem contato com RMC (a esquerda).
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Plantula de H. popayanensis, 225 dias apds sua emergéncia, crescida na RMC
originada de B. brizantha adultas (a direita) e plantula de H. popayanensis, 225 dias
apo0s sua emergéncia, crescida isolada, sem contato com RMC (a esquerda).
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Plantula de C. estrellensis, 45 dias ap0s sua emergéncia, crescida na RMC originada
de B. brizantha adultas (a direita) e plantula de C. estrellensis, 45 dias apos sua
emergéncia, crescida isolada, sem contato com RMC (a esquerda).
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Plantula de C. estrellensis, 90 dias ap0s sua emergéncia, crescida na RMC originada
de B. brizantha adultas (a direita) e plantula de C. estrellensis, 90 dias apos sua
emergéncia, crescida isolada, sem contato com RMC (a esquerda).
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Plantula de C. estrellensis, 135 dias ap0s sua emergéncia, crescida na RMC
originada de B. brizantha adultas (a direita) e plantula de C. estrellensis, 135 dias
apo0s sua emergeéncia, crescida isolada, sem contato com RMC (a esquerda).
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Plantula de C. estrellensis, 180 dias ap0s sua emergéncia, crescida na RMC
originada de B. brizantha adultas (a direita) e plantula de C. estrellensis, 180 dias
apo0s sua emergéncia, crescida isolada, sem contato com RMC (a esquerda).
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Plantula de C. estrellensis, 225 dias ap0s sua emergéncia, crescida na RMC
originada de B. brizantha adultas (a direita) e plantula de C. estrellensis, 225 dias
apo0s sua emergéncia, crescida isolada, sem contato com RMC (a esquerda).
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Plantula de H. popayanensis, 90 dias apds sua emergéncia, crescida 0 dias apés a
interrupcdo da RMC originada de B. brizantha adultas (a esquerda), plantula de H.
popayanensis, 90 dias apds sua emergéncia, crescida com a RMC originada de B.
brizantha adultas (ao centro) e plantula de H. popayanensis, 90 dias apds sua
emergéncia, crescida 0 dias ap0s a poda das B. brizantha adultas originadoras da
RMC (a direita).
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Plantula de H. popayanensis, 120 dias apds sua emergéncia, crescida 30 dias apds
a interrupcado da RMC originada de B. brizantha adultas (a esquerda), plantula de H.
popayanensis, 120 dias apds sua emergéncia, crescida com a RMC originada de B.
brizantha adultas (ao centro) e plantula de H. popayanensis, 120 dias apds sua
emergéncia, crescida 30 dias ap0s a poda das B. brizantha adultas originadoras da
RMC (a direita).
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Plantula de H. popayanensis, 150 dias apds sua emergéncia, crescida 60 dias apés
a interrupcao da RMC originada de B. brizantha adultas (a esquerda), plantula de H.
popayanensis, 150 dias apds sua emergéncia, crescida com a RMC originada de B.
brizantha adultas (ao centro) e plantula de H. popayanensis, 150 dias apds sua
emergéncia, crescida 60 dias ap0s a poda das B. brizantha adultas originadoras da
RMC (a direita).

AN A LR i i i
s BT & bt A A P Vv e
it % AT AT AR R AT, :.,n ¥
LD AR “ oy oL AT AT AT/ AN WA 1Y, z'm"-"n' g
. i . Ca o 74
xvuu.mm vA'l AT S Lo
«

R
","“ AT T




145

Plantula de H. popayanensis, 180 dias apds sua emergéncia, crescida 90 dias apés
a interrupcado da RMC originada de B. brizantha adultas (a esquerda), plantula de H.
popayanensis, 180 dias apds sua emergéncia, crescida com a RMC originada de B.
brizantha adultas (ao centro) e plantula de H. popayanensis, 180 dias apds sua
emergéncia, crescida 90 dias ap0s a poda das B. brizantha adultas originadoras da
RMC (a direita).
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Plantula de H. popayanensis, 210 dias ap6s sua emergéncia, crescida 120 dias apos
a interrupcao da RMC originada de B. brizantha adultas (a esquerda), plantula de H.
popayanensis, 210 dias apds sua emergéncia, crescida com a RMC originada de B.
brizantha adultas (ao centro) e plantula de H. popayanensis, 210 dias apds sua
emergéncia, crescida 120 dias ap0s a poda das B. brizantha adultas originadoras da
RMC (a direita).
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Plantula de H. popayanensis, 240 dias apés sua emergéncia, crescida 150 dias apos
a interrupcdo da RMC originada de B. brizantha adultas (& esquerda) e plantula de
H. popayanensis, 240 dias ap0s sua emergéncia, crescida 150 dias ap0s a poda das
B. brizantha adultas originadoras da RMC (a direita).

: R A Re e AR O 0
mmnm.numvl'"m‘nm, ar ,‘,,,,l',‘,,,,

Ay
vulm W xa
h2 4 3 A& AT Pt )
v e SR o S o] G 5 g
AR AR / FAAT AT WA

AT e, Tty R

M
A
L




148

Plantula de H. popayanensis, 270 dias ap6s sua emergéncia, crescida 180 dias apos
a interrupcdo da RMC originada de B. brizantha adultas (& esquerda) e plantula de
H. popayanensis, 270 dias ap0s sua emergéncia, crescida 180 dias ap0s a poda das
B. brizantha adultas originadoras da RMC (a direita). Nesse dia foi realizada uma
segunda poda nas B. brizantha adultas originadoras da RMC.
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Plantula de H. popayanensis, 300 dias ap6és sua emergéncia, crescida 210 dias apos
a interrupcdo da RMC originada de B. brizantha adultas (& esquerda) e plantula de
H. popayanensis, 300 dias ap0s sua emergéncia, crescida 30 dias apds a segunda
poda das B. brizantha adultas originadoras da RMC (a direita).
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Plantula de H. popayanensis, 330 dias ap6és sua emergéncia, crescida 240 dias apos
a interrupcdo da RMC originada de B. brizantha adultas (& esquerda) e plantula de
H. popayanensis, 330 dias ap0s sua emergéncia, crescida 60 dias apds a segunda
poda das B. brizantha adultas originadoras da RMC (a direita).
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Plantula de H. popayanensis, 360 dias apds sua emergéncia, crescida 270 dias apos
a interrupcdo da RMC originada de B. brizantha adultas (& esquerda) e plantula de
H. popayanensis, 360 dias ap0s sua emergéncia, crescida 90 dias apds a segunda
poda das B. brizantha adultas originadoras da RMC (a direita).
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Plantula de C. estrellensis, 90 dias apds sua emergéncia, crescida 0 dias apés a
interrupcdo da RMC originada de B. brizantha adultas (a esquerda), plantula de C.
estrellensis, 90 dias apds sua emergéncia, crescida com a RMC originada de B.
brizantha adultas (ao centro) e plantula de C. estrellensis, 90 dias apds sua
emergéncia, crescida 0 dias ap0s a poda das B. brizantha adultas originadoras da
RMC (a direita).
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Plantula de C. estrellensis, 120 dias ap0s sua emergéncia, crescida 30 dias apés a
interrupcdo da RMC originada de B. brizantha adultas (a esquerda), plantula de C.
estrellensis, 120 dias ap0s sua emergéncia, crescida com a RMC originada de B.
brizantha adultas (ao centro) e plantula de C. estrellensis, 120 dias apds sua
emergéncia, crescida 30 dias ap0s a poda das B. brizantha adultas originadoras da
RMC (a direita).
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Plantula de C. estrellensis, 150 dias ap0s sua emergéncia, crescida 60 dias apés a
interrupcdo da RMC originada de B. brizantha adultas (a esquerda), plantula de C.
estrellensis, 150 dias ap0s sua emergéncia, crescida com a RMC originada de B.
brizantha adultas (ao centro) e plantula de C. estrellensis, 150 dias apos sua
emergéncia, crescida 60 dias ap0s a poda das B. brizantha adultas originadoras da
RMC (a direita).
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Plantula de C. estrellensis, 180 dias apds sua emergéncia, crescida 90 dias apés a
interrupcdo da RMC originada de B. brizantha adultas (a esquerda), plantula de C.
estrellensis, 180 dias ap0s sua emergéncia, crescida com a RMC originada de B.
brizantha adultas (ao centro) e plantula de C. estrellensis, 180 dias apds sua
emergéncia, crescida 90 dias ap0s a poda das B. brizantha adultas originadoras da
RMC (a direita).




