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ALVES, Ricardo de Almeida. Producdo, Morfologia e Colonizacdo por Micorriza
Arbuscular de Raizes Absorventes em Diferentes Estadios da Sucessdo na Regido de
Londrina, PR, Brasil. 2012. 77 f. Dissertacdo (Mestrado em Ciéncias Biologicas) —
Universidade Estadual de Londrina, Londrina, 2012.

RESUMO

As raizes absorventes sdo as responsaveis pela aquisicdo de recursos do solo para as plantas.
A producdo primdria abaixo da superficie do solo ¢ frequentemente maior que a da parte aérea
e a competi¢do abaixo do solo exerce papel crucial na estruturagdo de comunidades vegetais.
Embora as raizes finas sejam responsaveis por consideravel parte da produ¢do primaria em
florestas, resultados sobre sua producao nos tropicos sdo discrepantes. Nas florestas tropicais
secundarias, as espécies de plantas exploram o solo de maneira mais eficiente comparadas as
florestas maduras, e apresentam alta produgdo de raizes, fixando parte do carbono e nutrientes
liberados apds o desmatamento de florestas primarias. Assim, a dindmica das raizes
absorventes constitui um processo chave no ciclo do carbono e dos nutrientes em florestas.
Alteragdes na arquitetura das raizes podem ocorrer sem alteragdes na massa, onde a superficie
influencia mais a absor¢do de nutrientes do que a massa total das raizes. A dinamica das
raizes estd associada tanto a fatores bidticos quanto abioticos, incluindo diferengas entre
espécies vegetais, ordem e diametro das raizes, intensidade luminosa, temperatura, além da
disponibilidade de agua e nutrientes no solo. Plantas que se desenvolvem em ambientes
tropicais sdo adaptadas a solos com baixa fertilidade, devido a um aumento na capacidade de
competicdo por recursos através da associagdo com fungos micorrizicos arbusculares (FMA),
que favorece a absor¢do de agua e nutrientes. As adaptacdes das raizes que maximizam a
aquisi¢ao de nutrientes, tais como o aumento em superficie e colonizacdo por FMA, estdo
relacionadas a espécies de crescimento rapido, que dominam os primeiros estadios da
sucessdo ecoldgica. As espécies do final da sucessdo exibem baixo metabolismo, que por sua
vez esta associado a caracteristicas do sistema de raizes desfavordveis a rapida aquisi¢ao de
nutrientes, como menor superficie, além de baixa coloniza¢do por FMA. Além disso, florestas
maduras apresentam maior sombreamento, elevada fertilidade do solo, maior alocagdo de
carbono para a constru¢do de Orgdos estruturais, o que desfavorece manutencdo de FMA
associados as raizes. Neste estudo foram determinadas a dindmica e as caracteristicas
morfoldgicas das raizes absorventes e sua colonizagdo por fungos micorrizicos arbusculares
em quatro areas que representam diferentes estadios da sucessdo ecologica. Foram realizadas
amostragens de solo entre 0 ¢ 5 cm de profundidade, durante 13 meses consecutivos,
incluindo dois periodos sazonais climaticos distintos, em areas dominadas por gramineas,
capoeira, floresta secundaria e floresta madura. O comprimento total e especifico das raizes e
o comprimento e a incidéncia de pelos absorventes decresceram conforme o progresso da
sucessdo. A colonizacao das raizes por FMA diminuiu ao longo da sucessdo e foi ligeiramente
afetada pela sazonalidade. Os resultados sugerem que as caracteristicas das raizes e a
simbiose com FMA representam adaptacdes das espécies do inicio da sucessdo para aquisi¢ao
de nutrientes para suprir as intensas taxas de crescimento, ao contrdrio do que pode ser
observado para as espécies que dominam as fases finais da sucessao.

Palavras-chave: Aquisi¢do de nutrientes. Dindmica de raizes. Economia de carbono.
Fertilidade do solo. Floresta tropical. Morfologia das raizes.



ALVES, Ricardo de Almeida. Morphology and Colonization by Arbuscular Mycorrhizal
of Absorbers Roots in Different Stages of Succession in the Region of Londrina, PR,
Brazil. 2012. 77 f. Dissertation (Mastrer’s degree in Biological Science) — Universidade
Estadual de Londrina, Londrina, 2012.

ABSTRACT

The absorbent roots are responsible for the acquisition of soil resources to plants. The primary
production below the soil surface is often greater than the aerial, and below-ground
competition plays an important role in structuring plants communities. Although the fine roots
are responsible for a considerable portion of primary production in forest, results on its
production in the tropics are discrepant. In secondary tropical forest, plant species exploit the
soil more efficiently compared to mature forests, have high root production, fixing of the
carbon and nutrients released during deforestation of primary forest. Thus, the dynamics of
absorbent roots is a key process in the carbon cycle and nutrients in forests. Changes in the
architecture of the roots can occur without changes in mass, were the surface influences the
absorption of nutrients more than total mass of roots. The dynamics of the roots is associated
with both biotic and abiotic factors, including differences between plant species, order and
root diameter, light intensity, temperature, and the availability of water and nutrients in the
soil. Plants that thrive in tropical environments are adapted to soil with low fertility due to an
increased ability to compete for resources through the association with arbuscular mycorrhizal
fungi (AMF), which favors the absorption of water and nutrients. Adaptations of roots that
maximize nutrient acquisition, such as the increase in surface and colonization by AMF, are
related to fast-growing species that dominate the early stages of ecological succession. The
species of the end of succession exhibit low metabolism, which in turn is associated with the
root system characteristics unfavorable to rapid acquisition of nutrients such as low surface,
and low colonization by AMF. Moreover, mature forests have higher shading, high fertility,
and larger amount of carbon for the construction of structural bodies, which disadvantage
maintenance of AMF associated with roots. This study determined the dynamics and
morphology of absorbent roots and its colonization by arbuscular mycorrhizal fungi in four
areas that represent different stages ecological succession. Soil samples were collected
between 0 and 5 cm deep, for 13 consecutive months, including two distinct climatic seasons,
in areas dominated by grasses, scrub, secondary forest and mature forest. The length and
specific roots and the length and incidence of the absorbent root hairs decreased according to
the progress of the succession. Root colonization by AMF decreased along the succession and
was slightly affected by seasonality. The results suggest that the characteristics of the roots
and symbiosis which AMF represent adaptations of species of early successional stages for
acquisition of nutrients to meet the intense growths rates, contrary to what can be observed for
the species that dominate the final stages of succession.

Key words: Acquisition of nutrients. Root dynamics. Carbon savings. Soil fertility. Rain
Forest. Morphological root traits.
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1 INTRODUCAO

As raizes finas representam o principal meio para absor¢cdo de agua e
nutrientes pelas plantas, correspondendo a fonte primdaria de carbono para o solo (Norby 1994,
Ostertag ¢ Hobbie 1999, Hertel et al. 2003).

As diferentes adaptagdes das raizes das plantas que aumentam a
competitividade demonstram que as espécies de crescimento rapido possuem raizes com alta
capacidade de absor¢do quando comparadas com espécies de crescimento lento (Tilman 1994,
Wright e Westoby 1999, Comas et al. 2002). As espécies de crescimento rapido alocam o
carbono de maneira mais eficiente para produzirem raizes com grande comprimento
especifico (Zangaro et al. 2003), que se estendem mais rapidamente do que as plantas com
raizes de baixo comprimento especifico (Eissenstat 1992). No primeiro caso, o menor
diametro associado a longos pelos absorventes proporciona maior area para exploracdo dos
nutrientes no solo (Zangaro et al. 2005).

Espécies de crescimento rdpido, tipicas de fases iniciais da sucessdo
ecologica, apresentam metabolismo mais intenso e maior exigéncia nutricional, geralmente
com raizes finas apresentando maior capacidade de absor¢do, ao contrario do que pode ser
observado para as espécies que compdem os estadios tardios da sucessao (Comas e Eissenstat
2004, Zangaro et al. 2012). O sistema de raizes finas ¢ diretamente influenciado pela
disponibilidade dos nutrientes no solo durante o desenvolvimento vegetal, apresentando alta
plasticidade morfolégica, que difere entre os grupos ecoldgicos que compdem os diferentes
estadios da sucessao (Eissenstat et al. 2000, Powers et al. 2005, Zangaro et al. 2008). Nesse
caso a producdo e a superficie de absor¢do aumentam a medida que diminui a fertilidade do
solo (Hodge 2004), tanto dentro (Gower 1987), como entre as florestas tropicais (Maycock e
Congdon 2000), como também entre as diferentes espécies de plantas (Zangaro et al. 2007).

O aumento na area de absor¢do das raizes para aquisi¢cao de nutrientes pode
também ser obtido pela associacdo entre raizes de plantas e fungos do solo, como os
formadores de micorrizas (Marschner 1998, Moreira ¢ Siqueira 2002, Muthukumar et al.
2003). As hifas dos fungos micorrizicos sdo consideradas como caminho alternativo para
diminuir a distdncia dos nutrientes do solo para as estruturas de absor¢do das plantas
(Schweiger et al. 1995, Moreira e Siqueira 2002). As hifas dos fungos micorrizicos
arbusculares (FMA) apresentam pequeno diametro e penetram em pequenos poros do solo
onde as raizes finas e os pelos absorventes ndo conseguem alcangar, permitindo maior

exploracdo de nutrientes, que sdo transferidos para a planta hospedeira (Peterson e Farquhar
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1996). Em sentido oposto, os fungos sdo simbiontes obrigatérios, ¢ dependem do
fornecimento de fotossintatos produzidos pela planta hospedeira, resultando na utilizacao de
consideravel quantidade de carbono assimilavel da planta (Smith e Read 1997). Devido ao seu
pequeno didmetro, a produ¢do das hifas dos FMA ¢ menos custosa em termos de carbono e
energia, do que a producdo das raizes finas (Fitter 1991), sendo também mais eficiente na
obtenc¢do de nutrientes do que as raizes (Smith e Read 1997).

No entanto, as relagdes entre os fungos e as plantas hospedeiras ndo envolve
apenas a nutri¢ao, mas também influenciam a estruturagdo de comunidades vegetais ao longo
do processo de sucessdo ecologica (Hertel et al. 2003; Zangaro et al. 2008, 2012). As grandes
diferencas na composicao e tipos funcionais de espécies de plantas, que representam as
diferentes fases da sucessdo ecologica, provavelmente sdo relacionadas com a composi¢ao
quimica das raizes, seu contetido de agucar e conteudo de nutrientes do solo, influenciando a
colonizacgdo das raizes por fungos simbiontes.

As espécies de plantas das fases iniciais da sucessdao ecologica, que
tipicamente apresentam raizes absorventes com rapido crescimento e elevado potencial de
exploragdo do solo (Comas et al. 2002, Zangaro et al. 2005), geralmente sdo mais colonizadas
pelos FMA, quando comparadas com as espécies das fases finais da sucessdo, que apresentam
crescimento lento (Zangaro et al. 2003, Matsumoto et al. 2005).

Zangaro et al. (2000, 2003) propuseram que a coloniza¢do das raizes e as
respostas das plantas a inoculagdo com FMA diminuem com o avango entre os diferentes
grupos ecoldgicos de plantas durante o processo da sucessdo. As espécies do inicio da
sucessao alocam mais carbono para a construcao de tecidos envolvidos na obtengao recursos,
como as folhas e raizes finas (Eissenstat et al. 2000, Guariguata e Ostertag 2001). Além disso,
a alta luminosidade do ambiente onde ocorrem estas espécies, aliada as altas taxas
fotossintéticas, pode colocar a disposi¢do grandes quantidades de agucares soliveis para
serem utilizados pelos FMA, aumentando sua incidéncia nas raizes (Zangaro et al. 2008). Nos
estddios mais tardios da sucessdo, o contelido orginico, de nutrientes e os organismos
decompositores aumentam no solo (Brown e Lugo 1994). A maior taxa de decomposi¢ao da
matéria organica permite maior disponibilizacdo de nutrientes para imediata absor¢do pelas
plantas. Como estas espécies vegetais apresentam taxas de crescimento e demanda por
nutrientes mais baixas, a incidéncia de fungos simbiontes nas raizes ¢ uma estratégia pouco
utilizada pelas plantas da floresta madura (Zangaro et al. 2012).

O desenvolvimento do sistema de raizes finas também pode ser diretamente

influenciado por mudancas ambientais, como variagdes na temperatura, precipitagdo pluvial e
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luminosidade (Brown e Lugo 1994, Hendrick e Pregitzer 1996, McMichael ¢ Burke 1998,
Dress e Boerner 2001).

As mudangas sazonais do clima e o estado fenoldgico da planta hospedeira
devem ser também considerados, uma vez que influenciam a colonizacdo das raizes finas por
FMA (Giovannetti 1985, Gould et al. 1996, Guadarrama e Alvarez-Sanchez 1999). A
sazonalidade climatica influencia na dindmica das raizes em relagdo ao potencial de
exploragdo de recursos do solo, representada por variacdes na producdo, morfologia e
micotrofia das raizes, em comparacdo a periodos favoraveis e desfavoraveis ao crescimento
das plantas. Neste estudo foram considerados dois periodos distintos: o primeiro compreende
condi¢gdes ambientais menos favoraveis para o crescimento das plantas, enquanto o segundo
periodo compreende a estacdo de crescimento das plantas.

O objetivo geral deste estudo foi verificar se existe relagdo entre a produgao,
morfologia ¢ a colonizagdo das raizes por FMA, que favorecem o aumento do potencial de
exploragdo das raizes, durante dois periodos sazonais climaticos distintos, em quatro areas
que representam diferentes estadios da sucessdo ecoldgica.

Os objetivos especificos envolvem: (1) Determinar a dinamica das raizes
finas, com base em dados da sua produ¢do entre dois periodos climaticos distintos, em areas
que representam diferentes fases da sucessao ecoldgica; (2) Investigar como varia o potencial
de exploracdo das raizes absorventes ao longo da sucessdo ecoldgica e periodos sazonais
climaticos, a partir da morfologia das raizes finas e sua colonizagdo por FMA; (3) Investigar a
diminui¢do da micotrofia das plantas ao longo da sucessdo, a partir de observagdes da
colonizagdo das raizes por FMA; e (4) Verificar a provavel relagdo entre as caracteristicas
morfoldgicas das raizes dos diferentes grupos ecoldgicos de plantas e a colonizagdo por FMA,
para investigar a possivel influéncia de variagdes associadas a sazonalidade climatica sobre o
potencial de exploracao das raizes.

A partir destes atributos, trés hipdteses sao propostas: (1) Plantas de fases
iniciais da sucessdo ecoldgica apresentam morfologia do sistema de raizes absorventes que
proporciona maior potencial de explora¢do de nutrientes do solo em comparacdo com as
espécies tardias; (2) Nas fases iniciais da sucessdo ecoldgica, as raizes absorventes sio
altamente colonizadas por FMA, aumentando a 4rea de atuagao dessas raizes, enquanto o
oposto ¢ esperado para plantas das fases tardias; e (3) A sazonalidade climdtica influencia
tanto a morfologia quanto a colonizacdo das raizes absorventes por FMA, nas diferentes fases

da sucessao ecoldgica.
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2 REVISAO BIBLIOGRAFICA

As raizes finas representam o principal meio de aquisicdo de 4gua e
nutrientes pelas plantas (Comas et al. 2002). Tal importancia é ilustrada pela substancial
propor¢do de fotoassimilados alocados na produgdo anual de raizes finas (Caldwell 1987,
Eissenstat et al. 2000). A produ¢dao primaria alocada abaixo da superficie do solo ¢
frequentemente maior do que aquela alocada para a parte aérea, e o aporte de carbono e
nutrientes para o solo provenientes da troca das raizes pode ser equivalente ou mesmo exceder
o aporte correspondente a parte aérea (Jackson et al. 1997). A disponibilidade de agua e
nutrientes representa importantes recursos que podem limitar o crescimento das plantas em
solos tropicais, aumentando a competi¢do por recursos do solo entre as plantas (Hertel et al.
2003). Essa competicdo tem papel crucial no desenvolvimento e na estruturagdo de
comunidades vegetais (Casper e Jackson 1997), podendo ser mais acirrada do que a
competi¢ao por recursos relacionados a parte aérea, mesmo em solos férteis, devido a
formacgdo de uma zona de deplecdo de nutrientes ao redor das raizes absorventes devido a sua
intensa atividade (Wilson 1988, Aerts et al. 1991).

A biologia de raizes inevitavelmente envolve questdes metodoldgicas, uma
vez que observagdes in Situ, tanto qualitativas quanto quantitativas, constituem um fator
limitante, quando comparado com informagdes sobre a parte aérea das plantas. A maioria das
pesquisas envolvendo caracteristicas funcionais em plantas ¢ concentrada principalmente em
processos relacionados a parte aérea, como aqueles que influenciam as folhas, além de
caracteristicas associadas a capacidade fotossintética, devido as dificuldades logisticas de
investigacdo do sistema de raizes (Holdaway et al. 2011). Como consequéncia, a base de
dados sobre os processos que influenciam a dindmica das raizes no solo ¢ muito menor do que
para os processos relacionados a parte aérea, e sem métodos de referéncia para pesquisadores,
grande parte dos dados que existe ¢ confundida por diferencas metodologicas (Norby e
Jackson 2000).

Um problema muito recorrente ¢ a substancial confusdo criada pelo uso
inconsistente de termos importantes, tais como raizes finas e “turnover”, definido como uma
medida da producdo e mortalidade das raizes efémeras (Gill e Jackson 2000, Eissenstat et al.
2000). A maioria dos estudos ndo reporta ou quantifica a producdo de raizes entre diferentes
classes de tamanho, havendo consideravel variacdo dentro da categoria das “raizes pequenas e

efémeras”, e a palavra “fina” ¢ variavelmente utilizada, para todas ou para partes desta

categoria (Cairns et al. 1997, Wells ¢ Eissenstat 2001). Em estudos destinados a tratar de
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questdes florestais, ¢ particularmente importante diferenciar as respostas de grandes raizes
lenhosas, que podem ser importantes no armazenamento de carbono, daquelas de raizes finas,
que sdo importantes na absor¢do de agua e nutrientes e no fluxo de carbono (Norby 1994).
Além disso, as florestas s3o muito dificeis de serem incluidas em experimentos de
manipula¢do, e os dados disponiveis sobre dindmica de raizes em florestas sdo muito

limitados (Fitter et al. 1997).