156

Plantula de C. estrellensis, 210 dias apds sua emergéncia, crescida 120 dias apos a
interrupcdo da RMC originada de B. brizantha adultas (a esquerda), plantula de C.
estrellensis, 210 dias ap0s sua emergéncia, crescida com a RMC originada de B.
brizantha adultas (ao centro) e plantula de C. estrellensis, 210 dias apds sua
emergéncia, crescida 120 dias ap0s a poda das B. brizantha adultas originadoras da
RMC (a direita).
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Plantula de C. estrellensis, 240 dias apds sua emergéncia, crescida 150 dias apos a
interrupcdo da RMC originada de B. brizantha adultas (& esquerda) e plantula de C.
estrellensis, 240 dias ap6s sua emergéncia, crescida 150 dias apos a poda das B.
brizantha adultas originadoras da RMC (a direita).
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Plantula de C. estrellensis, 270 dias apds sua emergéncia, crescida 180 dias apos a
interrupcdo da RMC originada de B. brizantha adultas (& esquerda) e plantula de C.
estrellensis, 270 dias apés sua emergéncia, crescida 180 dias apos a poda das B.
brizantha adultas originadoras da RMC (a direita). Nesse dia foi realizada uma
segunda poda nas B. brizantha adultas originadoras da RMC.
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Plantula de C. estrellensis, 300 dias apds sua emergéncia, crescida 210 dias apos a
interrupcdo da RMC originada de B. brizantha adultas (& esquerda) e plantula de C.
estrellensis, 300 dias apds sua emergéncia, crescida 30 dias ap6s a segunda poda
das B. brizantha adultas originadoras da RMC (a direita).
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Plantula de C. estrellensis, 330 dias apds sua emergéncia, crescida 240 dias apos a
interrupcdo da RMC originada de B. brizantha adultas (& esquerda) e plantula de C.
estrellensis, 330 dias apds sua emergéncia, crescida 60 dias ap6s a segunda poda
das B. brizantha adultas originadoras da RMC (a direita).
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Plantula de C. estrellensis, 360 dias apds sua emergéncia, crescida 270 dias apos a
interrupcdo da RMC originada de B. brizantha adultas (& esquerda) e plantula de C.
estrellensis, 360 dias apds sua emergéncia, crescida 90 dias ap6s a segunda poda
das B. brizantha adultas originadoras da RMC (a direita).
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Plantula de B. brizantha, 20 dias ap0s sua emergéncia, crescida na RMC originada
de B. brizantha adultas (a esquerda), plantula de B. brizantha, 20 dias apds sua
emergéncia, crescida na RMC originada de H. popayanensis juvenis (ao centro),
plantula de B. brizantha, 20 dias apds sua emergéncia, crescida na RMC originada
de C. estrellensis juvenis (a direita) e plantula de B. brizantha, 20 dias apds sua
emergéncia, crescida isolada, sem contato com a RMC (em sacos de cultivo).
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Plantula de B. brizantha, 45 dias apds sua emergéncia, crescida na RMC originada
de B. brizantha adultas (a esquerda), plantula de B. brizantha, 45 dias apds sua
emergéncia, crescida na RMC originada de H. popayanensis juvenis (ao centro),
plantula de B. brizantha, 45 dias apds sua emergéncia, crescida na RMC originada
de C. estrellensis juvenis (a direita) e plantula de B. brizantha, 45 dias apds sua
emergéncia, crescida isolada, sem contato com a RMC (em sacos de cultivo).
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Plantula de B. brizantha, 90 dias ap0s sua emergéncia, crescida na RMC originada
de B. brizantha adultas (a esquerda), plantula de B. brizantha, 90 dias apds sua
emergéncia, crescida na RMC originada de H. popayanensis juvenis (ao centro),
plantula de B. brizantha, 90 dias apds sua emergéncia, crescida na RMC originada
de C. estrellensis juvenis (a direita) e plantula de B. brizantha, 90 dias apds sua
emergéncia, crescida isolada, sem contato com a RMC (em sacos de cultivo).
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Plantula de B. brizantha, 135 dias ap0s sua emergéncia, crescida ha RMC originada
de B. brizantha adultas (a esquerda), plantula de B. brizantha, 135 dias ap6s sua
emergéncia, crescida na RMC originada de H. popayanensis juvenis (ao centro),
plantula de B. brizantha, 135 dias apds sua emergéncia, crescida na RMC originada
de C. estrellensis juvenis (a direita) e plantula de B. brizantha, 135 dias apos sua
emergéncia, crescida isolada, sem contato com a RMC (em sacos de cultivo).
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Plantula de B. brizantha, 180 dias ap0s sua emergéncia, crescida ha RMC originada
de B. brizantha adultas (a esquerda), plantula de B. brizantha, 180 dias ap6s sua
emergéncia, crescida na RMC originada de H. popayanensis juvenis (ao centro),
plantula de B. brizantha, 180 dias apds sua emergéncia, crescida na RMC originada
de C. estrellensis juvenis (a direita) e plantula de B. brizantha, 180 dias apds sua
emergéncia, crescida isolada, sem contato com a RMC (em sacos de cultivo).