2.1 PRODUCAO DE RAIZES FINAS

As raizes estruturais grossas, de maneira geral, contribuem mais para a
producéo total de raizes em florestas maduras do que as raizes finas (Jaramillo et al. 2003),
entretanto as raizes grossas correspondem apenas a uma fracdo da producao anual de raizes
(Eamus et al. 2002). Analises aprofundadas revelam que raizes finas podem ser responsaveis
por quase 40 por cento da producdo primaria liquida total em ecossistemas florestais (Vogt et
al. 1996, Jackson et al. 1997), e particularmente em florestas tropicais, podem representar
mais de 25 por cento da biomassa vegetal (Cairns et al. 1997). Existe grande variac¢do entre as
raizes menores ou iguais a 2 mm de didmetro, em relagdo a sua forma e fungdo (Wells e
Eissenstat 2001). Nesse sentido, avaliagdes precisas sobre a dinamica e ciclagem de nutrientes
em ecossistemas terrestres estdo subordinadas a uma melhor compreensdo dessas variagdes.

Sob condi¢des naturais, as concentragdes de nutrientes geralmente sao
maiores nas camadas superiores do solo, devido a continua deposi¢do de serapilheira e sua
decomposi¢do posterior (Guariguata e Ostertag 2001, Zangaro et al. 2003).
Consequentemente, devido ao desenvolvimento natural do sistema de raizes finas, estas
geralmente estdo mais concentradas nas camadas superiores do solo (Jackson et al. 1996,
Leuschner et al. 2001, Hertel et al. 2003, Jaramillo et al. 2003, Zangaro et al. 2012), mas em
alguns casos a distribuicdo das raizes ndo estd diretamente relacionada a distribui¢do de
nutrientes (Caldwell et al. 1996).

As raizes de menor didmetro s3o mais concentradas proximas a superficie
do solo, em comparagdo as raizes mais espessas, que apresentam tendéncia de concentragao
em maiores profundidades. Muthukumar et al. (2003), investigando a produgao tanto de raizes
grossas quanto finas em uma floresta secundaria, em uma 4rea caracterizada por terrenos
ingremes e solo rochoso, comparadas a uma floresta primadria tropical imida, no sudeste da

China, observaram que o didmetro das raizes grossas entre 10 e 20 cm de profundidade do
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solo foi aproximadamente 40 por cento maior que na profundidade de 0 a 10 cm. De maneira
similar, o didmetro das raizes finas foi em torno de 36 por cento maior na profundidade 10 a
20 cm de do solo em relag@o a superficie. Em um estudo comparando a produgdo de raizes
finas de até¢ 1,0 mm de didmetro, além de raizes grossas, distribuidas entre diferentes faixas de
diametro variando de 4 a 20 mm, entre uma floresta primdria, florestas secundarias e areas de
pastagem, Jaramillo et al. (2003) observaram que tanto as raizes finas quanto as grossas foram
mais concentradas entre 0 e 10 cm de profundidade do solo em todas as areas. Na floresta
primaria, a produ¢do de raizes finas na superficie do solo foi bem préxima a producgdo das
raizes grossas, entretanto, as raizes grossas representaram a maior fracdo da produgdo total
das raizes conforme o aumento de profundidade do solo. Nas florestas secundarias e areas de
pastagem, as raizes finas também foram mais concentradas na superficie do solo,
correspondendo a maior porcentagem da biomassa total de raizes nestas dreas, decrescendo
consideravelmente em areas mais antigas, onde as raizes mais grossas foram mais abundantes.
Hertel et al. (2003), observaram que em uma floresta madura as raizes finas foram mais
concentradas na camada rica em matéria organica do solo, que foi mais espessa em
comparacdo as florestas secundarias, onde as raizes foram mais concentradas na superficie do
solo.

Cairns et al. (1997) e Vogt et al. (2006), sugerem que a idade, a categoria
latitudinal de distribuicdo das formacgoes florestais associada as diferentes condig¢des
climaticas e geoldgicas, além da diversidade de espécies, juntas explicariam grande parte da
variagdo observada na producdo de raizes finas em florestas primarias de diferentes partes do
mundo. Contudo, investigacdes sobre producdo de raizes finas em florestas tropicais tém
mostrado resultados discrepantes. Gower (1987) encontrou apenas entre 37 ¢ 73 g/m” de raiz
em solo de floresta de terra baixa seca na Costa Rica. Cavelier e Estevez (1996) ¢
Sundarapandian e Swamy (1996) obtiveram entre 200 e 300 g/m’ de raizes finas em solo de
floresta umida da Coldémbia e uma floresta Montana do oeste da India, respectivamente.
Elevadas produgdes de raizes finas corresponderam a 840 ¢ 880 g/m® de solo, sendo
reportadas por Klinge (1973) em uma floresta imida de terra baixa no Brasil, e por Vance e
Nadkarni (1992) em uma floresta Montana menos imida na Costa Rica, respectivamente. Os
maiores valores de producao de raizes finas foram obtidos em floresta tropical submontana na
Venezuela, onde Priess et al. (1999) reportaram altas taxas para a produgdo de raizes,
correspondendo a 1000 g/m? de solo por ano.

Em uma floresta madura na Costa Rica e em duas florestas tropicais

secundarias, uma em estadio inicial com 10 anos e outra em estadio intermediario com 40
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anos, o tamanho, a estrutura ¢ a producdo do sistema de raizes finas apresentou incremento
entre as areas de floresta secundéaria inicial, intermediaria e madura, equivalendo a 31, 337 e
1128 g/mz, respectivamente (Hertel et al. 2003). Jaramillo et al. (2003) quantificaram a
produgdo tanto de raizes finas quanto grossas, distribuidas entre diferentes faixas de diametro,
em uma floresta primaria tropical no México, além de duas florestas secundarias e areas de
pastagem de diferentes idades. Determinaram que a produgdo total de raizes foi maior na
floresta primdria, variando entre 19 e 27 Mg/ha, decrescendo gradativamente a partir das
florestas secundarias, onde a produ¢ao de raizes variou entre 5,5 e 22,5 Mg/ha, até as areas de
pastagem, que apresentaram uma variacao entre 3,1 e 5,4 Mg/ha, correspondendo a apenas 20
por cento da producdo total de raizes da floresta primaria. Em estudo investigando a
distribuicdo tanto de raizes grossas quanto finas, em uma floresta secundaria, uma area
caracterizada por terrenos ingremes e solo rochoso, comparadas a uma floresta primaria
tropical imida marcada por forte sazonalidade, no sudeste da China, Muthukumar et al.
(2003) reportaram producdo total de raizes correspondendo a 8,10; 3,76 ¢ 11,27 mg/cm’ de
solo, respectivamente. As raizes grossas corresponderam a maior propor¢ao da produgdo total
de raizes, enquanto as raizes finas foram mais representativas em relacdo ao comprimento
total das raizes. Foi sugerido que as plantas da floresta secundaria exploram o solo de maneira
mais eficiente a custa de uma menor alocagdo de biomassa para as raizes, em comparagao as
espécies que compoem florestas maduras.

A continua substituicdo de florestas tropicais maduras por florestas
secundarias resulta em grande reducdo da producdo de raizes finas, substancial decréscimo da
camada organica do solo, alterando a distribuicdo das raizes finas que se concentram nestas
camadas, além de consideravel perda de nutrientes e carbono do solo (Hertel et al. 2003,
Jaramillo et al. 2003, Holdaway et al. 2011). Florestas secundarias apresentam altas taxas de
producdo de raizes durante os estadios iniciais da sucessdo ecoldgica, além de potencial para
fixar e armazenar relativamente grande fracdo do carbono e dos nutrientes que sdo perdidos
durante o desmatamento e ocupac¢do de areas constituidas originalmente por florestas (Hughes
et al. 1999, Kauffman et al. 1998). Grande fra¢ao de carbono e de nutrientes acumulados no
solo se origina da morte de raizes finas (Hertel et al. 2003). Assim, a produgdo e renovagio
das raizes constituem processos chave no ciclo do carbono e dos nutrientes em florestas
(Ostertag e Hobbie 1999). Nesse sentido, as variacdes de determinadas caracteristicas do
sistema de raizes, que acompanham as mudangas na disponibilidade de nutrientes no solo,

assumem consideravel importdncia na compreensdo de processos que determinam o
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estabelecimento da vegetacao durante os estddios de desenvolvimento de um ecossistema

(Holdaway et al. 2011).

2.2 MORFOLOGIA DE RA{ZES FINAS

A mensuracdo da biomassa das raizes frequentemente ¢ apontada como
insuficiente na determinacdo da dinamica das raizes envolvidas na exploragao e aquisi¢ao de
recursos do solo (Chen et al. 2004). Alteragdes na arquitetura e distribuigdo podem ocorrer
sem alteragdes correspondentes na biomassa total das raizes (Hodge 2004), ndo fornecendo
informacdes precisas sobre processos que envolvem a producdo e morte das raizes antes
destas serem mensuradas (Hendrick e Pregitzer 1996).

A morfologia das raizes finas influencia o potencial de exploracdo de
recursos do solo (Baylis 1975, Hetrick et al. 1992, Wright ¢ Westoby 1999, Raghothama ¢
Karthikeyan 2005), em que a superficie das raizes influencia mais a capacidade de absor¢ao
de nutrientes do que a massa das raizes (Eissenstat 1992, Marschner 1998). A superficie das
raizes aumenta conforme o aumento do comprimento e incidéncia de pelos absorventes,
aumentando o potencial de exploragdo de recursos do solo (Foehse et al. 1991, Gahoonia e
Nielsen 1998, Gahoonia et al. 2001, Raghothama e Karthikeyan 2005).

Diversos estudos tém indicado que a dindmica das -caracteristicas
morfologicas das raizes pode ser influenciada tanto por fatores bidticos quanto abidticos,
incluindo diferencgas entre as espécies vegetais (Eissenstat e Yanai 1997, Zangaro et al. 2005),
ordem e didmetro das raizes (Eissenstat et al. 2000, Wells e Eissenstat 2001), intensidade
luminosa (Brown e Lugo 1994, Fitter et al. 1998), temperatura (Hendrick e Pregitzer 1996,
McMichael e Burke 1998, Dress e Boerner 2001), disponibilidade de dgua e nutrientes no
solo (Eissenstat ¢ Yanai 1997, Son ¢ Hwang 2003), além da interagdo com organismos do
solo, como os fungos micorrizicos (Majdi e Nylund 1996, Hodge 2001, Muthukumar et al.
2003, Zangaro et al. 2008).

A baixa disponibilidade de nutrientes no solo geralmente acarreta acréscimo
no comprimento especifico e decréscimo no didmetro das raizes finas (Ryser e Lambers 1995,
Zangaro et al. 2007). Em contraste, plantas crescendo em solos com alta disponibilidade de
minerais exibem menor comprimento especifico e raizes finas com maior diametro.
Geralmente, a arquitetura do sistema de raizes voltada a uma exploragdo mais eficiente do
solo, estd mais relacionada as comunidades de plantas caracteristicas dos estadios iniciais da

sucessao ecologica, que tipicamente se estabelecem em areas de baixa fertilidade do solo,
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sendo reportado decréscimo do potencial de exploragdo de recursos do solo em comunidades
secundarias tardias ou climax (Zangaro et al. 2005). Estas observagdes estdo de acordo com
estudos posteriores que tém reportado aumentos da concentracdo de nutrientes no solo,
conforme o avango da sucessdo ecoldgica em florestas tropicais do sul do Brasil,
acompanhado por um correspondente decréscimo da area das raizes (Zangaro et al. 2007,
2008). Isto foi associado a maior disponibilidade de nutrientes no solo em areas que
caracterizam estadios tardios da sucessdo ecoldgica, além do acimulo de biomassa vegetal e
posterior decomposi¢do na superficie do solo, levando a um aumento do conteudo de matéria
organica e de nutrientes (Guariguata e Ostertag 2001). Outros estudos também relatam
flutuagdes sazonais na concentracdo de nutrientes nas raizes (Son e Hwang 2003), e este
padrao pode estar relacionado ao aumento da ciclagem de nutrientes no solo em determinados
periodos do ano, que ¢ bastante influenciado por variagcdes da temperatura, precipitagdo e
luminosidade. A morfologia das raizes também pode ser influenciada pela variagdo da
disponibilidade de nutrientes no solo ao longo do ano (Son e Lee 1997, Son e Hwang 2003).
Portanto, a disponibilidade de nutrientes no solo influencia o desenvolvimento das raizes,
sendo que em condicdes de alta fertilidade as plantas demonstram um menor potencial de
exploragdo do solo, representado por uma menor superficie das raizes (Ryser e Lambers 1995,
Zangaro et al. 2008).

Em um estudo recente, Zangaro et al. (2012) compararam solos de trés
ecossistemas diferentes, representados por floresta Atlantica, floresta de Araucaria e Pantanal,
nas regides Sul, Sudeste e Centro-oeste do Brasil respectivamente, reportando um continuo
incremento de fertilidade do solo ao longo do processo de sucessdao ecoldgica. As areas de
gramineas apresentaram menores niveis de fertilidade do solo, seguidas pelas florestas
secundarias e areas de florestas maduras, sendo observado um correspondente decréscimo na
eficiéncia do sistema de raizes absorventes ao longo da sucessdo nos trés ecossistemas
estudados. Tal decréscimo foi baseado em menor comprimento total e especifico das raizes,
maior didmetro, além de um menor comprimento e incidéncia de pelos absorventes. As
caracteristicas morfoldgicas das raizes entre os diferentes estadios de um mesmo ecossistema
demonstraram diferencgas significativas ao longo do processo de sucessdo ecoldgica, ao
contrario do observado para os estadios correspondentes entre ecossistemas diferentes. Ao
contrario, em um estudo investigando caracteristicas do sistema de raizes finas, tanto em nivel
de comunidades quanto de espécies vegetais, ao longo de uma cronossequéncia de solos
exibindo redu¢do gradual na disponibilidade de nutrientes em areas de floresta temperada

chuvosa na Nova Zelandia, Holdaway et al. (2011) propuseram que as caracteristicas das
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raizes associadas a um maior potencial de explora¢ao do solo seriam mais comuns em areas
jovens, caracterizadas por maior fertilidade do solo. Ja aquelas caracteristicas associadas a um
crescimento mais lento e maior longevidade das raizes seriam mais frequentes em areas mais
antigas, marcadas por uma maior limita¢do de nutrientes no solo.

Evidentemente, as raizes que expressam uma maior superficie de contanto
com o solo apresentam maior potencial de exploragdo, mas esta relacdo ¢ balanceada pelo
custo em termos de metabolismo da planta para a constru¢do e manuten¢do do sistema de
raizes finas, sendo que os processos que envolvem o controle da alocag¢do de recursos para a
construgdo de raizes finas ainda ndo sdo muito bem compreendidos (Eissenstat et al. 2000,
Hodge 2004).

A influéncia da disponibilidade de nutrientes sobre o desenvolvimento das
raizes finas estd relacionada ao controle da producdo das raizes e a distribui¢do de carbono
abaixo da superficie do solo (Holdaway et al. 2011). E esperado que os grupos funcionais de
plantas que caracterizam as diferentes fases da sucessdo ecologica apresentem variagdes na
distribuicdo e nas caracteristicas morfologicas das raizes relacionadas a obten¢do de recursos
no solo (Hertel et al. 2003, Zangaro et al. 2008, Holdaway et al. 2011). Estudos que
contribuam na compreensdo da influéncia da disponibilidade de nutrientes sobre o
desenvolvimento das raizes podem fornecer ferramentas para o monitoramento de
ecossistemas em estabelecimento, além de previsdes de consequéncias das mudancas
ambientais sobre a dindmica das raizes e os estoques de carbono do solo (Powers et al. 2005).
Entretanto, os resultados da influéncia da disponibilidade de nutrientes no solo sobre o
desenvolvimento das raizes sdo discrepantes, visto que tém sido reportados tanto incremento
(Majdi 2001), quanto decréscimo (Majdi e Nylund 1996; Zangaro et al. 2005, 2007) na
produgdo de raizes com o aumento da disponibilidade de nutrientes. Son ¢ Hwang (2003)
sugerem que a producdo de raizes finas pode decrescer conforme aumenta a disponibilidade
de nutrientes no solo, devido a menor alocagdo de carbono para as raizes. Conforme a
vegetacdo se desenvolve, o nivel de nutrientes no solo em qualquer estddio do
desenvolvimento de um ecossistema serd balanceado por fatores que envolvem a retencao de
nutrientes na biomassa vegetal, a ciclagem pela decomposi¢do da biomassa, que acrescenta
nutrientes ao solo (Guariguata e Ostertag 2001), e finalmente pela lixiviagdo de nutrientes
para fora das zonas de acessibilidade das raizes das plantas (Brown e Lugo 1990).

Espécies vegetais caracteristicas de comunidades que representam os
estadios iniciais da sucessdo ecologica estdo expostas a maiores intensidades luminosas,

demonstrando elevadas taxas fotossintéticas, associada a um rapido crescimento e elevada
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demanda por nutrientes. Ao contrario, em comunidades vegetais mais estabelecidas, a luz
representa um recurso marcado por forte competicao entre as plantas (Brown e Lugo 1994,
Zangaro et al. 2000). O aumento da luminosidade associada ha dias mais longos em
determinados periodos do ano também esté relacionado com a maior producao das raizes finas
(Fitter et al. 1998), porque o aumento do metabolismo das plantas implica em maior
exploracdo do solo.

Mudangas na temperatura do solo também podem influenciar o crescimento
das raizes, incluindo a iniciagdo e a interrup¢do do crescimento, o alongamento das células, a
extensao em comprimento e didmetro, além da iniciagdo e padrdes de ramificagdo de novas
raizes laterais (McMichael e Burke 1998). A temperatura do solo também influencia diversos
outros recursos essenciais para o desenvolvimento vegetal. Por exemplo, tanto a 4gua como a
disponibilidade de nutrientes variam conforme mudangas na temperatura do solo, onde o
aumento da temperatura pode resultar em maior mineralizacdo de nutrientes, quando o

contetdo de agua do solo ndo representar um fator limitante (Pregitzer et al. 2000).

2.3 FUNGOS MICORRIZICOS ARBUSCULARES

Plantas que se desenvolvem em ambientes tropicais sdo adaptadas a solos
caracterizados por baixa fertilidade. Tal adaptagdo envolve um aumento na capacidade de
competicao por recursos do solo, onde as caracteristicas morfoldgicas das raizes e a elevada
associagdo com os fungos micorrizicos arbusculares (FMA) sdo os principais mecanismos.
Muitas espécies de plantas em ecossistemas naturais dependem dos FMA para a absor¢ao de
agua e nutrientes (Smith e Read 1997, Hinsinger et al. 2005, Lynch e Ho 2005).