167

Plantula de B. brizantha, 225 dias ap0s sua emergéncia, crescida ha RMC originada
de B. brizantha adultas (a esquerda), plantula de B. brizantha, 225 dias ap6s sua
emergéncia, crescida na RMC originada de H. popayanensis juvenis (ao centro) e
plantula de B. brizantha, 225 dias apds sua emergéncia, crescida na RMC originada
de C. estrellensis juvenis (a direita).
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Plantula de H. popayanensis, 45 dias ap0s sua emergéncia, crescida na RMC
originada de B. brizantha adultas (a esquerda), plantula de H. popayanensis, 45 dias
apoOs sua emergéncia, crescida na RMC originada de H. popayanensis juvenis (ao
centro), plantula de H. popayanensis, 45 dias ap0s sua emergéncia, crescida na
RMC originada de C. estrellensis juvenis (a direita) e plantula de H. popayanensis,
45 dias ap6s sua emergéncia, crescida isolada, sem contato com a RMC (em sacos
de cultivo).
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Plantula de H. popayanensis, 90 dias ap0s sua emergéncia, crescida na RMC
originada de B. brizantha adultas (a esquerda), plantula de H. popayanensis, 90 dias
apoOs sua emergéncia, crescida na RMC originada de H. popayanensis juvenis (ao
centro), plantula de H. popayanensis, 90 dias ap0s sua emergéncia, crescida na
RMC originada de C. estrellensis juvenis (a direita) e plantula de H. popayanensis,
90 dias apds sua emergéncia, crescida isolada, sem contato com a RMC (em sacos
de cultivo).
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Plantula de H. popayanensis, 135 dias apds sua emergéncia, crescida na RMC
originada de B. brizantha adultas (a esquerda), plantula de H. popayanensis, 135
dias ap0s sua emergéncia, crescida na RMC originada de H. popayanensis juvenis
(ao centro), plantula de H. popayanensis, 135 dias apds sua emergéncia, crescida
na RMC originada de C. estrellensis juvenis (a direita) e plantula de H.
popayanensis, 135 dias apds sua emergéncia, crescida isolada, sem contato com a
RMC (em sacos de cultivo).
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Plantula de H. popayanensis, 180 dias apds sua emergéncia, crescida na RMC
originada de B. brizantha adultas (a esquerda), plantula de H. popayanensis, 180
dias ap0s sua emergéncia, crescida na RMC originada de H. popayanensis juvenis
(ao centro), plantula de H. popayanensis, 180 dias apds sua emergéncia, crescida
na RMC originada de C. estrellensis juvenis (a direita) e plantula de H.
popayanensis, 180 dias apds sua emergéncia, crescida isolada, sem contato com a
RMC (em sacos de cultivo).
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Plantula de H. popayanensis, 225 dias ap0s sua emergéncia, crescida na RMC
originada de B. brizantha adultas (a esquerda), plantula de H. popayanensis, 225
dias ap0s sua emergéncia, crescida na RMC originada de H. popayanensis juvenis
(ao centro) e plantula de H. popayanensis, 225 dias apds sua emergéncia, crescida
na RMC originada de C. estrellensis juvenis (a direita).
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Plantula de C. estrellensis, 45 dias ap0s sua emergéncia, crescida na RMC originada
de B. brizantha adultas (a esquerda), plantula de C. estrellensis, 45 dias apds sua
emergéncia, crescida na RMC originada de H. popayanensis juvenis (ao centro),
plantula de C. estrellensis, 45 dias apds sua emergéncia, crescida na RMC originada
de C. estrellensis juvenis (a direita) e plantula de C. estrellensis, 45 dias apds sua
emergéncia, crescida isolada, sem contato com a RMC (em sacos de cultivo).
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Plantula de C. estrellensis, 90 dias ap0s sua emergéncia, crescida na RMC originada
de B. brizantha adultas (a esquerda), plantula de C. estrellensis, 90 dias apds sua
emergéncia, crescida na RMC originada de H. popayanensis juvenis (ao centro),
plantula de C. estrellensis, 90 dias apds sua emergéncia, crescida na RMC originada
de C. estrellensis juvenis (a direita) e plantula de C. estrellensis, 90 dias apds sua
emergéncia, crescida isolada, sem contato com a RMC (em sacos de cultivo).
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Plantula de C. estrellensis, 135 dias ap0s sua emergéncia, crescida na RMC
originada de B. brizantha adultas (a esquerda), plantula de C. estrellensis, 135 dias
apoOs sua emergéncia, crescida na RMC originada de H. popayanensis juvenis (ao
centro), plantula de C. estrellensis, 135 dias ap0s sua emergéncia, crescida ha RMC
originada de C. estrellensis juvenis (a direita) e plantula de C. estrellensis, 135 dias
apos sua emergéncia, crescida isolada, sem contato com a RMC (em sacos de
cultivo).
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Plantula de C. estrellensis, 180 dias ap0s sua emergéncia, crescida na RMC
originada de B. brizantha adultas (a esquerda), plantula de C. estrellensis, 180 dias
apoOs sua emergéncia, crescida na RMC originada de H. popayanensis juvenis (ao
centro), plantula de C. estrellensis, 180 dias apds sua emergéncia, crescida ha RMC
originada de C. estrellensis juvenis (a direita) e plantula de C. estrellensis, 180 dias
apos sua emergéncia, crescida isolada, sem contato com a RMC (em sacos de
cultivo).
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Plantula de C. estrellensis, 225 dias ap0s sua emergéncia, crescida na RMC
originada de B. brizantha adultas (a esquerda), plantula de C. estrellensis, 225 dias
apoOs sua emergéncia, crescida na RMC originada de H. popayanensis juvenis (ao
centro) e plantula de C. estrellensis, 225 dias apds sua emergéncia, crescida na
RMC originada de C. estrellensis juvenis (a direita).
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Folhas retorcidas da plantula de H. popayanensis, sinal indicativo de que a plantula
estava sendo suprimida.
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Nectarios de plantulas de H. popayanensis. Coloracdo normal (foto a esquerda) e
coloragcdo escura anormal (foto a direita), sinal indicativo de que a plantula estava
sendo suprimida.
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ANEXO B — Normas da revista New Phytologist

Aims and scope

New Phytologist publishes excellent, novel, rigorous and timely research and
scholarship in plant science and its applications.

Falling within four sections — Physiology &

Development, Environment, Interaction and Evolution — articles cover topics that
range from intracellular processes through to global environmental change. Cross-
disciplinary approaches are particularly encouraged but for guidance, the journal is
organized as below. We recognize that techniques from molecular and cell biology,
and functional genomics through to modelling and system-based approaches will be
applied across the whole spectrum of plant science:

Physiology & Development: intra/inter-cellular signalling, long-distance
signalling, physiology, development, eco-devo, phenotypic plasticity, transport,
biochemistry.

Environment: global change and Earth system functioning, environmental
stress, ecophysiology, plant—soil interactions, heavy metals.

Interaction: plant-—biotic interactions (including viruses, prokaryotes,
oomycetes, fungi/mycorrhizas, viruses, nematodes and insects), symbionts,
endophytes, pathogens, plant microbiome, fungal genomics, multitrophic
systems, plant—microbe—soil interactions.

Evolution: molecular evolution, population or quantitative genetics, mating
systems, phylogenetics, speciation, plant—enemy coevolution, evo-devo.

Submissions will be assessed across the following broad criteria:

Robustness of experimental design and statistical analyses, including
adequate replication.

Completeness of description of samples, libraries, and analyses.

Findings that significantly extend our knowledge of plant sciences, e.g. a
biological, developmental or evolutionary process.

Overall methods and scale of experiments should be on a par with or extend
published experiments for similar species or biological processes.

The following policies on scope apply:
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e Fungal papers: New Phytologist accepts papers that deal with the
interactions between fungi and living plants (essentially mycorrhizal fungi,
plant pathogens, endophytes, rhizosphere/phyllospere organisms and lichens)
or with the biology/molecular biology/genetics/evolution of those fungi relevant
to their interactions with plants. Papers on general mycological topics (e.g.
databasing, bioinformatics, fungal evolution), which are of particular relevance
to those working with plant-associated fungi, are also accepted.

e« Fungal and microbial decomposition: we will consider work that focuses on
microbial and fungal decomposition of plant materials, where the work is
considered in the context of the plant ecosystem and/or explicitly linked to a
core aspect of plant biology.

e Plant-relevant soil processes: New Phytologist considers studies in soil
microbiology and biogeochemical cycling, where these are explicitly linked to
an aspect of plant performance or plant community processes.

o Use of transgenic organisms: New Phytologist expects transgenic studies to
generate at least 10 independent lines for preliminary characterisation. From
these lines, data from two or more independent lines that show a common and
stable phenotype should be analysed and presented.

Preparing your submission and initial submission format

Presubmissions

If you are unsure whether your paper falls within the scope of New Phytologist you
may submit a presubmission enquiry. Send the abstract of your paper, together
with a covering letter that includes answers to the three questions below, to the
Managing Editor (np-managinged @lancaster.ac.uk).

1. What hypotheses or questions does this work address?
2. How does this work advance our current understanding of plant science?
3. Why is this work important and timely?

Please note that we cannot guarantee your manuscript will be accepted for
publication or sent for external peer review following a presubmission enquiry, as this
will depend on the assessment of the full article. Upon submission, please indicate in
your cover letter if you have made a presubmission enquiry.

Preprints


mailto:np-managinged@lancaster.ac.uk
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New Phytologist will consider articles that have been submitted in part or in full to a
preprint server, such as bioRxiv. Please contact Central Office if you have any
gueries regarding this (hp-managinged @lancaster.ac.uk).

Initial submission format

To facilitate speedy peer review, upon initial submission we are happy to consider
work that has been prepared according to the following formatting requirements.

e Text should be 1.5-line spaced
e A consistent font should be used throughout

e Lines and pages should be numbered (to aid review, use continuous
numbering for lines)

e American and British English are acceptable if used consistently

e Research papers should be arranged under the headings Summary,
Introduction, Materials and Methods, Results, Discussion, Data availability,
Acknowledgements, Conflict of interest, Author contributions and References,
Supporting Information (brief legends)

e In the case of Modelling/Theory papers, include a heading of Description in
place of Materials and Methods, which should include a description of the
model or theoretical framework

o References in the text should follow the Harvard reference system, i.e. Author
(date)

e Figures and Tables may be embedded in the appropriate point within the text
where referenced to facilitate review

« The following elements must be included in each manuscript:
o Title
o Author list, including full names, institutional affiliations
o Author for correspondence details, including email address
o ORCIDs
o Summary
o 5-8 key words

e We welcome submissions that include Supporting information (SI), embedded
rich media, and translated summaries. Full instructions on how to prepare
these elements can be found below.
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Authors invited to submit a revised version of their work must submit a version
formatted to conform with the full style guidelines, outlined below.

English-language editing service

Authors for whom English is a second language may choose to have their manuscript
professionally edited before submission to improve the English (see Wiley Editing
Services, for example). All services are paid for and arranged by the author, and use
of a language-editing service does not guarantee acceptance or preference for
publication.

Cover letters

Authors should include answers to the following questions (max. 50 words per
guestion) in a covering letter as part of their submission, to help the Editors decide
whether to send the manuscript for peer review:

1. What hypotheses or questions does this work address?
2. How does this work advance our current understanding of plant science?

3. Why is this work important and timely?

Article types

New Phytologist publishes several types of articles. Where appropriate, these may
include supporting information which will be published in addition to the full text
article.

e Full papers report complete studies that provide new and valuable insights
into plant science; they should not exceed 6,500 words (see Style guidelines)
and those that do will be returned without review.

o Priority reports are articles that present highly novel, time-sensitive research.
These should be no longer than 4,500 words, and include up to six display
items. Priority reports will undergo a fast-track peer review and publication,
therefore authors must provide a statement within their cover letter to support
priority publication.
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Modelling/Theory and Methods papers should still typically focus, as with
any other submission, on timely research that addresses fundamental
guestions in plant science. However, the novel or improved
methodology/analytical approach will form an important component, and
description and proper evaluation will be a significant proportion of the paper.
Papers which only evaluate a new method/analytical approach or critically
examine existing practice, will also be considered, where the conclusion is of
wide interest to plant scientists.

Research reviews should be in the range of 3,500—-4,000 words, with up to 60
references and six figures/tables. Following a short introduction, putting the
area into context, and providing a ‘way in’ for the non-specialist, these will
concentrate on the most recent developments in the field.

New Phytologist also considers pieces for our Forum section. All Forum pieces are
subject to peer review, and are freely available to all readers upon

publication. Forum pieces should focus on timely, research, comment and debate.
The following article types are considered:

Correspondence. We encourage the exchange of ideas and open debate,
and welcome such contributions to the Forum. Up to 1,500 words is usual,
with 1-2 figures/tables as appropriate. Please submit a presubmission
enquiry, as above, if you wish to submit a correspondence piece.

Letters are our most free-ranging type of article, and we welcome short pieces
that report novel research findings. Letters should be in the region of 1,500—
2,000 words, with 1-2 figures/tables, but there are no specific restrictions.
Materials and Methods should be provided as a separate section, and do not
contribute to the word limits.

Viewpoints provide a bridge between a research article and a review. They
should be forward-looking and offer a novel view on a field of

study. Viewpoints that put forward a new research agenda are particularly
encouraged. Viewpoints should usually be in the region of 1,500 words in
length with a 200-word summary. We strongly encourage

potential Viewpoint authors to submit a presubmission enquiry. In exceptional
circumstances, Viewpoint submissions up to 6,500 words in length with up to
six figures and 40 references will be considered.
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« Community resources are designed to provide a detailed methodological
overview of a topic, or to report a project or dataset that will be of significant
use and interest to the plant science community. We will also consider work
under this category that acts as a significant reference work. As with all
submissions to New Phytologist, a Community resource article should be
characterised by novelty and will be likely to have a significant impact on
research in plant sciences.

See https://nph.onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/nph.17727 for more
details.

We also commission content, such as Commentaries, Meeting reports, Community
resources, Tansley reviews and Tansley insights. Enquiries or suggestions about
these or other types of article are always welcome. Please contact np-
managinged@Ilancaster.ac.uk.

Editorial policies and ethical considerations

Peer review

All manuscripts are allocated to a relevant member of the Editorial board, who
decides whether the paper should go forward to peer review. Those that do not will
be returned at this stage; we make every effort to do this as quickly as possible
(usually within 6 days) so that the authors can take their work forward without delay.
Papers sent out for review will, typically, be assessed by two or three independent
reviewers.

Author nominated/excluded reviewers

Authors may nominate potential reviewers, but we do not guarantee that these
individuals will be invited to review. These should not generally have been co-authors
or collaborators within the past three years, nor should they have any other conflict of
interest. If authors wish to request the exclusion of certain reviewers, specific
justification must be provided in the covering letter for the Editor’s consideration.

Decisions

Editors make a final decision, based on the reviewers’ advice, balanced with the
editorial policy of the journal. The decision categories are: accept subject to
revision; major revision (where it is likely that substantial revisions will bring the
paper up to New Phytologist standards); reject with resubmission

encouraged (where further work is likely to bring the paper up to New
Phytologist standards); or reject (where the work typically has technical problems
and/or fails to meet our standards regarding novelty, insight and significance).