A associacdo de FMA com as raizes geralmente favorece o crescimento das
plantas pela maior absor¢do de agua e nutrientes, principalmente fosforo (Moreira e Siqueira
2002). Em condi¢des de baixa fertilidade, as hifas externas dos fungos podem absorver os
nutrientes do solo além da zona de esgotamento produzida ao redor das raizes durante sua
absor¢do, aumentando a eficiéncia pela qual o volume de solo ¢ explorado e em troca os FMA
recebem compostos de carbono da planta hospedeira (Bolan 1991). O custo de produ¢do das
hifas pelos FMA ¢ em torno de duas ordens de magnitude menor, em termos de metabolismo
das plantas, do que a produgdo e manutencdo das raizes finas que garantam uma superficie
equivalente aquela proporcionada pela associagdo micorrizica (Smith e Read 1997, Hodge

2004, Lynch e Ho 2005). Em adigdo, a simbiose micorrizica pode reduzir o stresse da planta
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hospedeira em condi¢des de seca, aumentando a longevidade das raizes (Eissenstat et al.
2000).

Fungos micorrizicos sdo praticamente universais nos ecossistemas
terrestres, pois a condi¢cdo de raizes ndo associadas ¢ uma excecdo na natureza (Harley 1989).
O nao estabelecimento desta simbiose é considerado um evento de evolugdo recente entre os
vegetais, pois esta restrita a poucas familias ou divisdes taxondmicas de nivel inferior a
familia (Trappe 1987). Entre estas excegdes estdo as familias Brassicaceae, Caryophyllaceae e
Chenopodiaceae e alguns representantes das familias Commelinaceae, Juncaceae, Proteaceae,
Cuprecaceae, Cyperaceae, Polygonaceae, Resedaceae, Urticaceae, Amaranthaceae e
Portulareaceaec (Harley e Smith 1983). Os fungos micorrizicos arbusculares sdo
predominantes em solos tropicais, onde se associam as raizes da maioria das espécies de
plantas presentes nestes ambientes (Smith e Read 1997).

A interagdo entre os FMA e as raizes promove uma interface extra entre a
planta e o solo, sendo um elo na cadeia de transferéncias, através da qual o carbono fixado
pela fotossintese se move para o solo (Staddon et al. 1999). As estruturas dos FMA, como
hifas e esporos, compreendem uma fragao substancial de matéria organica do solo (Treseder e
Allen 2000) e muitos aspectos da biologia e da quimica das hifas micorrizicas podem
influenciar a ciclagem de carbono no solo, através do estabelecimento, crescimento e da
propria ciclagem das hifas fingicas. A ciclagem das hifas ¢ certamente maior que das raizes
(Fitter et al. 2000), sendo que uma fragdo importante da massa das hifas ¢ constituida por
compostos como a quitina e glomalina, que podem contribuir para uma significativa
quantidade de matéria organica do solo. O aumento na quantidade de carbono sequestrado
pode estar relacionado a producdo e decomposi¢do tanto das hifas intactas como de seus
componentes residuais (Treseder e Allen 2000). Devido ao seu menor didmetro, as hifas dos
FMA sao mais eficientes do que as raizes finas em captar nutrientes do solo (Smith ¢ Read
1997).

Diversos estudos desenvolvidos em clima temperado tém relacionado a
morfologia de raizes finas com o potencial de colonizagdo por FMA. Plantas que apresentam
raizes finas com maior didmetro, com menor comprimento especifico e poucos e curtos pelos
absorventes, sao mais colonizadas por FMA do que aquelas espécies que apresentam raizes
com grande comprimento especifico, pequeno didmetro e densamente coberta por longos
pelos absorventes (Baylis 1975, Manjunath e Habte 1991, Ryser e Lambers, 1995). Ao
contrario destes estudos, Saif (1987) reportou que espécies de gramas tropicais com longos

pelos absorventes foram mais colonizadas pelos fungos micorrizicos arbusculares do que



24

espécies de leguminosas com pelos curtos. Duponnois et al. (2001) obtiveram correlagdo
positiva entre colonizacdo pelos FMA e o comprimento e a densidade dos pelos absorventes
em leguminosas arboreas tropicais. Zangaro et al. (2005, 2007) obtiveram resultados
apontando correlacdo positiva entre a colonizacdo das raizes por FMA e o aumento da
incidéncia e comprimento dos pelos absorventes e correlacdo inversa com o diametro das
raizes em 90 espécies arboreas nativas do sul do Brasil. Siqueira e Saggin-Junior (2001)
relataram que algumas espécies arbdreas nativas do sudeste do Brasil, com raizes grossas e
poucos pelos absorventes, foram pouco colonizadas pelos FMA, enquanto que outras espécies
arboreas com raizes finas e pelos abundantes apresentaram alta colonizagdo. Estes resultados,
todos desenvolvidos com plantulas crescidas em casa de vegetagdo, estdo de acordo com
Zangaro et al. (2012), que verificaram em plantas adultas fortes relagdes entre a morfologia
do sistema de raizes finas e a sua coloniza¢do por FMA ao longo da sucessdo ecologica, em
trés ecossistemas diferentes, nas regides Sul, Sudeste e Centro-oeste do Brasil. Os autores
sugeriram que o comprimento especifico e o didmetro das raizes, além do comprimento e
incidéncia de pelos absorventes, sdo as caracteristicas morfologicas das raizes mais
relacionadas a colonizacdo micorrizica, sendo que o comprimento dos pelos absorventes ¢ a
variavel mais relacionada com as diferengas de intensidade de colonizagdo observada, tanto
entre os diferentes ecossistemas como ao longo da sucessao vegetal. Portanto, plantas que
exibem raizes com numerosos e longos pelos absorventes tendem a apresentar alta
colonizacdo por FMA, uma vez que esses pelos absorventes podem exsudar maiores
quantidades de material que atrai as hifas dos FMA e estimular a colonizacdo (Peterson e
Farquhar 1996; Zangaro et al. 2005, 2007).

Estudos tratando da relacdo entre FMA e os diferentes grupos ecoldgicos de
plantas da sucessdo tém demonstrado que as espécies do inicio da sucessdo tendem a
apresentar uma alta taxa de crescimento e alta colonizacdo das raizes pelos FMA. Ao
contrario, as espécies das fases finais da sucessao demonstram pouco ou nenhum crescimento
ao longo do ano e baixa colonizago das raizes pelos FMA (Siqueira et al. 1998; Zangaro et
al. 2000, 2003, Matsumoto et al. 2005). Entretanto, algumas observacdes contrastantes tém
sido reportadas. Janos (1980, 1983) sustenta a hipdtese de que as espécies pioneiras sao
menos suscetiveis e menos influenciadas por FMA, sugerindo que a colonizagdo micorrizica
aumenta durante a sucessdo em florestas tropicais na Costa Rica. Em um estudo investigando
a distribui¢do de raizes e a associagdo destas aos FMA entre formagdes de florestas tropicais

caracterizadas por diferentes niveis de complexidade estrutural, no sudeste da China
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(Muthukumar et al. 2003), foi observado que a produgdo de raizes na floresta primaria e a
colonizagao micorrizica foi um pouco maior do que na floresta secundaria.

A distribuicao das raizes finas também influencia a abundancia de FMA no
solo, visto que a distribuicao de propagulos de fungos estd associada ao grau de colonizagdo
das raizes (McGonigle et al. 1990, Gange et al. 1993), o que pode estar dirctamente
relacionada a producao de raizes (Picone 2000). Em areas de diferentes complexidades
ambientais, caracterizadas por variagdes na producdo e colonizacdo de raizes finas, os maiores
indices de colonizagdo das raizes por FMA estdo associados a dreas que apresentam maior
producdo de raizes finas, em comparacdo a produ¢do de raizes estruturais (Zangaro et al.
2005, 2007, 2012). A producao de raizes finas diminui com o aumento da profundidade do
solo, assim como também diminui a coloniza¢do por FMA (Abbott e Robson 1991, Ingleby et
al. 1997, Muthukumar et al. 2003, Powers et al. 2005, Zangaro et al. 2008).

A demanda metabdlica das plantas também influencia a sua resposta ¢ a
colonizagdo das raizes por FMA. Zangaro et al. (2007) verificaram que as espécies que
compdem os estadios iniciais da sucessdo ecoldgica e que apresentam altas taxas metabdlicas,
tipicamente exibem elevada coloniza¢dao por FMA e elevado crescimento quando comparadas
com as espécies dos estadios tardios da sucessdo, que apresentaram baixa colonizacao,
reduzido crescimento ¢ baixa demanda metabolica. Aidar et al. (2004) observaram
decréscimo na colonizagdo das raizes por FMA de acordo com o aumento de idade e
fertilidade do solo entre areas constituidas originalmente por floresta Atlantica, no sudeste do
Brasil. Em condi¢des de baixa fertilidade do solo, as plantas geralmente mantém altos niveis
de colonizagdo por FMA (Treseder 2004, Powers et al. 2005), corroborando a hipotese de que
a colonizacdo micorrizica decresce conforme o incremento de fertilidade do solo ao longo da
sucessdo. Em adi¢ao, Powers et al. (2005) reportaram que as quantidades de hifas de FMA em
solos de quatro florestas tropicais nas Américas Central e do Sul foram muito baixas,
sugerindo que nestas comunidades vegetais a absor¢ao de nutrientes depende mais das raizes
finas do que das hifas dos FMA.

Diversos fatores podem ser responsaveis pela menor colonizagdo das raizes
por FMA em florestas maduras. Dentre eles destacam-se os elevados niveis de sombreamento
nas plantas que resultam em maior limitacdo de carboidratos para a manutencdo da
colonizacdo por FMA, as baixas taxas de crescimento das espécies arboreas associadas a
menores demandas metabdlicas, a menor superficie de contato das raizes com propagulos de

FMA presentes no solo, a maior fertilidade do solo, além da maior parte do carbono fixado
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pela fotossintese ser alocado para a construcdo de 6rgaos estruturais como raizes grossas €
caule (Zangaro et al. 2008).

Espécies de crescimento lento, caracteristicas das florestas maduras,
apresentam menor potencial de exploracao do solo pelas raizes quando comparadas com
aquelas da floresta secundaria (Zangaro et al. 2005) e alocam mais carbono para construgio
de tecidos estruturais (Bouma et al. 2000, Eissenstat 1992). Portanto, as raizes dessas plantas
tipicamente apresentam maior didmetro (Wright e Westoby 1999), além de uma alta
densidade do tecido (Ryser e Lambers 1995). Essas caracteristicas ndo favorecem a
coloniza¢do micorrizica, pois constituem barreiras fisicas a penetracdo das hifas fingicas
(Eissenstat 1992). Além disso, raizes com menor comprimento total e especifico, além de um
menor comprimento e incidéncia de pelos absorventes, apresentam menor superficie de
contato com o solo, o que diminui as chances de contato com propagulos dos FMA presentes
no solo (Zangaro et al. 2005, 2007, 2008). Assim, ¢ esperado que as diferengas entre os
grupos funcionais de plantas que caracterizam diferentes fases da sucessao ecologica, quanto
ao potencial de exploracdo do solo, sejam refletidas no grau de colonizagdo das raizes por
FMA, que por sua vez depende das variagdes na distribuicdo e morfologia das raizes (Zangaro
etal. 2012).

Em estudos investigando a distribui¢do e as caracteristicas morfologicas das
raizes, a coloniza¢ao micorrizica, a fertilidade do solo e a concentracdo de nutrientes nas
raizes, em areas de diferentes fases da sucessdo ecoldgica caracterizadas por um continuo
incremento de fertilidade no solo, representadas por gramineas, floresta secundaria e floresta
madura, Zangaro et al. (2008, 2012) verificaram correlagdo positiva entre a colonizagdo
micorrizica € o comprimento e incidéncia de pelos absorventes, além de correlagdo negativa
entre o diametro das raizes finas. Portanto, as adaptacdes das caracteristicas das raizes que
maximizam a aquisi¢do de nutrientes, tais como o aumento em superficie ¢ a elevada
colonizagdao por FMA estao relacionadas as espécies de crescimento rapido, que dominam os
primeiros estddios da sucessdo ecoldgica. As espécies que dominam as fases finais da
sucessdo exibem baixas taxas metabolicas (Comas et al. 2002), que por sua vez influencia em
caracteristicas do sistema de raizes desfavoraveis a rapida aquisicdo de nutrientes, como
menor superficie das raizes, além de baixa colonizagdo por FMA (Zangaro et al. 2007, 2008,

2012).



27

REFERENCIAS

ABBOTT, L. K., E A. D. ROBSON. 1991. Factors influencing the occurrence of vesicular—
arbuscular mycorrhizas. Agriculture, Ecosystems and Environment 35: 121-150.

AERTS, R., R. BOOT, E P. van DER ART. 1991. The relation between above- and below-
ground biomass allocation patterns and competitive ability. Oecologia 87: 551-559.

AIDAR, M. P. M., R. CARRENHO, E C. A. JOLY. 2004. Aspects of arbuscular mycorrhizal
fungi in an Atlantic Forest chronosequence. Biota Neotropica 4: 1-15.

BAYLIS, G. T. S. 1975. The magnolioid mycorrhiza and mycotrophy in root systems derived
from it. Em F. E. Sanders, B. Mosse, ¢ P. B. Tinker (Eds.). Endomycorrhizas, pp. 373—
389. Academic Press, New York, U.S.A.

BOLAN, N. S., M. J. HEDLEY, E R. E. WHITE. 1991. Processes of soil acidification during
nitrogen cycling with emphasis on legume based pastures. En R. J. Wright, V. C. Baligar,
¢ R. P. Murrnan (Eds.). Plant-soil interactions at low pH, pp. 169—179. Kluwer Academic,
Dordrecht.

BOUMA, T. J., R. BROUWER, E R. VANEK. 2000. The use of integrated assessment
methods in Dutch water management. Paper, 3. jahrlichen Konferenz der Europe. Society
for Ecological Economics, Vienna.

BROWN, S., E A. E. LUGO. 1994. Rehabilitation of tropical lands: a key to sustaining
development. Restoration Ecology 2: 97-111.

CAIRNS, M. A., S. BROWN, E. H. HELMER, E G. A. BAUMGARDNER. 1997.Root
biomass allocation in the world’s upland forests. Oecologia 111: 1-11.

CALDWELL, M. M. 1987. Competition between roots in natural communities. Em P. J.
Gregory, J. Vlake, e D. A. Rose (Eds.). Root development and function, pp. 167-185.
Cambridge University Press, New York, U.S.A.

CASPER, B. B, E R. B. JACKSON. 1997. Plant competition underground. Annual Review of
Ecology and Systematic 28: 545-570.

CAVELIER, J., J. ESTEVES, E B. ARJONA. 1996. Fine root biomass in three successional
stages of an Andean cloud forest in Colombia. Biotropica 28: 728—736.

CHEN, X., D. EAMUS, E L. B. HUTLEY. 2004. Seasonal patterns of fine-root productivity
and turnover in a tropical savanna of northern Australia. Journal of Tropical Ecology 20:
221-224.

COMAS, L. H,, T. J. BOUMA, E D. M. EISSENSTAT. 2002. Linking root traits to potential
growth rate in six temperate tree species. Oecologia 132: 34-43.

COMAS, L. H., E D. M. EISSENSTAT. 2004. Linking fine root traits to maximum potential
growth rate among 11 mature temperate tree species. Functional. Ecology 18: 388-397.



28

DRESS, W. J., E R. E. J. BOERNER. 2001. Root dynamics of southern Ohio oak- hickory
forests influences of prescribed fire and landscape position. Canadian Journal of Forest
Research 31: 644—653.

DUPONNOIS, R., C. PLENCHETTE, E A. M. BA. 2001. Growth stimulation of seventeen
fallow leguminous plants inoculated with Glomus aggregatum in Senegal. European
Journal of Soil Biology 37: 181-186.

EAMUS, D., X. CHEN, E L. HUTLEY. 2002. Root biomass and root fractal analyses of an
open Eucalyptus forest in a savanna of north Australia. Australian Journal of Botany 50:
31-41.

EISSENSTAT, D. M. 1992. Costs and benefits of constructing roots of small diameter.
Journal of Plant Nutrition 15: 763-782.

EISSENSTAT, D. M., E R. D. YANAL 1997. The ecology of root life span. Advances in
Ecological Research 27: 1-62.

EISSENSTAT, D. M., C. E. WELLS, R. D. YANAL E J. L. WHITBECK. 2000. Building
roots in a changing environment: implications for root longevity. New Phytologist 147:
3342

FITTER, A. H. 1991. Characteristics and functions of root systems. Em Y. Waisel, A. Eshel,
E U. Kafkafi (Eds.). Plant roots: the hidden half, pp. 3-25. Marcel Dekker, New York,
U.S.A.

FITTER, A. H., J. D. GRAVES, J. WOLFENDEN, G. K. SELF, T. K. BROWN, D. BOGIE,
E T. A. MANSFIELD. 1997. Root production and turnover and carbon budgets of two
contrasting grasslands under ambient and elevated atmospheric carbon dioxide
concentrations. New Phytologist 137: 247-255.

FITTER, A. H,, J. D. GRAVES, G. K. SELF, T. K. BROWN, D. S. BOGIE, E K. TAYLOR.
1998. Root production, turnover and respiration under two grassland types along an
altitudinal gradient: influence of temperature and solar radiation. Oecologia 114: 20-30.

FITTER, A. H., A. HEINEMEYER, E P. L. STADDON. 2000. The impact of elevated CO,
and global climate change on arbuscular mycorrhizas: a mycocentric approach. New
Phytologist 147: 179-187.

FOEHSE, D., N. CLAASSEN, E A. JUNGK. 1991. Phosphorus efficiency of plants II.
Significance of root radius, root hairs and cation-anion balance for phosphorus influx in
seven plant species. Plant and Soil 132: 261-271.

GAHOONIA, T. S., E N. E. NIELSEN. 1998. Direct evidence on participation of root hairs in
phosphorus (32P) uptake from soil. Plant and Soil 198: 147-152.

GAHOONIA, T. S., N. E. NIELSEN, P. A. JOSHI, E A. JAHOOR. 2001. A root hairless
barleymutant for elucidating genetics of root hairs and phosphorus uptake. Plant and Soil
235:211-219.



29

GANGE, A. C., V. K. BROWN, E G. S. SINCLAIR. 1993. Vesicular—arbuscular mycorrhizal
fungi: a determinant of plant community structure in early succession. Functional Ecology
7: 616-622.

GILL, R. A, E R. B. JACKSON. 2000. Global patterns of root turnover for terrestrial
ecosystems. New Phytologist 147: 13-31.

GIOVANNETTI, M. 1985. Seasonal variations of vesicular-arbuscular mycorrhizas and
Endogonaceous spores in a maritime sand dune. Transactions of the British Mycological
Society 84: 679-684.

GOULD, A. B., J. W. HENDRIX, E R. S. FERRISS. 1996. Relationship of mycorrhizal
activity to time following reclamation of surface mine land in western Kentucky - 1:
Propagule and spore population densities. Canadian Journal of Botany 74: 247-261.