Revised manuscripts must be received by the date stated by the Editor in the
decision letter; if received after this date, the manuscript will be treated as a new
submission. Revised manuscripts may be sent for further review, at the Editor’'s
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discretion. All resubmitted manuscripts will be treated as new submissions

and undergo the full review process. New Phytologist is committed to rapid
publishing. To this end, we strive to return the Editor’s decision and reviewer
comments within 28 days of submission, on average, and to publish papers within
two months of the acceptance date.

Please note our policy restricting the length of articles: regular research papers
that exceed 6,500 words (including Introduction, Materials and Methods, Results and
Discussion) will be returned to authors without review.

Publication ethics

Authors are required to ensure that articles submitted to New Phytologist meet the
ethical standards required of scholarly research. These ethical standards include, but
are not limited to, the rights of any author to be associated with his or her own work;
submitted papers should be the work of the submitting author(s) and authors should
ensure that the work of others is properly cited and full credit is given where
appropriate. Submitted articles should not be under review or previously published
elsewhere. Submitting authors will be asked to confirm that all individuals entitled to
authorship have been named, and have approved the final version of the submitted
manuscript during the submission process; email addresses should be provided for
all authors, and all listed authors will be sent confirmation of the submission. Any
allegations of unethical or fraudulent publishing practices will be fully investigated by
the journal.

New Phytologist is a member of CrossCheck, and reserves the right to screen all
submitted articles against the CrossCheck database, used to identify overlaps
between submissions and previously published works.

New Phytologist is a member of COPE (Committee on Publication

Ethics, https://publicationethics.org). Wiley’s guidelines on Publication Ethics
Guidelines can be found here: https://authorservices.wiley.com/ethics-
guidelines/index.html.

Authorship

Each article should include an Author contributions section detailing the
contribution of each author to the submitted manuscript including their input into the
following aspects of the work: design of the research; performance of the research;
data analysis, collection, or interpretation; and writing the manuscript. Please include
this section after the Acknowledgements section.

Individuals listed as authors should meet the following criteria:

« Substantial contributions to the conception or design of the work; or the
acquisition, analysis, or interpretation of data for the work;

o Drafting of the work or revising it critically for important intellectual content;

« Final approval of the version to be published;


http://www.ithenticate.com/products/crosscheck
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o Agreement to be accountable for all aspects of the work in ensuring that
guestions related to the accuracy or integrity of any part of the work are
appropriately investigated and resolved.

Individuals who contribute to the work, but who do not meet the above criteria, should
be listed in the Acknowledgements section. Please note that authors should seek
permission from the individual they wish to acknowledge in advance of listing them.

We are happy to consider joint first or senior authorship.

Please note that any requests to change the author list after submission need to be
submitted to Central Office in writing and the agreement of all co-authors will be
sought.

Submissions by an Editor

Any submissions by a member of the Editorial Board will be assessed by another
editor in collaboration with the Editor-in-Chief, subject to neither parties holding a
conflict of interest. The handling Editor will select referees and make the final
decision on the paper in consultation with the Editor-in-Chief. Submissions by the
Editor-in-Chief will be assessed by a member of the Editorial board in collaboration
with the Chair of the Trustees of the New Phytologist Foundation. New

Phytologist Central Office staff will retain oversight of all manuscripts and in all cases,
no Editor will have access to confidential review material relating to their own
submissions.

Data and materials policies
Data availability statement

Authors are required to provide a Data availability statement describing the
availability of data. Example text you may consider using for your specific dataset can
be found at the following link: https://authorservices.wiley.com/author-
resources/Journal-Authors/open-access/data-sharing-citation/data-sharing-

policy.html

New Phytologist requires authors to ensure that data and materials integral to the
paper are available to readers in a form that allows for verification and replication of
the results in the paper. Where feasible, data should be included as part of the article
or as supporting information. If this is not possible, we expect authors to make use of
public data repositories and include the appropriate links and identifiers within the
article. It is the strict requirement of the journal that authors will agree to make their
data and materials available, and corresponding authors will be reminded of this at
acceptance stage. Please note that this policy also applies to any custom software
described in the paper.

New sequence data
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New sequence data must be deposited in the EMBL/GenBank/DDBJ/National
Genomics Data Center Nucleotide Sequence Databases, and the appropriate
accession numbers included in the article. Authors will be asked to provide this
information at submission and reminded once again about this requirement at
acceptance stage. Authors including microarray data should comply with MIAME
recommendations (for guidance see http://fged.org/projects/miame).

General submission policies

e Submissions focusing on biotechnology, plant breeding, rice QTL work or
other work in a specific crop plant will be considered, but as with all studies
they must provide a significant breakthrough.

e All studies must have sufficient independent replication.

e For genomic studies, two replicates are acceptable, but cDNA platforms
require more than this.

Studies using transgenic organisms that employ a single transgenic
primary event will not be considered (i.e. multiple independent lines are
required). This is particularly the case in primary transformation events
and applies in T-DNA, transposon insertion or chemically induced
mutants and transgenics including RNAI lines and overexpressors.
Single lines may be acceptable where the line has been selected from
previously published studies which did include well-characterised
multiple independent lines and the line is clearly representative of the
gene’s average effect. Other cases where a single line may be
acceptable are:

where the line is shown to have an expression pattern that
clearly resembles that of the native gene (or native promoter)
intended, and if there are controls for in vitro (somaclonal) or
gene insertion based mutagenesis (assuming other molecular or
morphological phenotypes that could be affected are under
study).

where a well-characterised reporter line (GUS or LUC) is used to
screen for de-regulated mutants which are subsequently
analysed.

in certain systems approaches concerning gene families — as
long as conclusions are limited to that gene family and not to
specific functions of individual genes.

e Routine microarray or other transcriptomic studies are not suitable. However,
papers that make inferences on mechanisms and/or gene function in non-
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model species or organisms which cannot be genetically manipulated easily
will be considered. Microarray or transcriptome data should be supported by
other detailed functional analysis, for example detailed biochemical or
physiological studies that are directly relevant to the gene in question.

e Short studies that lack depth or rigour of presentation and analyses, for
example, simple characterisation of gene expression in a limited sample of
treatments, or papers based on over-expression without showing loss of
function are not appropriate.

o Use of short-term growth chamber experiments for larger-scale questions are
not generally acceptable.

o Studies in Evolution that are narrowly focused, in particular taxon-specific
studies, are not appropriate. Submissions should be conceptual in nature and
guestion-driven, rather than taxon-driven.

Legal requirements, disclosure and conflicts of interest

Submissions must not have been published in, or accepted for publication by, any
other journal.

New Phytologist requires that all Editors, authors, and peer reviewers disclose any
potential sources of conflict of interest. Any interest or relationship, financial or
otherwise that might be perceived as influencing objectivity is considered a potential
source of conflict of interest. These must be disclosed when directly relevant or
indirectly related to the work that the authors describe in their manuscript. The
existence of a conflict of interest does not preclude publication in this journal. It is the
responsibility of the corresponding author to review this policy with all authors and to
collectively list ALL pertinent commercial and other relationships, including the
provision of material or services.

Licensing, funder compliance and Open Access

Licensing

The policy of the New Phytologist Foundation is to acquire an exclusive licence for all
contributions (an Exclusive Licence Form (ELF) will need to be signed after any
article is accepted for publication. However, the Foundation will not put any limitation
on the personal freedom of the author(s) to use material contained in the article in
other works. We recognize the need for activities such as posting preprints or the
actual published text on personal or departmental web pages, copying in full or after
adaptation for teaching purposes, and reproduction in full or after adaptation in any
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volume of which they are Editor or author. Permission will automatically be given for
these subject to normal acknowledgement.

Where copyright is held by the contributor's employer, the Foundation requires non-
exclusive permission to deal with requests from third parties.

If your contribution includes material not in your copyright and not covered by fair
use/fair dealing, permission must be obtained from the relevant copyright owner
(usually the publisher or via the publisher) for the non-exclusive right to reproduce the
material worldwide in all forms and media, including electronic publication. A copy of
the permission granted should be supplied to Central Office before publication.

Funder compliance

Certain funders require deposit of the Accepted Version in a repository after an
embargo period. Details of funding arrangements are set out at the following
website: http://www.wiley.com/go/funderstatement.

Please contact the Managing Editor (hp-managinged @lancaster.ac.uk) if you have
additional funding requirements.

The New Phytologist Foundation also facilitates this via the policies outlined below:
Upon submission:

o Authors are free to post the submitted version (the version that has not been
peer-reviewed) on any website, provided that you give appropriate
acknowledgement to the Journal, the New Phytologist Foundation and Wiley,
and full bibliographic reference for the Article when it is published

After acceptance:

e You may post the final version of the article (the version accepted following
peer review) on your own personal website or on your employer’s or funder
website/repository.

e You may share print or electronic copies of the Article with colleagues.

o Contributors may use all or part of the Article and abstract, without revision or
modification, in personal compilations or other publications of their own work.

e You may use the Article within your employer’s institution or company for
educational or research purposes, including use in course packs/

12 months after issue publication:

« You may post the final published version to free public servers in your subject
area. Electronic versions of the published article must include a link to the
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article published at Wiley Online Library together with the following text: ‘The
definitive version is available at www.newphytologist.com’.

Post-publication

As soon as any New Phytologist paper is complete and final, it is published via Wiley
Online Library. A uniqgue DOI number (see www.doi.org/fag.html for information)
allows the article to be cited at this point, although once the article is included in an
issue, volume and page numbers can be used as usual. Please note that articles
published in this way are complete and final, therefore no changes can be made after
online publication.

Open Access

Open Access publication is available to authors who wish to make their article freely
available on publication. With Open Access the author, the author’s funding agency,
or the author’s institution pays a fee (US$3,000) to ensure that the article is made
available to non-subscribers upon publication via Wiley Online Library, as well as
deposited in the funding agency’s preferred archive. For the full list of terms and
conditions, see https://authorservices.wiley.com/author-resources/Journal-
Authors/open-access/hybrid-open-access.html.

Authors who wish to make their paper Open Access will be required to complete the
payment form available via Wiley’s Author Services.

For more information on specific funder policies please
visit: http://www.wiley.com/go/funderstatement or contact the Managing Editor
(np-managinged@lancaster.ac.uk).

There is no requirement to inform Central Office that you intend to publish your paper
Open Access until after acceptance. All Open Access articles are treated in the same
way as any other article. They go through the journal’s standard peer-review process
and will be accepted or rejected based on their own merit.

Detailed submission procedure and style notes

o Go to the New Phytologist ScholarOne Manuscripts site
(http://mc.manuscriptcentral.com/newphytologist/) to make a submission.
Please note that submission must be done from the New
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Phytologist ScholarOne Manuscripts account belonging to the Corresponding
Author.

e To facilitate review of initial submissions we encourage authors to upload a
single PDF, with Tables, Figures and their legends embedded in the text
where referenced. This can be submitted under the 'combined manuscript file’
designation.

e Enter the Author Centre and click ‘submit a new manuscript’. Progress through
the screens, inputting your manuscript information. There are instructions to
guide you all the way through, and you can break off at any point in the
process and come back to it later. Everything is saved automatically whenever
you click on ‘next’.

« When you are asked to upload the manuscript files, please upload:

o A single PDF, with Tables, Figures and their legends embedded in the
text where referenced. Alternatively you may upload a Main
document (text, tables and figure legends) in Microsoft Word or Rich
Text Format, with Figures (separate figure files), preferably in EPS or
TIFF formats.

o Supporting Information to be published in addition to the full text
article (see the Supporting Information section for further information).

e ltis possible to upload other file types such as LaTeX files and QuickTime
movies, but ScholarOne Manuscripts will not convert these. Journal staff and
reviewers will only be able to view these files if they have the relevant
software. For more information on file types see the 'Author File Upload Tips'
provided by ScholarOne
(http://mchelp.manuscriptcentral.com/gethelpnow/guides.htm).

e All main document and figure files uploaded will be combined into a single
PDF and also into a tagged HTML proof for peer review. The original files that
you upload will be saved and can be accessed by the journal office if
necessary. Note: if the manuscript text and figures are submitted as PDF files,
the HTML tags will not work and figures will not be labelled.

« Note: authors submitting revised articles or resubmitted articles, should ensure
that a version with tracked changes visible is submitted, accompanied by a
‘clean’ version where changes have been accepted.

o Complete the submission process by clicking ‘Submit’, after which you will
receive an automatic Submission Confirmation email, which includes your
manuscript number.

Any problems? If you encounter any technical difficulties, click on 'Get Help Now'
when in ScholarOne Manuscripts or simply contact np-
centraloffice@lancaster.ac.uk.
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Detailed style notes

Authors invited to submit a revised manuscript will be expected to ensure their
manuscript conforms to the points below. Please note it is not necessary to follow
these guidelines for initial submissions, and you should refer to the initial submission
format above.

Text should be 1.5-line spaced with settings for letter (8.5 by 11 inches) or A4
(210 by 297 mm) paper with wide margins. Use a consistent font throughout,
for example Times New Roman 12-point (symbol palette for additional
characters). Lines and pages should be numbered (to aid review use
continuous numbering for lines). Both American and British English are
acceptable if used consistently.

On the first page, include a concise and informative title (for research papers
this should ideally state the key finding or frame a question), authors and
addresses. Where authors have different addresses, use numbered
superscripts to refer to each address provided. State the author for
correspondence and include their email details. Note: in certain
circumstances, New Phytologist permits the listing of multiple (up to three)
corresponding authors. Total word count for the main body of the text
(Summary, Introduction, Materials and Methods, Results, Discussion), word
counts for each section plus the number of figures (indicating which figures
should be published in colour), tables and supporting information must also be
stated on the front page.

The main body of the text for Regular research papers should not exceed
6,500 words. Manuscripts over this limit will be returned without review. Please
be as concise as possible and consistent with an appropriate level of
explanation for the science presented, with the Discussion in research papers
not exceeding 30% of the total word count. Authors should also consider the
use of online supporting information where appropriate.

Arrange research papers under the headings Summary, Introduction,
Materials and Methods, Results, Discussion, Acknowledgements, Author
contributions, Data availability and References. In the case of
Modelling/Theory papers, include a heading of Description in place of
Materials and Methods, which should include a description of the model or
theoretical framework.