GOWER, S. T. 1987. Relations between mineral nutrient availability and fine root biomass in
two Costa Rican tropical wet forests: A hypothesis. Biotropica 19: 171-175.

GUADARRAMA, P., E F. J. ALVAREZ-SANCHEZ. 1999. Abundance of arbuscular
mycorrhizal fungi spores in different environments in a tropical rain forest, Veracruz,
Mexico. Mycorrhiza 8: 267-270.

GUARIGUATA, M. R., E R. OSTERTAG. 2001. Neotropical secondary forest succession:
changes in structural and function characteristics. Forest Ecology and Management 148:
185-206.

HARLEY, J. L. 1989. The significance of mycorrhiza. Mycologial Research 92: 129-139.

HARLEY, J. L., E S. E. SMITH. 1983. Mycorrhizal simbiosis, 483 pp. Academic Press,
London.

HENDRICK R. L., E K. S. PREGITZER. 1996. Applications of minirhizotrons to understand
root function in forests and other natural ecosystems. Plant and Soil 185: 293-304.

HERTEL, D., C. LEUSCHNER, E D. HOLSCHER. 2003. Size and Structure of Fine Root
Systems in Old-growth and Secondary Tropical Montane Forests (Costa Rica). Biotropica
35:143-153.

HETRICK, B. A. D., G. W. T. WILSON, E T. C. TODD. 1992. Relationships of mycorrhizal
symbiosis, root strategy, and phenology among tallgrass prairie forbs. Canadian Journal
of Botany 70: 1521-1528.

HINSINGER, P., G. R. GOBRAN, P. J. GREGORY, E W. W. WENZEL. 2005. Rhizosphere
geometry and heterogeneity arising from root-mediated physical and chemical processes.
New Phytologist 168: 293-303.

HODGE, A. 2004. The plastic plant: root responses to heterogeneous supplies of Nutrients. New
Phytologist 162: 9-24.

HODGE A., C. D. CAMPBELL, E A. H. FITTER. 2001. An arbuscular mycorrhizal fungus
accelerates decomposition and acquires nitrogen directly from organic material. Nature
413:297-299.



30

HOLDAWAY, R. J., S. J. RICHARDSON, 1. A. DICKIE, D. A. PELTZER, E D. A.
COOMES. 2011. Species- and community-level patterns in fine root traits along a 120
000-year soil chronosequence in temperate rain forest. Journal of Ecology 99: 954-963.

HUGHES, R. F., J. B. KAUFFMAN, E V. J. JARAMILLO. 1999. Biomass, carbon, and
nutrient dynamics of secondary forests in a humid tropical region of Mexico. Ecology 80:
1892-1907.

INGLEBY, K., O. DIAGNE, J. D. DEANS, D. K. LINDLEY, M. NEYRA, E M.
DUCOUSSO. 1997. Distribution of roots, arbuscular mycorrhizal colonization and spores
around fast-growing tree species in Senegal. Forest Ecology and Management 90: 19-27.

JACKSON, R. B., J. CANADELL, J. R. EHLERINGER, H. A. MOONEY, O. E. SALA, E E.
D. SCHULZE. 1996. A global analysis of root distributions for terrestrial biomes.
Oecologia 108: 389—411.

JACKSON, R. B., H. A. MOONEY, E E. D. SCHULZE. 1997. A global budget for fine root
biomass, surface area, and nutrient contents. Procedures of Natural Academy Science. 94:
7362-7366.

JANOS, D. P. 1980. Mycorrhizae influence tropical succession. Biotropica 12: 56—64.

JANOS, D. P. 1983. Tropical mycorrhizas, nutrient cycles and plant growth. Em S. L. Sutton,
T. C. Whitmore, e A. C. Chadwick (Eds.). Tropical rain forest: Ecology and Management,
pp. 327-345. Blackwell Scientific Publications, Oxford, U. K.

JARAMILLO, V. J., R. AHEDO-HERNANDEZ, E J. B. KAUFFMAN. 2003. Root biomass
and carbon in a tropical evergreen forest of Mexico: changes with secondary succession
and forest conversion to pasture. Journal of Tropical Ecology 19: 457-464.

KAUFFMAN, J. B., D. L. CUMMINGS, E D. E. WARD. 1998. Biomass, nutrient pools, and
losses in cattle pastures. Oecologia 113: 415-427.

KLINGE, H. 1973. Root mass estimation in lowland tropical rain forests of centralAmazonia,
Brazil. Tropical Ecology 14: 29-38.

LEUSCHNER, C. H. 2001. Changes in forest ecosystem function with succession in the
Liineburger Heide. Em J. D. Tenhunen, R. Lenz, e R. Hantschel (Eds.). Ecosystem
approaches to landscape management in Central Europe, pp. 517-568. Ecological
Studies. Springer, Berlin, Germany.

LYNCH, J. P., E M. D. HO. 2005. Rhizoeconomics: carbon costs of phosphorus acquisition.
Plant and Soil 269: 45-56.

MAIJDI, H. 2001. Changes in fine root production and longevity in relation to water and
nutrient availability in a Norway spruce stand in northern Sweden. Tree Physiology 21:
1057-1061.

MAJDI, H., E J. E. NYLUND. 1996. Does liquid fertilization affect fine root dynamics and
lifespan of mycorrhizal short roots? Plant and Soil 185: 305— 309.



31

MANJUNATH, A., E M. HABTE. 1991. Root morphological characteristics of host species
having distinct mycorrhizal dependency. Canadian Journal of Botany 69: 671-676.

MAYCOCK, C. R., E R. A. CONGDON. 2000. Fine root biomass and soil N and P in north
Queensland rain forests. Biotropica 32: 185-190.

MARSCHNER, H. 1998. Role of root growth, arbuscular mycorrhiza, and root exudatesfor
the efficiency in nutrient acquisition. Field Crops Research 56: 203-207.

MATSUMOTO, L. S., A. M. MARTINNES, M. A. AVANZI, U. B. ALBINO, C. B.
BRASIL, D. P. SARIDAKIS, L. G. L. RAMPAZO, W. ZANGARO, E G. ANDRADE.
2005. Interactions among functional groups in the cycling of, carbon, nitrogen and

phosphorus in the rhizosphere of three successional species of tropical woody trees.
Applied Soil Ecology 28: 57-65.

McGONIGLE, T. P., D. G. EVANS, E M. H. MILLER. 1990. Effect of degree of soil
disturbance on mycorrhizal colonization and phosphorus absorption by maize in growth
chamber and field experiments. New Phytologist 116: 629-636.

McMICHAEL, B. L., E J. J. BURKE. 1998. Soil temperature and root growth. HortScience
33:947-951.

MOREIRA, F. M. S., E J. O. SIQUEIRA. 2002. Microbiologia e bioquimica do solo, 625p.:il.
Editora UFLA, Lavras.

MUTHUKUMAR, T., L. SHA, X. YANG, M. CAO, J. TANG, E Z. ZHENG. 2003.
Distribution of roots and arbuscular mycorrhizal associations in tropical forest types of
Xishuangbanna, southwest China. Applied Soil Ecology 22: 241-253.

NORBY, R. J. 1994. Issues and perspectives for investigating root responses to elevated
atmospheric carbon dioxide. Plant and Soil 165: 9-20.

NORBY, R. J., E R. B. JACKSON. 2000. Root dynamics and global change: seeking an
ecosystem perspective. New Phytologist 147: 3—12.

OSTERTAG, R., E S. E. HOBBIE. 1999. Early stages of root and leaf decomposition in
Hawaiian forests: effects of nutrient availability. Oecologia 121: 564-573.

PETERSON, R. L., E M. L. FARQUHAR. 1996. Root hairs: specialized tubular cells
extending root surfaces. Botany Review 62: 1-40.

PICONE, C. 2000. Diversity and abundance of arbuscular-mycorrhizal fungus spores in
tropical forest and pasture. Biotropica 32: 734-750.

POWERS, J.S., K. K. TRESEDER, E M. T. LERDAU. 2005. Fine roots, arbuscular
mycorrhizal hyphae and soil nutrients in four neotropical rain forests: patterns across large
geographic distance. New Phytologist 165: 913-921.

PREGITZER, K. S., J. S. KING, A. J. BURTON, E S. E. BROWN. 2000. Responses of tree
fine roots to temperature. New Phytologist 147: 105-115.



32

PRIESS, J., C. H. THEN, E H. FOLSTER. 1999. Litter and fine-root production in three types
of tropical premontane rain forest in SE Venezuela. Plant Ecology 143: 171-187.

RAGHOTHAMA, K. G., E A. S. KARTHIKEYAN. 2005. Phosphate acquisition. Plant and
Soil 274: 37-49.

RYSER, P., E H. LAMBERS. 1995. Root and leaf attributes accounting for the performance
of fast- and slow-growing grasses at different nutrient supply. Plant and Soil 170: 251-
265.

SAIF, S. R. 1987. Growth responses of tropical forage plant species to vesicular-arbuscular
mycorrhizae. Plant and Soil 97: 25-35.

SCHWEIGER, P. F., A. D. ROBSON, E N. BARROW. 1995. Root hair length determines
beneficial effect of a Glomus species on shoot growth of some pasture species. New
Phytologist 131: 247-254.

SIQUEIRA, J. O., M. A. C. CARNEIRO, N. CURL S. C. S. ROSADO, E A. C. DAVIDE.
1998. Mycorrhizal colonization and mycotrophic growth of native woody species as
related to successional groups in southeastern Brazil. Forest Ecology and Management
107: 241-252.

SIQUEIRA, J. O., E O. J. SAGGIN-JUNIOR. 2001. Dependency on arbuscular mycorrhizal
fungi and responsiveness of some Brazilian native woody species. Mycorrhiza 11: 245-
255.

SMITH, S. E., E D. J. READ. 1997. Mycorrhizal symbiosis. Academic Press, London. SON,
Y., E I. K. LEE. 1997. Soil nitrogen mineralization in adjacent stands of larch, pine and
oak in central Korea. Annales des Sciences Forestieres 54: 1-8.

SON, Y., E J. H. HWANG. 2003. Fine root biomass, production and turnover in a fertilized
Larix leptolepis plantation in central Korea. Ecological Research 18: 339-346.

STADDON, P. L., D. ROBINSON, J. D. GRAVES, E A. H. FITTER. 1999. The §"C
signature of the external phase of a Glomus mycorrhizal fungus: determination and
implications. Soil Biology and Biochemistry 31: 1067-1070.

SUNDARAPANDIAN, S. M., E P. S. SWAMY, 1996. Fine root biomass distribution and
productivity patterns under open and closed canopies of tropical forest ecosystems at
Kodayar inWestern Ghats, South India. Forest Ecology and Management 86: 181-192.

TILMAN, D. 1994. Competition and biodiversity in spatially structured habitats. Ecology 75:
2-16.

TRAPPE, J. M. 1987. Phylogenetic and ecologic aspects of mycotrophy in the angiosperms
from an evolutionary standpoint. Em G. R. Safir (Ed.). Ecophysiology of VA mycorrhizal
plants, pp. 5-25. C. R. C. Press, Boca Raton, FL.

TRESEDER, K. K, E ALLEN, M. F. 2000. Mycorrhizal fungi have a potential role in soil
carbon storage under elevated CO, and nitrogen deposition. New Phytologist 147: 189—
200.



33

TRESEDER, K. K. 2004. A meta-analysis of mycorrhizal responses to nitrogen, phosphorus,
and atmospheric CO2 in field studies. New Phytologist 164: 347-355.

VANCE, E. D., E N. M. NADKARNI. 1992. Root biomass distribution in a moist tropical
montane forest. Plant and Soil 142: 31-39.

VOGT, K. A, D. J. VOGT, P. A. PALMIOTTO, P. BOON, J. O‘HARA, E. H.
ASBJOMSEN. 1996. Review of root dynamics in forest ecosystems groups by climate,
climatic forest type and species. Plant and Soil 187: 159-219.

WELLS, C. E., E D. M. EISSENSTAT. 2001. Marked differences in survivorship among
apple roots of different diameters. Ecology 82: 882—-892.

WILSON, J. B. 1988. Shoot competition and root competition. Journal of Applied Ecology
25:279-296.

WRIGHT, L. J., E M. WESTOBY. 1999. Differences in seedling growth behavior among
species: trait correlations across species, and trait shifts along nutrient compared to rainfall
gradients. Journal of Ecology 87: 85-97.

ZANGARO, W., V. L. R. BONONI, E S. B. TRUFEN. 2000. Mycorrhizal dependency,
inoculum potential and habitat preference of native woody species in South Brazil.
Journal of Tropical Ecology 16: 603—-622.

ZANGARO, W., S. M. A. NISIZAK], J. C. B. DOMINGOS, E E. M. NAKANO. 2003.
Mycorrhizal response and sucessional status in 80 woody species from south Brazil.
Journal of Tropical Ecology 19: 315-324.

ZANGARO, W., F. R. NISHIDATE, F. R. S. CAMARGO, G. G. ROMAGNOLLI, E 1J.
VANDRESEN. 2005. Relationships among arbuscular mycorrhizas, root morphology and
seedling growth of tropical native woody species in southern Brazil. Journal of Tropical
Ecology 21: 529-540.

ZANGARO, W., G. ANDRADE, M. A. NOGUEIRA, F. R. NISHIDATE, E 1.
VANDRESEN. 2007. Relation among soil fertility, arbuscular mycorrhizas and root
morphology in the growth of 12 successional native woody species from the south of
Brazil. Journal of Tropical Ecology 23: 53-62.

ZANGARO, W., R. L. de ASSIS, L. V. ROSTIROLA, P. SOUZA, M. C. GONCALVES, G.
ANDRADE, E M. A. NOGUEIRA. 2008. Changes in arbuscular mycorrhizal associations
and fine root traits in sites under different plant successional phases in southern Brazil.
Mycorrhiza 19: 37-45.

ZANGARO, W., R. A. ALVES, L. E. LESCANO, A. P. ANSANELO, E M. A.
NOGUEIRA. 2012. Investment in Fine Roots and Arbuscular Mycorrhizal Fungi Decrease
During Succession in Three Brazilian Ecosystems. Biotropica 44: 141-150.



34

4 ARTIGO:A SER ENVIADO A REVISTA BIOTROPICA

PRODUCAO, MORFOLOGIA E COLONIZACAO POR MICORRIZA
ARBUSCULAR DE RAIZES ABSORVENTES EM DIFERENTES ESTADIOS DA

SUCESSAO NA REGIAO DE LONDRINA, PR, BRASIL

Ricardo de Almeida Alves'?; Waldemar Zangaro'

Resumo

Espécies de plantas de crescimento rapido sdo caracteristicas dos estadios iniciais da sucessao
ecoldgica, e possuem raizes com maior capacidade de exploracdo do solo do que as espécies
de crescimento lento dos estadios tardios. Neste estudo foram determinadas a dindamica e as
caracteristicas morfoldgicas das raizes absorventes e sua colonizagdo por fungos micorrizicos
arbusculares (FMA) em raizes obtidas na profundidade de 0 a 5 cm do solo, durante 13 meses
consecutivos, em areas dominadas por gramineas, capoeira, floresta secundaria e floresta
madura. As raizes finas (< 2 mm () das areas iniciais da sucessdo ecologica apresentaram
maior producdo de massa seca e menor didmetro do que as dos estddios mais tardios. O
comprimento total e especifico das raizes e o comprimento e a incidéncia de pelos
absorventes decresceram conforme o progresso da sucessdo. A sazonalidade climatica
influenciou a producdao da massa seca, o comprimento e a incidéncia de pelos absorventes,
sendo menores durante o periodo desfavoravel ao crescimento das plantas. A colonizag¢do das
raizes por FMA diminuiu ao longo da sucessao e foi ligeiramente afetada pela sazonalidade.
Foi verificada diminui¢do no potencial de exploracdo do solo pelas raizes finas e menor
colonizagdo por fungos micorrizicos associados conforme o avanco da sucessdo. Os
resultados sugerem que as caracteristicas das raizes e a coloniza¢do por FMA representam
adaptacdes que as espécies das fases iniciais da sucessao utilizam para aquisi¢cao de nutrientes
para suprir as intensas taxas de crescimento, ao contrario do que ¢ observado para as espécies
que dominam as fases finais da sucessao.

Palavras-chave: aquisi¢ao de nutrientes, dinamica de raizes, economia de carbono, fertilidade
do solo, floresta tropical, morfologia das raizes finas.
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Abstract

Fast-growing plant species are characteristic of early stages of ecological succession, and
have roots with greater capacity of soil use than the slow-growing species of later stages. This
study determined the dynamics and morphology of absorbent roots and its colonization by
arbuscular mycorrhizal fungi (AMF), taken at 0 5 cm of soil depth, for 13 consecutive
months, in areas dominated by grasses, scrub, secondary forest and mature forest. The fine
roots (< 2 mm @) of early succession areas had higher dry matter production and smaller
diameter than those of lather stages. The total length and specific root length and the
incidence of root hairs decreased along the ecology succession. The seasonality influenced the
production of root dry mass, length and incidence of root hairs, wich showed lower during the
unfavorable growth period. Mycorrhizal colonization decreased along the succession and was
slightly affected by seasonality. It was verified a decrease in the soil potential exploitation of
by fine roots and associated mycorrhizal fungi along the succession process. These results
suggest that roots traits and AMF colonization levels represent adaptations that pioneer
species of early successional stages for acquisition of nutrients to meet the intense growths
rates, contrary to what can be observed for the species that dominate the final stages of
succession.

Key words: acquisition of nutrients, root dynamics, carbon savings, soil fertility, rain forest,
morphological roots traits.

A SUCESSAO ECOLOGICA E UM PROCESSO CONTINUO que se
inicia a partir do estabelecimento de plantulas de espécies pioneiras que colonizam
determinada area, propiciando o progresso até estadios mais avangados, onde a competicdo e
a persisténcia no ambiente controlam a substitui¢do das espécies em diferentes comunidades
vegetais através do tempo (Guariguata e Ostertag 2001).

As raizes constituem um dos principais componentes dos ecossistemas
florestais, representando consideravel parcela da produtividade primaria global (Vogt et al.
1996, Jackson et al. 1997, Norby ¢ Jackson 2000, Jaramillo et al. 2003), estando diretamente
relacionadas a exploragdo e aquisicdo de recursos do solo (McClaugherty et al. 1984,
Bloomfield et al. 1993), influenciando a estruturagdo de comunidades vegetais ao longo da
sucessdo ecoldgica (Norby e Jackson 2000, Hertel et al. 2003, Holdaway et al. 2011).