The Summary for research papers, which must be usable as a stand-alone
document, must not exceed 200 words and should be organized using four
bullet points to indicate: (1) the research conducted, including the rationale, (2)
methods, (3) key results, and (4) the main conclusion, including the key points
of discussion. It should not contain citations of other papers. For reviews, keep
to the word limit, but bullet points do not apply.

A full Summary is not required for most Forum submissions, however, all
Forum articles should contain a two- to three-line introduction (up to 75 words)
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that details the highlights and significance of the work presented. A full
summary as per the point above is required for Viewpoints.

Five to eight key words/short phrases (in alphabetical order) must be given at
the end of the Summary (research papers, reviews) or after the References
(Forum submissions) to enable efficient searching online. Words that are in
the title can, and should, be among these. Very short phrases and scientific
names with their common equivalents (e.g. Nicotiana tabacum (tobacco)) are
acceptable.

Any Materials and Methods section should allow replication of all experiments
described and demonstrate the validity of those experiments for the research
being conducted.

Tables and figures

Tables

These must be self-explanatory and each presented on a separate page after the
main text, but as part of the same document. Following a concise (single-sentence),
informative heading, each table should be fully understandable either through column
headings or, if these are insufficient in themselves, through a footnote.

Figures

Refer to all diagrams, graphs and photographs as 'Figures'.

Present at approximately twice the size that they will appear. Ensure that, after
reduction, they will be compatible with the double-column format of the journal.

Subdivisions of figures should be labelled with lower case, bold letters (e.g.
(a), (b)) and referred to in the text in the form (Fig. 1a), (Fig. 1a,b). Avoid
including explanatory material in the figure itself — this should be in the legend.

Present diagrams and graphs on a white background, with lines approx. 0.5
mm thick, any shading inserted as lines or dots, and symbols should be
approx. 3 mm across. The preferred symbols, in order, are open circles,
closed circles, open and closed squares, and open and closed triangles. The
same symbol should be used for the same entity in different figures. Axes
should be clearly marked with units in brackets after the axis title.

With photographs, include any scale bars on the picture. Where a figure is
made up of several photographs, these should be abutted unless this affects
the clarity.

Figure legends should be included with the main text of the paper, after the
References. Key information describing each figure should be in the first
sentence; the legend should be a self-contained, full explanation of the figure,
with the species under investigation and all abbreviations defined.
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e In general, figures should be kept to a minimum consistent with scientific
necessity.

« We recommend that you consult the Electronic Artwork
Guidelines at http://authorservices.wiley.com/bauthor/illustration.asp.

Colour

There are no colour charges and colour figures are encouraged. All colour figures will
be published in full colour. Figures submitted in black-and-white will be published as
such in the online article. Please ensure where colour figures are submitted that their
legends refer to colour where necessary. To ensure optimal reproduction of your
colour figure, please ensure that the file is provided in RGB format.

To ensure that your figures are widely accessible, please design your figures so that
your images can be easily understood by colour-blind and visually-impaired readers.
Some brief guidelines for preparing your figures can be found below:

e Use a colour-blind safe palette
« Ensure figures are prepared with sufficiently high contrast

« Where fluorescent red-green images are presented, replacing red with
magenta will aid accessibility

e Use tools to check how your figures look to colour-blind readers, e.g. online
tools such as Coblis or the “Proof setup” feature in Adobe Photoshop

« Consider whether colour is required to represent your data and whether
different monochrome colour schemes or figure formats can be used instead.

More information can be found here.

References
Citations in the text should take the following format:

Single author (Porter, 2019); two-author (Abraham & Elbaum, 2020); and three or
more authors (Sinkkonen et al., 2021). Where different references would appear
identical when cited in this manner, use letters after the date in the citations and
reference list (Secco et al., 2019a,b). Where two authors have the same last name,
add their initials (F. J. Zhao et al., 2010). Order lists of references in date order
(oldest first), and alphabetically when of the same date: (Rokas et al., 2003;
Kocot et al., 2019; Smith et al., 2020; Struck et al., 2022).

Cite references ‘in press’ only if accepted by a named journal. Articles submitted to
preprint servers can be cited as per the example below:

Preprint repository
Steidinger B, Bhatnagar J, Vilgalys R, Taylor J, Bruns T, Peay KG. 2018. Global
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climate changes will lead to regionally divergent trajectories for ectomycorrhizal
communities in North American Pinaceae forests. bioRxiv. doi: 10.1101/393009

All other references (including submitted papers and abstracts, personal
communications and personal observations) must be cited in the text as unpublished
(C. J. Frost & H. Liang, unpublished; R. J. Norby, pers. comm.; A. H. Fitter, pers.
obs.) and should not be included in the reference list.

Reference list: At the end of the text, list references alphabetically (up to a maximum
of 10 authors per citation) using these standard forms:

e Regular research articles:

o Amselem J, Cuomo CA, van Kan JAL, Viaud M, Benito EP,
Couloux A, Coutinho PM, de Vries RP, Dyer PS, Fillinger S et al.
2011. Genomic analysis of the necrotrophic fungal
pathogens Sclerotinia sclerotiorum and Botrytis cinerea. PL0oS
Genetics 7: €1002230.

o Smith S, Rausher MD. 2011. Gene loss and parallel evolution
contribute to species difference in flower color. Molecular Biology and
Evolution 28: 2799-2810.

o Strader LC, Chen GL, Bartel B. 2010. Ethylene directs auxin to control
root cell expansion. Plant Journal 64: 874—884.

e Research report:

o IPCC. 2007. Solomon S, Qin D, Manning M, Chen Z, Marquis M, Averyt
KB, Tignor M, Miller HL, eds. Climate change 2007: the physical
science basis. Contribution of Working Group | to the fourth
assessment report of the Intergovernmental Panel on Climate Change.
Cambridge, UK & New York, NY, USA: Cambridge University Press.

¢ Book:

o Smith SE, Read DJ. 2008. Mycorrhizal symbiosis. Cambridge, UK:
Academic Press.

« Book chapter:

o Eckert CG, Samis KE, Dart S. 2006. Reproductive assurance and the
evolution of uniparental reproduction in flowering plants. In: Harder LD,
Barrett SCH, eds. The ecology and evolution of flowering. Oxford, UK:
Oxford University Press, 183-203.

o Software:
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o R Development Core Team. 2016. R: a language and environment for
statistical computing, v.3.3.2. Vienna, Austria: R foundation for
Statistical Computing. URL http://www.r-project.org.

e Thesis:

o Darbah JNT. 2007. Impacts of elevated atmospheric CO2 and/or O3 on
carbon gain and reproductive capacity in northern forest ecosystems.
PhD thesis, Michigan Technological University, Houghton, MI, USA.

¢ Web document:

o Webb C, Ackerly D, Kembel S. 2009. Phylocom. Software for the
analysis of phylogenetic community structure and character evolution.
[WWW document] URL http://phylodiversity.net/phylocom/. [accessed 1
September 2011].

e In press article:

o Schowalter TD. 2012. Insect herbivore effects on forest ecosystem
services. Journal of Sustainable Forestry, in press.

o References that are available online to be listed as:

o Schulze S, Kay S, Buttner D, Egler M, Eschen-Lippold L, Hause, G.
Kruger A, Lee J, Muller O, Scheel D et al. 2012. Analysis of new type
Il effectors from Xanthomonas uncovers XopB and XopS as
suppressors of plant immunity. New Phytologist. doi: 10.1111/j.1469-
8137.2012.04210.x

If work that is 'in press' from the authors' own lab(s) forms a close companion to the
paper submitted, then an electronic version should be included with the submission.
We recommend the use of a tool such

as Zotero (http://www.zotero.org/), EndNote (http://www.endnote.com/support/e
nstyles.asp) or Reference

Manager (https://www.refman.com/support/rmstyles.asp) for reference
management and formatting.