Espécies de crescimento rapido, tipicas de fases iniciais da sucessdo
ecoldgica, alocam mais recursos para construgdo de tecidos como folhas e raizes absorventes
(Guariguata e Ostertag 2001, Craine e Lee 2003, West et al. 2003), apresentando uma rapida
renovagdo das raizes quando comparadas com as espécies de crescimento lento dos estadios
tardios da sucessdo (Ryser 1996, Eissenstat et al. 2000). O desenvolvimento do sistema de

raizes e sua distribui¢do no solo sdo influenciados por diversos fatores, como: as propriedades
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fisicas e quimicas do solo, microrganismos, interagdes com outras raizes, o tipo de bioma
(Jackson et al. 1996, Schenk et al. 1999, Robinson et al. 2003), além da sazonalidade
climatica, envolvendo mudangas na temperatura, precipita¢do e luminosidade (Rastetter et al.
1997, Brown e Lugo 1994, Hendrick e Pregitzer 1996, McMichael e Burke 1998, Dress e
Boerner 2001).

As plantas respondem a limitacdo de nutrientes do solo com aumento da
alocagdo de biomassa para producdo de raizes finas, alteragdes na sua morfologia (Zangaro et
al. 2005, 2007) ou aumento do tempo de vida das raizes finas (Bloom et al. 1985, Eissenstat e
Yanai 1997). A plasticidade das raizes finas ¢ maior quando a fertilidade do solo ¢ baixa
(Hodge 2004), tanto dentro (Gower 1987) como entre as florestas tropicais (Maycock e
Congdon 2000) ¢ entre diferentes espécies arboreas tropicais (Zangaro et al. 2007). Nestas
condicdes, as raizes sdo mais colonizadas por fungos (Mosse 1973, Read 1991, Treseder
2004), principalmente os fungos micorrizicos arbusculares (FMA) nos solos tropicais
(Zangaro e Moreira 2010).

A colonizacdo das raizes por FMA e a resposta em crescimento da planta
hospedeira variam de acordo com o estadio sucessional (Huante et al. 1993, Siqueira et al.
1998; Zangaro et al. 2000, 2003). As espécies das fases iniciais da sucessdo ecoldgica sdo
grandes multiplicadoras dos FMA, enquanto que as espécies das fases tardias sdo fracas
multiplicadoras (Zangaro et al. 2012). O elevado grau de associagdo com FMA nas plantas de
crescimento rapido reflete a sua elevada demanda nutricional, associada a alta incidéncia de
luz e altas taxas fotossintéticas (Zangaro et al. 2008, 2012).

Plantas de clima temperado com raizes finas de elevado didmetro, baixo
comprimento especifico, com poucos e curtos pelos absorventes, sdo mais colonizadas por
FMA do que aquelas espécies que apresentam raizes com grande comprimento especifico,
pequeno diametro e densamente cobertas por longos pelos absorventes (Baylis 1975,
Manjunath e Habte 1991, Ryser e Lambers 1995). Ao contrario, nas regides tropicais, as
espécies de plantas das fases iniciais da sucessdo ecoldgica além de apresentarem alta
colonizacdo por FMA, também apresentam raizes finas com elevado comprimento especifico,
baixo didmetro ¢ densidade do tecido e elevada incidéncia de longos pelos absorventes
(Duponnois et al. 2001, Siqueira e Saggin-Junior 2001; Zangaro et al. 2005, 2007).

Raros sdo os estudos nos tropicos que utilizam as espécies de plantas dos
diferentes grupos ecologicos da sucessdo e os relacionam com as raizes absorventes e seus
fungos simbiontes. Assim, o objetivo deste estudo foi verificar o potencial de exploracdo do

solo por espécies de plantas de diferentes estadios da sucessdo ecologica verificando a relagao
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entre a dindmica, morfologia e o nivel de colonizagdo das raizes finas por FMA durante dois
periodos sazonais climaticos distintos, determinados neste estudo como periodo favoravel e
desfavoravel ao crescimento das plantas. Trés hipoteses foram testadas: (1) As plantas das
fases iniciais da sucessdo apresentam morfologia de raizes absorventes que proporciona maior
potencial de exploragdo do solo do que as espécies tardias; (2) As plantas das fases iniciais da
sucessao apresentam raizes absorventes altamente colonizadas por FMA em comparagdo as
plantas das fases tardias; e (3) A sazonalidade climética influencia tanto a morfologia quanto

a colonizagdo das raizes absorventes por FMA, ao longo da sucessdo ecologica.

Material e Métodos

AREAS DE ESTUDO - A porgio norte do Estado do Paran4 apresenta uma
formacgao vegetal classificada como floresta estacional semidecidual submontana, pertencente
ao bioma Mata Atlantica (Silveira 2006). O solo da regido ¢ de origem basaltica, entretanto,
conforme a sua localizagdo, em topografia mais plana ou acidentada, apresenta variagdes na
composi¢do, e consequentemente fertilidade e profundidade varidveis, sendo classificado
como Rhodic Ferralsol, de acordo com FAO (1994). O clima ¢ classificado como subtropical
umido mesotérmico de acordo com a Classificagdo Climatica Koppen, onde a temperatura
média anual varia em torno dos 20 °C, com chuvas durante o ano todo, com tendéncia a
concentra¢ao de chuvas no vero, mas sem estagdo seca definida (Caviglione et al. 2000). A
precipitacdo média varia em torno de 1600 mm durante o ano, atingindo os maiores valores,
em torno de 210 mm, entre os meses de janeiro e dezembro, enquanto os menores valores sao
registrados entre os meses de julho e agosto, variando de 50 a 60 mm (Caviglione et al. 2000).

Nos ultimos 60 anos a regido norte do Estado Parand foi profundamente
marcada pelo processo de expansdo da fronteira agricola, sendo a fragmentacao florestal um
dos reflexos mais diretos desse processo. Consequentemente, a vegetagdo florestal
remanescente varia desde um estadio sucessional secundario, com regeneragdo espontianea
apds o abandono de éreas de cultivo, fragmentos de floresta estacional semidecidual
preservados, como o Parque Estadual Mata dos Godoy, além de &reas recentemente
recuperadas através de projetos de reflorestamento.

Neste estudo, quatro areas representativas de diferentes estadios da
sucessdo ecoldgica foram escolhidas para a coleta de solo e raizes, no municipio de Londrina

(23°27'S, 51°15'W), situado na bacia hidrografica do rio Tibagi, Estado do Parana. O mapa da
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regido do municipio de Londrina, indicando as quatro areas de coleta de solo e raizes,
denominadas como Gramineas, Capoeira, Floresta Secundaria e Floresta Madura; esta
representado na Figura 1. A primeira area (23°1925"S, 51°11'60"W) esta localizada no
Campus da Universidade Estadual de Londrina (UEL), com aproximadamente 5, 000 m’ e
coberta por gramineas do género Paspalum e Cynodon. O solo desta area apresenta baixa
fertilidade porque foi submetido a terraplenagem ha mais de vinte anos, com remogao integral
do horizonte A.

A segunda area (23°2'22.9"S, 51°13"21.2"W) ¢ dominada por vegetacdo de
porte herbaceo e arbustivo, além de espécies arboreas pioneiras, sendo esta vegetagdo
caracterizada como uma capoeira, localizada a aproximadamente 10 km da UEL. Trata-se de
uma area com historico de uso e ocupacao do solo para agricultura, marcada por consideravel
remocao da vegetagdo original que cobria esta por¢do da paisagem, sendo abandonada apds o
encerramento das atividades agricolas, apresentando vegetacdo com aproximadamente cinco
anos de regeneracdo espontdnea. As principais espécies de plantas observadas como
representativas desta area s3o: capim colonido (Panicum maximum), capim brachiaria
(Brachiaria decumbens), alecrim (Rosmarinus officinalis), e fumo bravo (Solanum granuloso-
leprosum).

A terceira area (23°28'16"S, 51°14'38"W) ¢ representada por uma floresta
secundaria de aproximadamente 18 anos, com dominio de espécies arbdreas pioneiras e
secundarias iniciais, regenerando espontaneamente apos o abandono de pastagem. Apresenta
o predominio de espécies arboreas, como Alchornea triplinervia, Anadenanthera colubrina,
Croton floribundus, Parapiptadenia rigida, Tabernaemontana australis e Cedrela fissilis,
além de algumas herbéceas, como espécies de Rubiaceae e Piperaceae. Esta 4rea estd distante
aproximadamente 17 km da UEL, localizada proxima ao Parque Estadual Mata dos Godoy.

A quarta area ¢ a floresta madura do Parque Estadual Mata dos Godoy
(23°27'10"S, 51°14'50"W), com 690 hectares, situada a 15 km do Municipio de Londrina, e
distante aproximadamente 2 km da floresta secundaria. Entre as espécies arboreas
predominantes destacam-se Trichilia clausseni, Euterpe edulis, Aspidosperma polyneuron,

Actinostemon concolor, Cabralea canjerana e Nectandra megapotamica.

DELINEAMENTO AMOSTRAL E COLETA DE SOLO - Em cada uma
das dareas de estudo foram estabelecidas trés parcelas de 100 x 100 m, distantes
aproximadamente 100 m uma da outra. As amostras de solo foram coletadas com trado-

coletor de 4 cm de diametro e 5 cm de altura (0-5 cm de profundidade). As coletas de solo
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foram realizadas na referida profundidade porque a maior parte das raizes finas nestes
ambientes ocorre mais proximo a superficie do solo (Zangaro et al. 2008, 2012). As coletas
foram realizadas mensalmente, durante 13 meses, entre outubro de 2006 e outubro de 2007.
Foram coletadas 15 amostras de solo de maneira aleatoria em cada parcela, totalizando 45
amostras mensais em cada area de estudo. Amostras individuais de solo fresco foram
colocadas em sacos plasticos identificados com etiquetas, e guardadas a 4°C até o

processamento.

AMOSTRAS E PROCESSAMENTO - Amostras individuais de solo foram
imersas em agua por 15 minutos e posteriormente passadas em peneiras com malha de 0,5
mm, para a separacao inicial de raizes e solo (Zangaro et al. 2008). As raizes obtidas na
peneira foram cuidadosamente lavadas em agua corrente para a retirada de particulas de solo e
material organico. Com o uso de um estereomicroscopio, as raizes foram manualmente
separadas, por classes de didmetro e também separadas apenas as raizes vivas, com base no
critério de Gower (1987), observando-se aspectos como turgescéncia, translucidez,
elasticidade, cor, presenga de raiz lateral esbranquicada nas raizes vivas. As raizes mortas
foram reconhecidas pela facil fragmentagao, baixa elasticidade, e cor apagada em raizes nao
translucidas. Apenas as raizes com didmetro menor que 2 mm foram processadas para
analises. Amostras frescas de raizes foram fixadas em solugdo AFA para andlise da
colonizacdo por FMA, morfologia e diametro das raizes, além da incidéncia e comprimento

dos pelos absorventes.

MASSA DAS RAIZES E CARACTERISTICAS MORFOLOGICAS - As
massas fresca e seca das raizes absorventes foram determinadas a partir das amostras das
diferentes areas, ¢ expressas em mg/cm’ de solo. As raizes frescas foram secas com papel
absorvente e pesadas para obtencdo da massa fresca. Para obtengdo da massa seca, as raizes
vivas foram colocadas separadamente em sacos de papel e secas em estufa a 65°C até
atingirem massa constante.

O comprimento total das raizes finas (cm/cm’) foi determinado pelo
método de interse¢ao de linhas (Tennant 1975), usando a férmula L = NA/2H, onde L ¢ o
comprimento total das raizes estimado na placa de Petri, H é o comprimento total das linhas
na placa, N ¢ o niumero de interse¢des contadas e A ¢ a area da placa. O comprimento
especifico das raizes (cm/g) foi determinado pela razdo entre comprimento total em

centimetros e a massa seca correspondente em gramas. O comprimento dos pelos absorventes
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foi determinado a partir de 100 pelos escolhidos aleatoriamente, em segmentos de raizes finas
de cada amostra utilizando microscopio 6tico com lente micrométrica e aumento de 100 vezes
(Schweiger et al. 1995). A incidéncia (%) de pelos absorventes foi determinada a partir de
100 observagdes da presenca ou auséncia dos pelos em 20 segmentos de raizes finas em cada
amostra, montadas em laminas e observadas sob microscopio otico com aumento de 100
vezes (Siqueira e Saggin-Janior 2001, Zangaro et al. 2005). O didmetro das raizes foi
determinado aleatoriamente em trés pontos em 20 segmentos de raizes, oriundos de cada
amostra (Manjunath e Habte 1991). A densidade do tecido das raizes (g/cm’) foi obtida pela

razao entre a biomassa seca e o volume das raizes.

COLONIZACAO DAS RAIZES POR FMA - Para estimar a colonizacio
das raizes (%) pelos FMA, amostras de 1,0 g de raizes frescas, com aproximadamente 1,0 cm
de comprimento, foram clarificadas em KOH (10%), acidificadas com HCI (1%),
posteriormente lavadas e coradas com azul de tripano (0,05%) em solugdo de lactoglicerol
(Phillips e Hayman 1970). No caso de algumas raizes muito pigmentadas, H>O, (0,5%) foi
utilizado apos o KOH (Zangaro et al. 2005). A colonizagdo das raizes finas foi determinada
pelo método de interseccao de quadrantes descrito por Giovannetti e Mosse (1980), contando-
se a presenca ou auséncia de estruturas fungicas coradas em cada intersec¢do das raizes com a

linha da placa de Petri.

DADOS AMBIENTAIS ABIOTICOS - Os dados mensais referentes a
temperatura do ar (°C) e precipitagdo pluviométrica (mm) foram obtidos do SIMEPAR entre
os anos de 2006 e 2007. O comprimento do dia (horas) foi obtido no Observatorio Nacional.
O contetido de agua no solo foi obtido a partir da diferenca entre a massa fresca e seca do solo
de cada amostra apos a secagem em estufa a 105 °C por 24 horas. A diferencga do peso entre o

solo fresco e solo seco determinou o contetido de agua.

ANALISE QUIMICA DO SOLO E RAIZES — A anélise quimica do solo
foi determinada a partir de cinco sub-amostras de cada parcela, obtidas para compor uma
amostra composta representativa de cada uma das areas, que foram secas a temperatura
ambiente. O fosforo foi extraido por solucdo Mehliccenh-1 e a concentragdo determinada por
calorimetria. O carbono foi extraido com solugdo Na,Cr,O; 2 M + H,SO4 5 M e a
concentragdo determinada por calorimetria. O aluminio foi extraido com solugdo KCl1 1 M e a

concentracdo determinada por titulometria. O cdlcio e o magnésio foram extraidos com
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solucdo KCl 1 M e as concentragdes determinadas por titulagdo. O potassio foi extraido por
solugdo Mehlich-1 e a concentragdo determinada por fotometria de chama (Zangaro et al.
2005, 2008). A andlise quimica dos teores de macro e micronutrientes nas raizes das plantas
foi determinada no Laboratorio de Anélise Quimica do Solo e Tecidos Vegetais do Instituto

Agronomico do Parand, Londrina.

ANALISE ESTATITICA — Os dados foram submetidos a andlise de
variancia e as comparagdes entre as médias foram feitas pelo teste de Tukey a cinco por cento
de significancia, utilizando o programa PAST, posteriormente aos testes de normalidade de
Shapiro-Wilk e homogeneidade de Levene, ambos a cinco por cento de significancia. Os
dados em porcentagem foram transformados em arco seno da raiz quadrada antes da andlise.
As correlagdes entre as médias foram obtidas a partir do coeficiente de correlagdo de Pearson,

utilizando o programa PAST.

Resultados

VARIAVEIS AMBIENTAIS - A temperatura média anual (Fig. 2) foi de
22,5°C, onde a maior média foi registrada no més de dezembro de 2006, correspondendo a
24,4°C, enquanto a menor média foi 16,6°C durante o inverno, no més de julho de 2007, que
corresponde ao periodo desfavoravel ao crescimento das plantas.

A precipitacdo total foi de 14,6 cm ao longo do ano, atingindo o maior
valor durante o periodo favoravel ao crescimento das plantas, no més de janeiro, em torno de
23,8 cm. A menor precipitacio média foi registrada no més de setembro, durante o periodo
desfavoravel, correspondendo a 0,3 cm. As chuvas foram frequentes o ano todo, mas com
maior concentragdo no verdo, que vai de dezembro a margo, contudo sem uma estacao seca
definida. Durante o més de julho, que compreende o periodo do inverno, foi registrado um
pico atipico de precipitagdo de 22,2 cm.

O maior periodo de duracdo do dia foi em dezembro de 2006, equivalendo
a 13,5 horas, que corresponde ao periodo favoravel de crescimento das plantas. Durante o més
de junho de 2007 foi registrado o menor periodo de duragdo do dia, equivalendo a 10,4 horas,
que coincide com o periodo desfavoravel ao crescimento das plantas (Fig. 2).

O conteudo de 4agua no solo (Fig. 3) em cada uma das areas estudadas ndo
apresentou variagdo acentuada ao longo dos 13 meses de coleta. A floresta madura apresentou

a maior média para o teor de 4gua no solo ao longo do ano (36,9%), enquanto a area de
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gramineas apresentou a menor média (20,1%), sendo que o conteudo de agua no solo

aumentou ao longo da sucessao ecologica.

PRODUCAO E CARACTERISTICAS MORFOLOGICAS DAS RAIZES -
A média da produgio de massa seca das raizes finas (Fig. 4) foi de 1,6 mg/cm’ de solo nas
gramineas, de 1,4 mg/cm’ de solo na capoeira, de 2,8 mg/cm”® de solo na floresta secundaria e
de 3,4 mg/cm’ de solo na floresta madura, indicando aumento conforme o progresso da
sucessdo ecologica. As médias da massa seca das raizes finas das areas de gramineas e
capoeira ndo diferiram entre si, sendo significativamente menores do que as da floresta
secundaria e madura, que por sua vez diferem entre si. De maneira geral, em todas as areas
ocorreu menor producdo das raizes finas durante o inverno, que corresponde ao periodo
desfavoravel ao crescimento das plantas. Por outro lado, a maior produ¢do ocorreu durante o
verdo, que ¢ o periodo favoravel ao crescimento. As plantas das areas de gramineas e capoeira
apresentaram menor producdo de raizes durante o inverno em comparacdo aquelas das
florestas. Assim, a sazonalidade climatica influenciou mais a producdo de raizes durante o
incicio da sucessao ecoldgica em comparagdo a estadios mais tardios.

O comprimento total das raizes finas (Fig. 5) diminuiu com o aumento da
complexidade ecoldgica, representada pelo progresso da sucessdo. Apenas as médias que
correspondem as floresta secundaria e floresta madura foram significativamente diferentes
entre si, enquanto as areas de gramineas e capoeira ndo diferiram entre si. As médias do
comprimento total das raizes foram de 4,7; 5,2; 6,5 ¢ 4,7 cm/cm’ solo nas areas de gramineas,
capoeira, floresta secundaria e madura, respectivamente. O comprimento total das raizes finas
foi menor durante o periodo desfavoravel, sendo mais marcante nas areas de gramineas e
capoeira. Nas florestas, o periodo desfavoravel apresentou menor influéncia no comprimento
das raizes, principalmente na floresta madura. A sazonalidade climatica influenciou mais o
comprimento das raizes nas areas em inicio de sucessdao do que nas florestas.

O comprimento especifico das raizes finas diminuiu com o progresso da
sucessdo ecologica (Fig. 6). As maiores médias foram registradas nas areas de gramineas e
capoeira, que diferiram entre si. As médias mais baixas correspondem as florestas, que nao
diferiram entre si, porém diferiram em relacdo as gramineas e a capoeira. As médias do
comprimento especifico foram de 3605, 4388, 2094 e 1831 cm/g raiz nas areas de gramineas,
capoeira, florestas secundaria e madura, respectivamente.

A incidéncia de pelos absorventes diminuiu conforme o avango da sucessao

(Fig. 7). As maiores médias foram observadas nas areas de gramineas e capoeira, que nao
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apresentam diferenca entre si. As médias mais baixas corresponderam as florestas, que
mostraram diferenca entre si, ¢ foram diferentes das gramineas e capoeira. As médias de
incidéncia de pelos absorventes foram de 67, 63, 63 e 30 por cento nas areas de gramineas,
capoeira, floresta secundaria e madura, respectivamente. A sazonalidade climatica influenciou
a incidéncia de pelos nas areas de florestas. Durante o periodo desfavoravel foram registrados
valores menores que os observados na maioria dos demais meses.

O comprimento dos pelos absorventes das raizes finas apresentou
diminuicdo como avango da sucessdo ecologica (Fig. 8). As areas de gramineas e capoeira
apresentaram pelos absorventes mais compridos, sem diferirem entre si. A floresta secundaria
apresentou diminuicdo no comprimento de pelos absorventes, que foram ainda menores na
floresta madura e ambas as florestas diferiram das areas de gramineas e capoeira. As médias
do comprimento de pelos absorventes foram de 215, 227, 147 e 112 pm para as gramineas,
capoeira, floresta secundaria e madura, respectivamente. A sazonalidade climatica influenciou
o comprimento dos pelos absorventes em trés areas, mas nao na floresta madura. Nesses
casos, durante o inverno o comprimento dos pelos absorventes foi menor na maioria dos
meses, em comparagdo ao periodo favoravel de crescimento das plantas.

O diametro das raizes finas aumentou com o avango da sucessdo ecologica
(Fig. 9). O diametro registrado nas gramineas foi 149,6 um, seguido pela capoeira 172,2 um,
floresta secundaria 214,3 um e floresta madura 299,9 um, sendo que todas as areas diferiram
entre si, com excecdo das dreas de gramineas e capoeira. A sazonalidade climatica ndo
influenciou o didmetro das raizes finas nas areas de estudo.

Os coeficientes de correlacio de Pearson entre as caracteristicas
morfoldgicas das raizes estdo expostos na Tabela 1. A massa seca das raizes finas foi
positivamente correlacionada com o comprimento total, densidade do tecido e diametro,
sendo negativamente correlacionada com o comprimento especifico, incidéncia e
comprimento de pelos absorventes. O comprimento total das raizes foi positivamente
correlacionado apenas com o comprimento dos pelos absorventes. O comprimento especifico
das raizes foi positivamente correlacionado com a incidéncia e comprimento dos pelos
absorventes, ¢ foi negativamente correlacionado com a densidade do tecido e didmetro. A
densidade do tecido e o didmetro foram negativamente correlacionados com o comprimento e
incidéncia dos pelos absorventes. A incidéncia de pelos absorventes foi positivamente
correlacionada com o comprimento de pelos.

Os coeficientes de correlagio de Pearson entre as caracteristicas

morfologicas das raizes finas e os dados ambientais estdo expostos na Tabela 2. Na area de
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gramineas, apenas a incidéncia de pelos absorventes foi positivamente correlacionada com a
temperatura, duracdo do dia e a precipitacdo, enquanto que a massa seca das raizes, o
comprimento total das raizes e o comprimento dos pelos absorventes foram negativamente
correlacionados com o teor de 4gua no solo. Na area de capoeira, a massa seca das raizes foi
positivamente correlacionada com a temperatura, duragdo do dia e precipitagdo. O
comprimento das raizes foi positivamente correlacionado com a precipitacdo. O didmetro das
raizes foi positivamente correlacionado apenas com a duragdo do dia. O comprimento dos
pelos absorventes foi negativamente correlacionado com a agua do solo. A incidéncia dos
pelos absorventes foi correlacionada positivamente com a temperatura e a duragdo do dia. Na
floresta madura, apenas a massa seca das raizes apresentou correlagdo positiva com a
precipitacdo. Quanto a sucessdo ecologica, considerando as quatro areas estudadas em
conjunto, as caracteristicas morfologicas das raizes ndo apresentaram correlagdo com as

variaveis ambientais.

ANALISE QUIMICA DO SOLO — Os resultados da andlise quimica do
solo estdo apresentados na Tabela 3. A area de gramineas apresentou a menor fertilidade
quimica, demonstrando a pobreza do solo em nutrientes. Apenas a area de capoeira
apresentou a maior concentracdo de fosforo, enquanto que para os demais nutrientes, as areas
de capoeira, floresta secundaria e floresta madura ndo apresentaram grandes variagoes.

Os coeficientes de correlacao de Pearson entre as caracteristicas das raizes e
os atributos quimicos do solo estdo apresentados na Tabela 4. A massa seca das raizes foi
positivamente correlacionada com carbono, matéria organica, calcio, magnésio e agua, sendo
negativamente correlacionada com foésforo. O comprimento das raizes foi positivamente
correlacionado com fbsforo, potdssio e pH do solo e negativamente correlacionado com
carbono, matéria organica ¢ agua. A densidade do tecido das raizes foi negativamente
correlacionada com fésforo, potdssio e pH do solo. O diametro das raizes foi positivamente
correlacionado com carbono, matéria organica, célcio e agua. O comprimento dos pelos
absorventes foi correlacionado positivamente com fosforo e pH do solo e negativamente
correlacionado com carbono, matéria organica, calcio e agua. A incidéncia de pelos

absorventes foi negativamente correlacionada com carbono, matéria organica, calcio e agua.

CONCENTRACAO DE NUTRIENTES NAS RAIZES - As concentragdes
de nutrientes nas raizes finas das areas estudadas durante o periodo favoravel e desfavoravel

de crescimento das plantas estdo expostas na Tabela 5. Geralmente a area de gramineas
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apresentou concentragcdes mais baixas para todos os nutrientes. As areas de floresta secundaria
e madura apresentaram as maiores concentragoes, com excec¢ao do fosforo e cobre que foram
mais concentrados na area de capoeira. Para todas as dreas, verificou-se que o nitrogénio,
fosforo e manganés aumentaram as concentragdes nas raizes durante o periodo desfavoravel e
sofreram diminui¢do das concentragdes no periodo favoravel de crescimento. Ao contrario, o
boro acumulou nas raizes absorventes durante o periodo favoravel e foi utilizado mais pelas
plantas durante o periodo desfavoravel. Os demais nutrientes ndo apresentaram padrdo de
acimulo ou consumo mais evidente entre os dois periodos distintos de crescimento das
plantas.

Os coeficientes de correlacio de Pearson entre as concentracdes de
nutrientes nas raizes finas e as suas caracteristicas sao apresentados na Tabela 6. Nutrientes
como o nitrogénio, célcio, magnésio e manganés foram aqueles que apresentaram maiores
correlagdes com as caracteristicas das raizes finas. A massa seca das raizes finas foi
positivamente correlacionada com nitrogénio, calcio, magnésio, boro e manganés. O
comprimento especifico foi positivamente correlacionado com fésforo e =zinco e
negativamente correlacionado com nitrogénio, célcio, magnésio e manganés. A densidade do
tecido das raizes finas foi positivamente correlacionada com nitrogénio, calcio e manganés e
negativamente correlacionada com fosforo. O didmetro foi positivamente correlacionado com
nitrogénio, potassio, calcio, magnésio e manganés. O comprimento dos pelos absorventes foi
negativamente correlacionado com nitrogénio, calcio, magnésio e manganeés. A incidéncia dos
pelos foi negativamente correlacionada com nitrogénio, potéassio, calcio, magnésio e

manganeés.

COLONIZACAO DAS RAIZES POR FMA - A colonizagdo das raizes
finas pelos FMA foi de 66 (%) nas gramineas, de 68 (%) na capoeira, de 52 (%) na floresta
secundaria e de 17 (%) na floresta madura (Fig. 10), diminuindo com o avanco dos grupos
ecoldgicos da sucessdo. As dreas de gramineas e capoeira apresentaram as maiores médias
para a colonizagao das raizes, porém ndo diferiram entre si. A floresta secunddria apresentou
média para a colonizagdo das raizes significativamente menor do que as gramineas e capoeira.
A floresta madura apresentou a menor média para a colonizagdo das raizes e foi
significativamente menor do que as demais dreas. A sazonalidade climatica influenciou a
colonizacdo micorrizica, sendo que houve menor colonizagdo durante o periodo desfavoravel

de crescimento, exceto na floresta madura.
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Os coeficientes de correlacdo de Pearson entre a colonizacdo das raizes,
suas caracteristicas morfoldgicas, as concentragdes de nutrientes nas raizes, atributos
quimicos do solo e as varidveis ambientais estdo apresentados na Tabela 7. A colonizacdo das
raizes finas por FMA foi positivamente correlacionada com o comprimento especifico das
raizes, incidéncia e comprimento de pelos absorventes e negativamente correlacionada com a
massa seca, densidade do tecido ¢ didmetro das raizes finas. A colonizac¢ao das raizes finas
pelos FMA foi positivamente correlacionada com a concentracdo de zinco nas raizes e
negativamente correlacionada com nitrogénio, potassio, calcio, magnésio e manganés. A
colonizacdo das raizes pelos FMA foi positivamente correlacionada com a concentracdo de
fosforo no solo e negativamente correlacionada com carbono, matéria organica e calcio. A

colonizacdo micorrizica foi negativamente correlacionada com o teor de 4gua no solo.

Discussao

PRODUCAO DAS RAIZES DURANTE A SUCESSAO ECOLOGICA - A
producdo de raizes finas aumentou com a complexidade ecoldgica entre as quatro areas
estudadas. Estes resultados também tém sido encontrados em florestas de diferentes regides
do mundo (Gower 1987, Maycock e Congdon 2000, Hertel et al. 2003, Jaramillo et al. 2003),
com correspondente incremento da massa das raizes com o aumento da idade da vegetacao
(Hertel et al. 2003), matéria organica, ciclagem de nutrientes e melhoria das propriedades
quimicas do solo (Cairns et al. 1997, Vogt et al. 2006). A produgdo de raizes finas ¢ o seu
comprimento foram equivalentes entre a floresta secundaria e floresta madura, sugerindo que
as espécies de plantas da floresta secundéaria alocam mais recursos na constru¢do de raizes
finas que sdo necessarias para manter as elevadas taxas de crescimento e demanda metabdlica.
A producdo e o comprimento das raizes podem ser equivalentes ou até maiores em florestas
secundarias do que nas florestas maduras (Cavalheiro ¢ Nepstad 1996, Cavelier et al. 1996,
Zangaro et al. 2008). A disponibilidade de nutrientes no solo pode influenciar no aumento ou
diminui¢ao da produgdo das raizes absorventes (Hendricks et al. 1993, Son ¢ Hwang 2003).
Neste estudo foi verificado que durante a sucessdo ecologica ocorreu um concomitante
aumento da massa das raizes, da concentragdo de nutrientes no solo e nos tecidos das raizes.

O aumento da massa seca das raizes finas durante a sucessdo ecoldgica
também tem sido observado em outras regides tropicais (Jaramillo et al. 2003, Muthukumar et
al. 2003; Zangaro et al. 2008, 2012). A elevada producéo de raizes finas em florestas tropicais

pode refletir a necessidade de uma elevada alocagdo de recursos para as raizes nestas
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comunidades vegetais, associada a elevada demanda por agua e nutrientes para a incorporagao

de uma substancial biomassa da parte aérea (Muthukumar et al. 2003).

CARACTERISTICAS MORFOLOGICAS DAS RAIZES - A massa seca
das raizes nao consiste em um bom indicativo da area de influéncia desse sistema, visto que
alteragdes na arquitetura e na distribuicdo podem ocorrer sem alteragcdes correspondentes da
massa total das raizes (Chen et al. 2004, Hodge 2004). A aquisi¢ao de nutrientes pelas raizes é
influenciada mais pelo comprimento total e didmetro das raizes do que pela massa, sendo que
e o comprimento é inversamente proporcional ao didmetro (Eissenstat 1992). Como o
diametro das raizes influencia o influxo de fésforo, que aumenta a medida que ha decréscimo
do didmetro, as raizes finas de menor didmetro apresentam maior potencial de exploragcdo do
solo (Itoh e Barber 1983) e tendem a apresentar distribuicdo mais densa por volume de solo
em comparacdo com as raizes finas de maior didmetro, além de uma maior taxa de renovacao
e menor tempo de vida (Wells e Eissenstat 2001). O aumento do didmetro das raizes finas
durante a sucessdo ecoldgica tem sido observado com frequéncia em muitos estudos
(Jaramillo et al. 2003; Zangaro et al. 2005, 2007, 2008, 2012), estando relacionado as
diferentes exigéncias metabdlicas que as comunidades vegetais expressam ao longo da
sucessao ecoldgica. Além disso, raizes com maior didmetro t€ém menor potencial de
exploragdo e aquisicdo de nutrientes (Eissenstat 1992, Itoh e Barber 1983), diminuindo o
volume de solo que pode ser efetivamente explorado (Zangaro et al. 2007).

A proliferagdo do sistema de raizes finas favorece a captura de nutrientes,
sendo que a arquitetura do sistema de raizes, que retlete o potencial para aquisicdo de recursos
do solo, est4 relacionada com o comprimento especifico, o didmetro, a densidade do tecido,
além do comprimento e da incidéncia de pelos absorventes (Ryser e Lambers 1995, Wright e
Westoby 1999, Eissenstat et al. 2000, Hodge 2004, Zangaro et al. 2007). Neste estudo, o
comprimento total das raizes finas, o comprimento especifico, o comprimento e a incidéncia
de pelos absorventes foram maiores nas plantas das areas do inicio da sucessdo ecologica do
que das fases finais. Essa diferenca expressa a elevada area da superficie das raizes que
aumenta consideravelmente a area de exploracdo do solo (Foehse et al. 1991, Bates e Lynch
2001, Gahoonia et al. 2001, Zangaro et al. 2005). Estas caracteristicas do sistema de raizes
finas combinam com as espécies de crescimento rapido que exigem rapida aquisicdo de
nutrientes para manter altas taxas de crescimento (Bazzaz 1991, Zangaro et al. 2003). Por

outro lado, espécies arboreas dos estadios tardios da sucessdo ecoldgica apresentam raizes
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absorventes com menor superficie € menor potencial de exploragao e aquisi¢ao de recursos do
solo, 0 que coincide com seu baixo metabolismo e lento crescimento.

As concentracdes de nutrientes no solo e no tecido das raizes aumentaram
durante o avango da sucessao ecologica, que foi acompanhado de decréscimo no comprimento
especifico das raizes, incidéncia e comprimento de pelos absorventes ¢ aumento da massa
seca, da densidade do tecido e do didmetro das raizes finas, com resultados semelhantes
também encontrados por Zangaro et al. (2008, 2012). E possivel que sejam encontradas
relagdes entre o conteudo de nutrientes no solo ¢ nas raizes finas com as caracteristicas
morfoldgicas das raizes e sua produgdo durante o avango do processo sucessional, entretanto,
o potencial de absor¢do das raizes provavelmente depende mais dos grupos ecologicos das
comunidades de plantas e suas exigéncias metabdlicas do que das concentracdes de nutrientes
no solo e nas raizes.

Em sintese, as espécies que compdem os estadios iniciais da sucessdo
ecologica apresentam sistema de raizes absorventes com morfologia adaptada para um
elevado potencial de exploracdo e aquisi¢do de recursos do solo. Ocorrem em ambientes
abertos com elevada incidéncia luminosa, apresentando alto potencial fotossintético, rapido
crescimento ¢ elevada demanda por nutrientes (Brown ¢ Lugo 1994, Zangaro et al. 2003).
Como a fun¢do primaria das raizes finas ¢ a aquisicao de nutrientes, a sua adequada
morfologia voltada para um aumento do potencial de exploragdo do solo representa uma
adaptagdo que as espécies de crescimento rapido apresentam para adquirir nutrientes para
suprir suas altas exigéncias metabolicas (Comas et al. 2002). As espécies dos estadios mais
avangados ocorrem em ambientes sombreados, t€tm menor demanda por nutrientes, com
baixas taxas fotossintéticas ¢ de crescimento (Zangaro et al. 2000), apresentando sistema de

raizes com menor potencial de exploracgao do solo.

INFLUENCIA DA SAZONALIDADE NA PRODUCAO E
MORFOLOGIA DE RAIZES FINAS - O periodo sazonal climatico desfavoravel ao
crescimento das plantas nesta regido tropical ocorre durante os meses de maio a setembro,
quando o comprimento do dia é menor ¢ a temperatura ¢ mais baixa. O teor de 4gua no solo
permanece alto durante o ano todo, mesmo com menor precipitagdo neste periodo. A
sazonalidade climatica pode estar mais relacionada com as menores temperaturas e
comprimento do dia do que com a precipitacdo. Portanto, nesta regido hd uma sutil variagao

da sazonalidade climatica ao longo do ano, onde ndo sdo registradas amplitudes muito altas
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das médias de temperatura e duracdo do dia entre os meses que correspondem ao periodo
favoravel e desfavoravel ao crescimento das plantas.

A sazonalidade climética influenciou a producdo das raizes finas nas quatro
areas estudadas. No periodo desfavoravel para o crescimento das plantas foram registradas as
médias mais baixas, principalmente nas areas de gramineas e capoeira, onde a renovagao das
raizes finas ocorreu no periodo desfavoravel de crescimento. Este periodo exerceu menor
influéncia nas florestas, onde a producdo e troca das raizes finas foram mais uniformes ao
longo do ano. Hendrick e Pregitzer (1996) e Dress e Boerner (2001) relataram que em
florestas tropicais a produg@o e a mortalidade de raizes ocorreram durante todo o ano. Chen et
al. (2004) encontraram que o padrdo anual da produgdo de raizes foi consistente com a
sazonalidade do clima em uma floresta aberta de eucaliptos no nordeste da Australia.
Sundarapandian e Swamy (1996) também relataram padrdo sazonal da producdo de raizes
finas, com produgdo maxima observada durante a estagdo chuvosa e minima na estagao seca,
em floresta tropical na India.