Embedded rich media

New Phytologist encourages authors to include video and audio within their final
article. These files should be uploaded using either the 'TEmbedded Video* or
'Embedded Audio’ file designation. Authors should upload a transcript of any speech
within the video and/or audio files, using the 'Transcription® file designation. If you
have additional video or audio files, which are not intended to be part of the final
article, these can be uploaded using the 'Supporting Information’ file designation. The
maximum file size is 350 MB. For further instructions about embedded rich media,
please see Wiley's guidance here: https://authorservices.wiley.com/author-
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https://eur02.safelinks.protection.outlook.com/?url=https%3A%2F%2Fauthorservices.wiley.com%2Fauthor-resources%2FJournal-Authors%2FPrepare%2Fmanuscript-preparation-guidelines.html%2Fembedded-rich-media.html&data=04%7C01%7Cs.lennon%40lancaster.ac.uk%7C35cecdeaf71b4d51ad6908d8a10233fd%7C9c9bcd11977a4e9ca9a0bc734090164a%7C0%7C0%7C637436378118266780%7CUnknown%7CTWFpbGZsb3d8eyJWIjoiMC4wLjAwMDAiLCJQIjoiV2luMzIiLCJBTiI6Ik1haWwiLCJXVCI6Mn0%3D%7C1000&sdata=soyaTEdyBgHOFJGXHSdreyUY5icaPiwjFnD29Z8VTng%3D&reserved=0
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resources/Journal-Authors/Prepare/manuscript-preparation-
quidelines.html/embedded-rich-media.html.

Translated summaries

Authors may supply abstracts in languages other than English. These summaries will
be displayed in the HTML version of articles, and should be provided in a complete
and final form. Central Office and Wiley cannot provide translation services, so it is
the responsibility of the authors to ensure translated summaries are accurate and
complete.

Supporting Information

Data that is integral to the manuscript, but impractical to include within the full text
and typeset article (e.g. large-scale data sets and videos), may be presented as
Supporting Information (SI). All data that is directly relevant to, and necessary for
support of the central claims and conclusions of the article, must be presented in the
manuscript itself. Please note the following points:

e A Microsoft Word template for Sl is available here.

« Sl should take the form of Datasets, Figures, Tables, Methods, Notes or
Videos.

e Sl must be referred to in the main text in the following format: Supporting
Information Fig. S1, Table S1, Video S1, etc., and cited in order numerically by
type (Fig. S1, Fig. S2, etc.).

« A brief, single sentence legend for each item of S| should be given at the end
of the References.

o Full legends should be included in the Sl files, and all text should be consistent
with New Phytologist style.

e Sl will NOT be copy-edited and must be submitted in final form, ready for
publication.

« Citations are not encouraged in Sl.
e Sl will be reviewed.

e Sl cannot be altered after acceptance. Where possible authors should provide
a single file containing all the SI, using the template referred to above as a
guide.

e Files should be as small as possible and in accessible formats to allow rapid
download.

e Sl is subject to the same copyright restrictions as published manuscripts.
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e Sl should not be used to reduce article length.

« Data and information that are peripheral to the conclusions may, subject to
Editor approval, be provided as SlI.

« Contact np-managinged@lancaster.ac.uk for any S| queries

Abbreviations

All non-standard abbreviations must first appear in parentheses, following their
meaning written in full at first mention in the Summary, main text and each table and
figure legend. Avoid abbreviations if possible in the title, headings and Summary.

New Phytologist standard and preferred abbreviations can be found in
the Submission guide for Authors.

Scientific names

If the species is in very common usage then the common name will suffice, although
the scientific name should still be given at first mention (e.g. soybean (Glycine max))
in the Summary and main text. Otherwise, give the genus and species names at first
mention in the Summary, main text and in each table and figure. For subsequent
uses, abbreviate genera to their initial letters, except where this could result in
confusion between species. In all cases, give the genus, species and authority of
species under study in the Materials and Methods section. Cultivars should be
preceded by cv. Use a standard regional flora; for non-vascular plants and other
organisms, cite standard or local works of reference. When referring to articles
containing old nomenclature, the currently accepted forms should still be used; the
old name should be given at first mention (e.g. Pulsatilla vulgaris (formerly Anemone
pulsatilla)).

Statistics

When appropriate, a statistical treatment of data, stating what methods have been
used, must be given. As a minimum, give some measure of variability, such as
standard error or confidence interval, together with the mean. In presenting error bars
on figures, make clear whether the bars represent one or two standard errors, or
confidence limits. If necessary, present results of tests of significance, such as
analysis of variance, in addition to tests of variability. After an analysis of variance,
comparisons of treatment means that are restricted to specific comparisons planned
before the collection of data are preferable to simultaneous tests of all treatment
means. Present the number of degrees of freedom for error with all statistical
analyses. The following are standard statistical parameters that require no
definition: F, P, r, R?, t.
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Units and symbols

The journal uses Sl units wherever possible, but accepts that other units may on
occasion have to be used. Products of two units must be written with a space
between the units (e.g. 10 g m?). Units derived by division must be written using the
appropriate index (e.g. m st (not m/s)). Note the placing of the name of a substance
in, for example, 10 g mg™ protein. Use the appropriate prefix for units and thus avoid
using multipliers on axes of graphs or in headings of tables. When these have to be
used, because no Sl prefix is appropriate, apply the multiplier to the physical quantity,
not to the unit. Thus, 135,000 cells should be written as cells x 10° = 1.35. The
multiplier is that by which the original number has to be multiplied to yield the number
given in the table or figure.

For volume, units based either on the litre (e.g. I, ml, pl) or on the cubic metre (e.g.
m3, mm3, cm?3, dm?®) will be accepted, provided that consistent use is made of one
system only. For concentration the same applies, as well as units such as yM, mM
and M.

Use units based on energy for heat or energy balance, and units based on photons
for photochemical processes such as photosynthesis or photomorphogenesis. The
waveband over which measurements are made should be specified (e.g. energy
fluence rate (irradiance) of 650 W m over the waveband 300-1000 nm;
photosynthetic photon fluence rate (PPFR) of 720 ymol m s'* over the waveband
400-700 nm).

For radioactivity use the becquerel (Bg, disintegrations s™') in preference to counts
per minute (cpm) or disintegrations per minute (dpm). For simple molecules, indicate
labelling by writing the isotope in the chemical formula (e.g. **CO2, °>NH-). For other
molecules, place the isotope in square brackets directly in front of the name without a
hyphen or space (e.g. [*H]alanine). Indicate the positions of isotopic labelling by
numbers or prefixes placed within the bracket and followed by a hyphen (e.g. [6-
14C]glucose). The symbol U indicates uniform labelling (e.g. [U-1*C]glucose).