Como o conteudo de dgua do solo foi uniforme durante o ano, é possivel
que a temperatura, a duragdo do dia e o inerente curto tempo de vida das espécies das fases
iniciais da sucessdo ecologica influenciaram na produ¢do e troca das raizes absorventes.
McMichael e Burke (1998) verificaram que as taxas de extensao em comprimento das raizes
foram maiores em temperaturas mais elevadas. Hendrick e Pregitzer (1996) e Dress e Boerner
(2001) verificaram que houve aumento da produ¢do das raizes finas em florestas com o
aumento da temperatura do solo. O aumento da luminosidade associada a dias mais longos
também sdo fatores que estimulam com a maior produgdo das raizes finas (Fitter et al. 1998).

A sazonalidade climatica influenciou a maioria dos pardmetros
relacionados as caracteristicas morfologicas das raizes em todas as fases da sucessdo
ecoldgica. O comprimento total, a incidéncia e o comprimento de pelos absorventes foram
notadamente menores durante o periodo desfavoravel de crescimento das plantas. Esta
reducdo coincidiu com a baixa demanda metabdlica das plantas durante o periodo
desfavoravel. As maiores concentracdes de alguns nutrientes nas raizes durante o periodo
desfavoravel corroboram estas proposi¢cdes. O acumulo de nutrientes durante o periodo
desfavoravel coincidiu com a baixa produgdo das raizes finas e a menor utilizagdo de
nutrientes, representando uma reserva de nutrientes que pode ser utilizada durante o periodo
favoravel, quando ha maior produgdo de raizes. Son e Lee (1997), e Son e Hwang (2003)

também relatam flutua¢des sazonais da concentragdo de nutrientes nas raizes e relacionaram
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com a varaiacdo na decomposicdo da serapilheira ao longo do ano, que influenciou a

disponibilidade de nutrientes no solo e seus teores nas raizes.

COLONIZACAO DAS RAIZES POR FMA AO LONGO DA SUCESSAO
- A colonizagdo das raizes absorventes por FMA diminuiu com o avango da sucessdo
ecologica. Aidar et al. (2004) observaram decréscimo da colonizagao das raizes por FMA com
o aumento da idade em areas de floresta Atlantica no sudeste do Brasil. Zangaro et al. (2000,
2008) também verificaram diminui¢do da coloniza¢do por FMA com o avango da sucessao em
areas que se encontravam em diferentes fases da sucessdo em floresta Atlantica no sul do
Brasil. Zangaro et al. (2012) verificaram que a coloniza¢do por FMA foi muito semelhantes
em trés ecossistemas do Brasil, representados por floresta Atlantica, floresta de Araucaria e
Pantanal. Foram observados valores semelhantes entre as areas dos diferentes ecossistemas
que representam um mesmo estadio sucessional, enquanto que ao longo da sucessdo a
colonizagao por FMA diminuiu. Diferencas quanto a intensidade da colonizagao das raizes por
FMA em plantas tropicais podem ser atribuidas ao estadio ecoldgico sucessional das espécies
(Huante et al. 1993, Siqueira et al. 1998; Zangaro et al. 2000, 2005). As espécies de plantas
que compdem os estadios iniciais da sucessdo ecoldgica, tipicamente exibem elevada
colonizagdo das raizes, enquanto que as espécies tardias exibem baixa colonizagdo. Neste
estudo, a diminui¢do da colonizagdo das raizes por FMA durante o avanco da sucessdo
ecologicafoi corroborada por estudos anteriores (Aidar et al. 2004; Zangaro et al. 2000, 2008,
2012) e discorda do proposto por Janos (1980, 1983) que sugeriu aumento da colonizagdo
micorrizica durante o avango da sucessdo em florestas tropicais na Costa Rica.

A colonizacio por FMA apresentou correlagdes com diversas
caracteristicas morfologicas das raizes finas dos diferentes grupos ecologicos da sucessdo. Foi
positivamente correlacionada com o comprimento especifico, comprimento ¢ a incidéncia de
pelos absorventes, e correlacionada negativamente com a massa seca, diametro ¢ a densidade
do tecido. As espécies das fases inicias da sucessdo ecoldgica apresentaram colonizagdo por
FMA e morfologia das raizes finas que juntas maximizam a superficie das raizes e seu
potencial de exploragdo. Por outro lado, as espécies das fases finais combinaram baixa
colonizagdao por FMA e morfologia adaptada para um baixo potencial de exploragao do solo.
Portanto, a colonizacdo das raizes por FMA ¢ influenciada consideravelmente por variagdes
das caracteristicas morfoldgicas que determinam a superficie das raizes e sua distribuicdo no

solo. Corroborando este estudo, a relacdo entre as caracteristicas morfoldgicas das raizes e a
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colonizagdo por FMA foi também obtida por Zangaro et al. (2005, 2007) em plantulas em
casa de vegetagdo ¢ também no campo (Zangaro et al. 2008, 2012).

A morfologia das raizes finas apresentada pelas espécies de plantas das
fases iniciais da sucessdo ecologica que reflete no incremento da area das raizes tende a
aumentar a probabilidade de contato entre as raizes e os propagulos dos FMA presentes no
solo (Zangaro et al. 2005) aumentando a colonizagdo das raizes. Ao contrario, a morfologia
das raizes finas das espécies de plantas das fases finais da sucessdo, que exploram menor
volume de solo, pode contribuir para diminuir as chances de contato com propagulos dos
fungos presentes no solo (Zangaro et al. 2008, 2012). A reduzida colonizacdo das raizes finas
das espécies de plantas das fases finais da sucessdo também pode ser devida a alta densidade
do tecido das raizes finas. Estas espécies apresentam células corticais com paredes espessas,
maior suberizagdo e lignificagdo, que representam barreiras fisicas a penetracdo das hifas dos
FMA (Eissenstat 1992, Giovannetti et al. 1996), que podem limitar a colonizagdo das raizes.

Geralmente, a porcentagem da colonizagao das raizes apresentou correlagao
negativa com as concentragdes dos nutrientes nas raizes e no solo. Assim, o decréscimo das
concentragdes de nutrientes no solo e nas raizes, além de favorecer o desenvolvimento das
caracteristicas morfoldgicas voltadas para um aumento da area das raizes, também pode
estimular a colonizagdo por FMA. Estas observagdes estdo de acordo com Zangaro et al.
(2012) que também verificaram aumento das concentracdes de nutrientes no solo e nas raizes,
que foi acompanhado por diminui¢do da area das raizes e da colonizagdo por FMA com o
avanco da sucessao ecoldgica.

As comunidades vegetais caracteristicas das fases iniciais da sucessao
ecoldgica sdo caracterizadas por elevadas taxas de crescimento e estdo sujeitas a maiores
intensidades luminosas (Guariguata e Ostertag 2001), apresentando consideravel capacidade
fotossintética (Lusk et al. 2008), resultando em aumento da quantidade de fotoassimilados
que podem ser exportados para as raizes (Nielsen et al. 1998, Lynch e Ho 2005), que ficam
disponibilizados para a manutencdo da alta colonizacdo por FMA. Em estddios mais
avancados da sucessdo as espécies de plantas apresentam baixa taxa de crescimento e baixa
demanda por nutrientes devido a adaptagao ao crescente sombreamento (Reich et al. 1998). A
baixa luminosidade influencia negativamente a concentragdo de carboidratos nas raizes finas
(Gamage et al. 2004) e como consequéncia, a colonizagdo por FMA tende a diminuir. A baixa
demanda por nutrientes entre as espécies tardias da sucessdo estd ajustada com a baixa

colonizacdo por FMA, enquanto que a alta colonizacdo das suas raizes torna o custo da
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simbiose mais elevado, o que seria desvantajoso para plantas de habitats sombreados que
necessitam conservar energia (Zangaro et al., 2012).

A colonizagdo por FMA foi menor no periodo desfavoravel de crescimento
das plantas. A diminui¢do da superficie das raizes neste periodo (menor comprimento total
das raizes, menor comprimento e incidéncia de pelos absorventes) associada a diminui¢ao da
temperatura ¢ da duragdo do dia, podem ter influenciado negativamente os niveis de
colonizacdo das raizes por FMA. Além disso, a diminui¢do da duracdo do dia e da intensidade
luminosa diminui a disponibilidade de fotoassimilados para a manutengdo dos FMA

associados as raizes (Fitter et al. 1998, Nielsen et al. 1998).

Concluséao

Verificou-se a existéncia de um modelo relacionado ao potencial de
crescimento das plantas de diferentes estddios da sucessdao ecoldgica nos tropicos. As
adaptacdes das raizes finas que maximizam a aquisicdo de nutrientes, tais como as
caracteristicas morfologicas voltadas para o aumento em drea e a elevada colonizagdo por
FMA estio relacionadas com as espécies de crescimento rapido e altas taxas metabdlicas, que
dominam as fases iniciais da sucessdo ecoldgica. Ao contrario, as espécies de plantas que
apresentam lento crescimento, baixo metabolismo e que dominam as fases finais da sucessao
apresentam morfologia das raizes e colonizagdo por FMA com caracteristicas de baixa
capacidade de explora¢do e aquisicdo de recursos do solo. Este modelo fica mais robusto
quando verifica-se a influéncia da sazonalidade climéatica no potencial de aquisi¢do de dgua e
nutrientes pelas raizes, considerando todos os estddios da sucessdo: durante o periodo
favoravel de crescimento das plantas, quando necessitam obter alta quantidade de recursos do
solo, as caracteristicas morfoldgicas e a colonizagdo das raizes finas por FMA coincidiram

com a maxima capacidade de exploragdo do solo e vice-versa.
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Tabela 1- Coeficientes de correlagdo de Pearson entre as caracteristicas morfologicas das raizes
finas (MSR massa seca das raizes, CR comprimento total das raizes, CER
comprimento especifico das raizes, DTR densidade do tecido das raizes, DR diametro
das raizes, IPA incidéncia de pélos absorventes, CPA comprimento dos pélos
absorventes); nas areas de graminea, capoeira, floresta secundaria e floresta madura.

CR CER DTR DR IPA CPA
MSR 0,647  -0,74" 0,58 0,58  -048" 041"
CR -0,10™  —0,02™ 0,01™ 0,16™ 0,32°
CER 0,65 -0,69"" 0,67 0,68
DTR 0,35 -0,53"" 0,647
DR -091""  -0,77"
IPA 0,87

Dados para comparagdo (n = 52) sdo medidas mensais obtidas nas quatro areas. *p < 0,05;
**p <0,01; ***p < 0,001 e ns p>0,05.

Tabela 2 - Coeficientes de correlagdo de Pearson entre as caracteristicas das raizes finas (MSR
massa seca das raizes, CR comprimento total das raizes, CER comprimento
especifico das raizes, DTR densidade do tecido das raizes, DR didmetro das raizes,
IPA incidéncia de pélos absorventes, CPA comprimento dos pélos absorventes) e os
pardmetros ambientais para as areas de graminea, capoeira, floresta secundaria,
floresta madura e sucessao.

MSR CR CER DTR DR CPA IPA

Gramineas
Temperatura 0,50™ 0,47™ 0,11™ 025" -037"™ 049" 0,64*
Luminosidad 0,35™ 0,32™ —-0,03™ 0,34™ —0,48™ 0,44™  0,68*

e 0,05™ 0,02™ -0,36™ -0,04™ 023™ 021" 0,67*
Precipitaggo ~ —0,64* -0,60* -0,07™ -0,01™ 026™ -0,55* -0,26™
Agua do solo

Capoeira

Temperatura ~ 0,74**  0,34™ -0,15™ 046™ -044™ 025™ 0,57*
Luminosidad 0,83 0,55* -0,16™  0,59* -0,39™  0,06™ 0,48™

e 0,56* 0,65%* 0,01™ 0,22™ -0,09™ 0,17™ 027™
Precipitagio  -0,13™ -0,20™ -0,39™ -0,15™ 0,26™ —-0,67* -0,46™
Agua do solo

Secundaria

Temperatura 0,11™ 0,02™ -0,06™ 0,18™ -0,10" -0,01™  0,68%*
Luminosidad  0,16™ -0,07™ -0,25™ 0,22™ 0,01™ -0,18" 0,61*

e 0,39™ 0,34™ -0,10™ -0,01™ -0,07™ 0,22™ 0,38™
Precipitaggo ~ -0,06™  0,13™ 0,25™ -042™ 0,01™ -0,02™ -0,16™
Agua do solo

Madura

Temperatura  0,31™  0,03™ -0,26™  0,44™ 0,13™ 0,08™  0,30™
Luminosidad  0,18™ 0,14™ -0,20™ 0,33™ 0,09™ 0,22™  0,44™

e 0,56* 0,39 0,09™ -0,19™ 0,08™ 0,32™ 036"
Precipitagdo 0,32™  0,25™ 0,21™ -048™ 0,06™ -0,12™ -0,20™
Agua do solo

Sucessao

Temperatura  0,19™  0,24™ -0,02™ 0,16™ -0,14™ 0,13™ 0,22™
Luminosidad ~ 0,19™ 0,19™ -0,06™ 021™ -0,12™ 0,06™ 0,20™
e 0,15™ 0,20™ -0,07™ -0,01™ 0,02™ 0,11™ 0,16™
Precipitagdo
Dados para comparagdo: (n = 13) sdo medidas mensais para cada area; (n = 52) para a sucessdo.*p <
0,05; **p <0,01; ***p < 0,001 e ns p > 0,05.
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Tabela 3 - Valores médios (+DP, n=13) dos resultados da analise quimica do solo nas 4reas de
gramineas, capoeira, floresta secundaria e floresta madura, na profundidade de 0-5 cm.
Gramineas Capoeira Secundaria Madura
P (mg dm’) 1,72+0,24 16,5+6,81 523+1,02 4,66+0,68
C (mg dm®) 9,84+3,19 44,6+7,11 51,4+1,73 51,7+5,72
Ca (cmol, dm’) 2,53+0,64 10,4+2,48 10,9+1,65 9,83+1,93
Mg (cmol, dm”) 2,20+0,21 4,13+0,23 4,02+0,35 3,29+0,57
K (cmol, dm®) 0,38+0,10 0,84+0,23 0,64+0,21 0,51+0,13
Al (cmol, dm’) 0 0 0 0
pH (Ca Cl,) 5,43+0,18 5,76+0,39 5,45+0,18 5,47+0,43
H+Al (cmol, dm3) 3,66+0,35 4,42+0,72 4,99+0,56 5,51+1,83
Tabela4 - Coeficientes de correlagdo de Pearson entre as caracteristicas das raizes finas (MSR
massa seca das raizes, CR comprimento total das raizes, CER comprimento especifico das
raizes, DTR densidade do tecido das raizes, DR didmetro das raizes, IPA incidéncia de
pélos absorventes, CPA comprimento dos pélos absorventes) com as propriedades
quimicas do solo nas areas de graminea, capoeira, floresta secundaria e floresta madura.
Propriedades do solo
P C MO pH H+Al Ca Mg K Agua
MSR -030" 0,50 0,51 -0,12™ 028 040" 034 -0,12™ 045
CR 0,00™ 0,16™ 0,12™ 0,14™ —-0,04™ 021™ 0,34 0,09™ 0,01™
CER 0,607 0,417 -048"" 028 037" -026™ -0,08™ 033 049"
DTR -0,51"" 024™ 027" -042" 030" 0,09™ -0,02™ -035  021™
DR  -0,17™ 0,66 0,707 -0,12™ 0,55 047 0,19™ -0,08™ 0,76
CPA 0457 0,49 -0,54™" 032" 0,49 031" -0,05™ 0,17 -0,66"
IPA  025™ 0,637 0,66~ 023" 0,627 044" —0,15" 0,10™ 0,76

Dados para comparagdo (n = 52) sdo medidas mensais entre as quatro areas. *p < 0,05; **p <0,01; ***p <
0,001 e ns p > 0,05.



Tabela 5 - Valores médios (=DP, n=13) para as concentragcdes de nutrientes nas raizes finas
durante o periodo favoravel (F, n=8) e desfavoravel (D, n=5) ao crescimento das
plantas, nas areas de gramineas, capoeira, floresta secundaria e floresta madura.
F/D razdo entre a concentragdo no periodo favoravel e no periodo desfavoravel ao
crescimento das plantas.

Gramineas Capoeira Secundaria Madura

N (gkg™) F  3,78+0,82 9,98+1,70 15,8+1,24 12,8+1,45
D  5,78+0,60 14,1£1,45 18,3£1,39 15,3£0,77
F/D 0,65 0,71 0,86 0,84

P (gkg") F  0,25+0,02 0,90+0,24 0,51+0,08 0,54+0,07
D  0,33+0,03 1,17+0,06 0,60+0,10 0,61+0,02
F/D 0,76 0,77 0,85 0,89

K (gkg™) F  2,00+1,19 7,75+£2,71 5,25+1,39 9,25+2,60
D  1,40+0,54 9,80+1,64 5,40+1,14 9,00+1,87
F/D 1,43 0,79 0,97 1,03

Ca(gkg™") 4,91+1,04 8,47+0,54 10,4+1,25 11,6+1,42

F
D  4,21+0,74 8,53+0,92 9,72+0,34 11,7+1,79
F/D 1,17 0,99 1,07 0,99

Mg(gkg') F  0,85+0,07 1,81£0,44  2,0240,30  2,34+0,27
D 1,13:0,08  2,61£020  2,36£0,18  2,70+0,22

F/D 0,75 0,69 0,86 0,87
Cu(mgkg) F 134191 146432,7 114+22,5 135427,5
D 136£173 14743,06 122431,8 134+12,2
F/D 0,99 0,99 0,93 1,01
Zn(mgkg!) F  19,9+4331 784+10,9 6924288 7724214
D 24,0446  78,1+13,9  67,0£16,3 79,6+18,9
F/D 0,83 1,00 1,03 0,97
B(mgkg') F  31,74335  444+11,0 49,1125  41,7+10,6
D 2134459  26942,65  27,4+723 28,142,08
F/D 1,49 1,65 1,79 1,48
Mn(mgkg') F  117#11,1 143421,6 166+20,4 2354230
D 1194624 157+6,94 190+32,7 264+31,8

F/D 0,98 0,91 0,87 0,89
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Tabela 6 - Coeficientes de correlagdo de Pearson entre as caracteristicas das raizes finas (MSR
massa seca das raizes, CR comprimento total das raizes, CER comprimento especifico
das raizes, DTR densidade do tecido das raizes, DR didmetro das raizes, IPA incidéncia
de pélos absorventes, CPA comprimento dos pélos absorventes) com as concentragdes de
nutrientes nas raizes nas areas de graminea, capoeira, floresta secundaria e floresta
madura.

Concentragoes de nutrientes nas raizes
N P K Ca Mg Cu Zn B Mn
MSR 0,54 -026™ 0,04 053 032" 023" -0,06™ 028 0,50
CR 0,16™ -0,07™ -0,07™ 0,06™ 0,01™ -0,14™ 021™ 0,17 -0,02™
CER 043" 034 -0,07™ -0,53"" -030° 0,12™ 0,28 -0,13™ -0,58""
DTR 0,407 -045" -0,16™ 038" 0,05™ -023™ -0,17™ 023" 027
DR 0,59™" 0,01™ 0497 082" 0,66 —0,11™ -0,20™ 021" 084"
CPA 0,55 0,14™ -024™ 0,627 048" 0,06™ 021™ -0,16™ -0,68"
IPA 0,66 002" 042" 0,767 -0,62" 0,13™ 0,17™ -0,09™ 0,77

Dados para comparagao (n = 52) sdo medidas mensais entre as quatro areas. *p < 0,05; **p < 0,01;
**%p < 0,001 e ns p>0,05.

Tabela 7 - Coeficientes de correlagdo de Pearson entre a colonizagdo das raizes por FMA e as

caracteristicas das raizes finas (MSR massa seca das raizes, CR comprimento total das
raizes, CER comprimento especifico das raizes, DTR densidade do tecido das raizes, DR
diametro das raizes, IPA incidéncia de pélos absorventes, CPA comprimento dos pélos
absorventes); as concentracdes de nutrientes nas raizes; atributos quimicos do solo ¢ as
variaveis ambientais, considerando os diferentes estadios da sucessdo.

Morfologia das raizes

MSR CR CER DTR DR IPA CPA

sk ok koskeok Hokok ek sekok okok

-0,49 0,15™ 0,68 -0,49 -0,94 0,92 0,83

Concentragoes de nutrientes nas raizes

N

-0,50"

*

P K Ca Mg Cu Zn B Mn
0,15™  -0,38" -0,67 -0,56""  0,13™ 0,35 0,06™  -0,80""

Atributos quimicos do solo

P C MO pH Ca Mg K
0,38 -0,50"" -0,54"" 0,19™ -031" -0,01™ 024"

Variaveis ambientais

Temperatura Luminosidade Precipitagdo Agua no solo
0,09™ 0,09 0,04™ -0,68""

Dados para comparagdo (n = 52) sdo medidas mensais entre as quatro areas. *p < 0,05; **p <0,01; ***p <
0,001 e ns p > 0,05.
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Figural- Mapa da regido do municipio de Londrina, indicando as quatro areas de coleta de
solo e raizes, que representam diferentes estddios da sucessdo ecoldgica,
denominadas como Gramineas, Capoeira, Floresta Secundaria e Floresta Madura.

Floresta Madura

5t '-.Ploresta Secundaria
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Figura 2 - Varia¢ao média da temperatura, duragdo do dia ¢ precipitagdo durante os meses

0

de coleta de outubro de 2006 a outubro 2007.
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Figura 3 - Variagdo média do contetido de agua no solo (%), medido ao longo dos meses de
coleta de outubro de 2006 a outubro de 2007.
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Figura 4 - Massa seca das raizes finas coletadas entre 0-5 cm de profundidade do solo, nas
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Massa seca das raizes finas (mg/cm 3 solo)

0,0

areas de gramineas, capoeira, floresta secundaria e floresta madura. As barras
verticais nas colunas representam o erro padrdo (n = 15). Diferentes letras indicam
diferencas significativas pelo teste de Tukey a 5%. Letras mintsculas comparam
as médias mensais dentro de cada grupo sucessional; letras maiusculas comparam
as médias anuais entre 0s grupos sucessionais.
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Comprimento total das raizes finas coletadas entre 0-5 cm de profundidade do
solo, nas areas de gramineas, capoeira, floresta secundaria e floresta madura. As
barras verticais nas colunas representam o erro padrao (n = 15). Diferentes letras
indicam diferengas significativas pelo teste de Tukey a 5%. Letras mintsculas
comparam as médias mensais dentro de cada grupo sucessional; letras maiusculas
comparam as médias anuais entre 0s grupos sucessionais.
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Figura 6 - Comprimento especifico das raizes finas coletadas entre 0-5 cm de profundidade
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do solo, nas 4reas de gramineas, capoeira, floresta secundaria e floresta madura.
As barras verticais nas colunas representam o erro padrao (n = 15). Diferentes
letras indicam diferencas significativas pelo teste de Tukey a 5%. Letras
minusculas comparam as médias mensais dentro de cada grupo sucessional; letras
maitsculas comparam as médias anuais entre 0s grupos sucessionais.
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Figura 7 - Incidéncia de pélos absorventes das raizes finas coletadas entre 0-5 cm de
profundidade do solo, nas areas de gramineas, capoeira, floresta secundaria e
floresta madura. As barras verticais nas colunas representam o erro padrdo (n =
15). Diferentes letras indicam diferengas significativas pelo teste de Tukey a 5%.
Letras minusculas comparam as médias mensais dentro de cada grupo sucessional;
letras maiusculas comparam as médias anuais entre os grupos sucessionais.
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Figura 8 - Comprimento de pélos absorventes em raizes finas coletadas entre 0-5 cm de
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profundidade do solo, nas areas de gramineas, capoeira, floresta secundéria e
floresta madura. As barras verticais nas colunas representam o erro padrdo (n =
15). Diferentes letras indicam diferengas significativas pelo teste de Tukey a 5%.
Letras minusculas comparam as médias mensais dentro de cada grupo sucessional;
letras maiusculas comparam as médias anuais entre os grupos sucessionais.
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Figura 9 - Medidas do didmetro das raizes finas coletadas entre 0-5 cm de profundidade do
solo, nas dreas de gramineas, capoeira, floresta secundaria e floresta madura. As
barras verticais nas colunas representam o erro padrao (n = 15). Diferentes letras
indicam diferengas significativas pelo teste de Tukey a 5%. Letras mintsculas
comparam as médias mensais dentro de cada grupo sucessional; letras maiusculas
comparam as médias anuais entre 0s grupos sucessionais.
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Figura 10 - Colonizagdo por FMA das raizes finas coletadas entre 0-5 cm de profundidade
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As barras verticais nas colunas representam o erro padrao (n = 15). Diferentes
letras indicam diferencas significativas pelo teste de Tukey a 5%. Letras
minusculas comparam as médias mensais dentro de cada grupo sucessional; letras
maitsculas comparam as médias anuais entre 0s grupos sucessionais.
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ANEXO A
Normas da Revista Biotropica

BIOTROPICA — JOURNAL OF THE ASSOCIATION FOR TROPICAL BIOLOGY AND CONSERVATION
CHECKLIST FOR PREPARATION OF MANUSCRIPTS AND ILLUSTRATIONS

Please format your paper according to these instructions and then go to the following website to submit your
manuscript (http://www.mc.manuscriptcentral.com/bitr). Contact the BIOTROPICA Office for assistance if you
are unable to submit your manuscript via Manuscript Central (biotropica@env.ethz.ch).

I. General Instructions
Publication must be in English, but second abstract in other languages (such as Spanish, French, Portuguese,
Hindi, Arabic, Chinese etc.) may be published as Online Supplementary Material. Second abstracts will
not be copy-edited and the author(s) must take full responsibility for content and quality.
Manuscripts may be submitted in the following categories, based on these suggested word limits:
Paper (up to 5000 words)
Review (up to 8000 words)
Commentary (up to 2000 words)
Short Communication (up to 2500 words)
Use 8.5" x 11" page size (letter size). Double space everything, including tables, figure legends, abstract, and
literature cited.
Use a 1" margin on all sides. Align left. Avoid hyphens or dashes at ends of lines; do not divide a word at the
end of a line.
Use standard 12 point type (Times New Roman).
Indent all but the first paragraph of each section.
Use italics instead of underline throughout. Italicize non-English words such as e.g., i.e., et al., cf., post-
hoc, and sensu (the exception being ‘vs.”).
Include page number in the centre of all pages. Do not use line numbering.
Cite each figure and table in the text. Tables and figures must be numbered in the order in which they are cited

in the text.
2

Use these abbreviations: yr (singular & plural), mo, wk, d, h, min, sec, diam, km, cm, mm, ha, kg, g, L, g/m
2 2

For units, avoid use of negative numbers as superscripts: use the notation /m rather than m .

Write out other abbreviations the first time they are used in the text; abbreviate thereafter: "El Nifio Southern
Oscillation (ENSO) .. ."

Numbers: Write out one to ten unless a measurement (e.g., four trees, 6 mm, 35 sites, 7 yr, 10 x 5 m, >7 m) or
in combination with other numbers (€.9., 5 bees and 12 wasps). Use a comma as a separator in numbers
with more than four digits (i.e., 1000, but 10,000); use decimal points as in 0.13; 21°C (no spaces); use
dashes to indicate a set location of a given size (€.9., 1-ha plot).

Spell out ‘percent’ except when used in parenthesesz(20%).

Statistical abbreviations: Use italics for P, N, t, F, R, r, G, U, N, + (italics); but use roman for: df, SD, SE,
SEM, CI.

Dates: 10 December 1997; Times: 0930 h, 2130 h

Latitude and Longitude are expressed as: 10°34'21" N, 14°26'12" W

Regions: SE Asia, UK (no periods), but note that U.S.A. includes periods.

Geographical place names should use the English spelling in the text (Zurich, Florence, Brazil), but authors
may use their preferred spelling when listing their affiliation (Ziirich, Firenze, Brasil).

Lists in the text should follow the style: ... : (1)...; (2)...; and (3)..., as in, “The aims of the study were to: (1)
evaluate pollination success in Medusagyne oppositifolia; (2) quantify gene flow between populations;
and (3) score seed set.”

Each reference cited in text must be listed in the Literature Cited section, and vice versa. Double check for
consistency, spelling and details of publication, including city and country of publisher.

For manuscripts ACCEPTED for publication but not yet published, cite as Yaz (in press) or (Yaz, in press).
Materials already published online can be cited using the digital object identifier (doi)

Literature citations in the text are as follows: One author: Yaz (1992) or (Yaz 1992)
Two authors: Yaz and Ramirez (1992); (Yaz & Ramirez 1992)
Three or more authors: Yaz et al. (1992), but include ALL authors in the literature cited section.
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Cite unpublished materials or papers not in press as (J. Yaz, pers. obs.) or (J. Yaz, unpublished data). Initials
and last name must be provided. ‘In prep’ or ‘submitted’ are NOT acceptable, and we encourage authors
not to use ‘pers. obs.” or ‘unpublished data’ unless absolutely necessary. Personal communications are
cited as (K. A. Liston, pers. comm.).

Use commas (Yaz & Taz 1981, Ramirez 1983) to separate citations, BUT use semicolon for different types of
citations (Fig. 4; Table 2) or with multiple dates per author (Yaz et al. 1982; Taz 1990, 1991). Order
references by year, then alphabetical (Azy 1980, Yaz 1980, Azy 1985).

Assemble manuscripts in this order:

Title page

Abstract

Key words

Text

Acknowledgments (spelled like this)
Literature cited

Tables

Appendix (when applicable)

Figure legends (one page)

Figures

For the review purpose, submit the entire manuscript, with Tables, Figure legends and Figures embedded at the
end of the manuscript text, as a Microsoft Word for Windows document (*.doc), or equivalent for Mac or
Linux. Do NOT submit papers as pdf files.

Il. Title Page
(Do not number the title page)
Running heads two lines below top of page.

LRH: Yaz, Pirozki, and Peigh (may not exceed 50 characters or six author names; use Yaz et al.)

RRH: Seed Dispersal by Primates (use capitals; may not exceed 50 characters or six words)

Complete title, flush left, near middle of page, Bold Type and Initial Caps, usually no more than 12 words.

Where species names are given in the title it should be clear to general readers what type(s) of organism(s) are
being referred to, either by using Family appellation or common name. For example: ‘Invasion of African
Savanna Woodlands by the Jellyfish tree Medusagyne oppositifolia’, or ‘Invasion of African Savanna
Woodlands by Medusagyne oppositifolia (Medusagynaceae)’

Titles that include a geographic locality should make sure that this is clear to the general reader. For example:
‘New Species of Hummingbird Discovered on Flores, Indonesia’, and NOT ‘New Species of
Hummingbird Discovered on Flores’.

Below title, include author(s) name(s), affiliation(s), and unabbreviated complete address(es). Use superscript
number(s) following author(s) name(s) to indicate current location(s) if different than above. In multi-
authored papers, additional footnote superscripts may be used to indicate the corresponding author and e-
mail address. Please refer to a current issue.

At the bottom of the title page every article must include: Received  ; revision accepted .
(BIOTROPICA will fill in dates.)

I11. Abstract Page

(Page 1)

Abstracts should be concise (maximum of 250 words for papers and reviews; 75 words for Short
Communications; no abstract for Commentary). Include brief statements about the intent, materials and
methods, results, and significance of findings.

Do not use abbreviations in the abstract.

Authors are strongly encouraged to provide a second abstract in the language relevant to the country in
which the research was conducted, and which will be published as Online Supplementary Materials.
This second abstract should be submitted as a separate word file.

Provide up to eight key words after the abstract, separated by a semi-colon (;). Key words should be listed
alphabetically. Include location, if not already mentioned in the title. See style below. Key words should
NOT repeat words used in the title. Authors should aim to provide informative key words—avoid words
that are too broad or too specific.

Key words: Melastomataceae; Miconia argentea; seed dispersal; Panama; tropical wet forest.—Alphabetized
and key words in English only.

V. Text
(Page 2, etc) See General Instructions above, or recent issue of BIOTROPICA (Section I).
No heading for Introduction. First line or phrase of Introduction should be SMALL CAPS.
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Main headings are METHODS, RESULTS, and DISCUSSION: All CAPITALS and Bold. Flush left, one
line.
One line space between main heading and text
Second level headings: SMALL CAPS, flush left, Capitalize first letter, begin sentence with em-dash, same
line (e.9., INVENTORY TECHNIQUE.—The ant inventory...).
Use no more than second level headings.
Do not use footnotes in this section.
References to figures are in the form of ‘Fig. 1°, and tables as ‘Table 1°. Reference to Online Supplementary
Material is as ‘Fig. 1S’ or ‘Table 1S°.
V. Literature Cited
(Continue page numbering and double spacing)
No ‘in prep.’ or ‘submitted’ titles are acceptable; cite only articles published or ‘in press’. ‘In press’ citations
must be accepted for publication. Include journal or publisher.
Verify all entries against original sources, especially journal titles, accents, diacritical marks, and spelling in
languages other than English.
Cite references in alphabetical order by first author's surname. References by a single author precede multi-
authored works by the same senior author, regardless of date.
List works by the same author chronologically, beginning with the earliest date of publication.
Insert a period and space after each initial of an author's name; example: YAZ, A. B., AND B. AZY. 1980.
Authors Names: use SMALL CAPS.
Every reference should spell out author names as described above. BIOTROPICA no longer uses ‘em-
dashes’ (—) to substitute previously mentioned authors.
Use journal name abbreviations. If in doubt provide full journal name.
Double-space. Hanging indent of 0.5 inch.
Leave a space between volume and page numbers and do not include issue numbers. 27: 3—12
Article in books, use: AZY, B. 1982. Title of book chapter. In G. Yaz (Ed.). Book title, pp. 24-36. Black
Publications, Oxford, UK.
V1. Tables
(Continue page numbering)
Each table must start on a separate page, double-spaced. The Table number should be in Arabic numerals
followed by a period. Capitalize first word of title, double space the table caption. Caption should be
italicized, except for words and species names that are normally in italics.

abc

Indicate footnotes by lowercase superscript letters (, , , etc.).

Do not use vertical lines in tables.

Ensure correct alignment of numbers and headings in the table (see current issues)

VII. Figure Legends

(Continue page numbering)

Double-space legends. All legends on one page.

Type figure legends in paragraph form, starting with ‘FIGURE’ (uppercase) and number.

Do not include ‘exotic symbols’ (lines, dots, triangles, etc.) in figure legends; either label them in the figure or
refer to them by name in the legend.

Label multiple plots/images within one figure as A, B, C etc, as in ‘FIGURE 1. Fitness of Medusagyne
oppositifolia as indicated by (A) seed set and (B) seed viability’, making sure to include the labels in the
relevant plot.

VII1. Preparation of lllustrations or Graphs

Please consult http://www.blackwellpublishing.com/bauthor/illustration.asp for detailed information on

submitting electronic artwork

Black-and-white or half-tone (photographs), drawings, or graphs are all referred to as ‘Figures’ in the
text. Consult editor about color figures. Reproduction is virtually identical to what is submitted; flaws will
not be corrected. Consult a recent issue of BIOTROPICA for examples. If it is not possible to submit
figures embedded within the text file, then submission as *.pdf, *.tif or *.eps files is permissible.

Native file formats (Excel, DeltaGraph, SigmaPlot, etc.) cannot be used in production. When your manuscript
is accepted for publication, for production purposes, authors will be asked upon acceptance of their papers
to submit:

— Line artwork (vector graphics) as *.eps, with a resolution of < 300 dpi at final size
— Bitmap files (halftones or photographs) as *.tif or *.eps, with a resolution of < 300 dpi at final size

Final figures will be reduced. Be sure that all text will be legible when reduced to the appropriate size. Use
large legends and font sizes. We recommend using Arial font (and NOT Bold) for labels within figures.

Do not use negative exponents in figures, including axis labels.
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Each plot/image grouped in a figure or plate requires a label (e.g., A, B). Use upper case letters on grouped
figures, and in text references.
Use high contrast for bar graphs. Solid black or white is preferred.
IX. Short Communications (up to 2500 words)
Title page should be formatted as with Papers (see above; RRH: “Short Communications”)
No section headings.
Author(s) address follows literature cited.
1 figure or 1 table only (additional material can be published as Online Supplementary Material).
X. Appendices
We do NOT encourage the use of Appendices unless absolutely necessary. Appendices will be published as
Online Supplementary Material in almost all cases.
Appendices are appropriate for species lists, detailed technical methods, mathematical equations and models,
or additional references from which data for figures or tables have been derived (e.g., in a review paper).
If in doubt, contact the editor.
Appendices must be referred to in the text, as Appendix 1S. Additional figures and tables may be
published as OSM (as described above), but these should be referred to as Fig. 1S, Table 1S.
Appendices should be submitted as a separate file.
The editor reserves the right to move figures, tables and appendices to OSM from the printed text, but will
discuss this with the corresponding author in each case.



