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SÍMBOLOS E ABREVIATURAS 
 

 [CO2] = concentração de gás carbônico 
 AFE = área foliar específica 
 Amáx = fotossíntese líquida máxima 

 Chla = clorofila a 

 Chla/b = razão clorofila a/b 

 Chlb = clorofila b 

 Chltotal = clorofila total 

 CTA = câmaras de topo aberto 

 DAT = dias após o início do tratamento 

 DFFFA = Densidade de fluxo de fótons fotossinteticamente ativos 

 Fv/Fm = eficiência quântica máxima do FSII 

 MSC = massa seca do caule 

 MSF = massa seca das folhas 

 MSR = massa seca da raiz 

 MST = massa seca total 

 NPQ = coeficiente de extinção não fotoquímica 

 RRPA = razão raiz parte aérea 

 TEF = tempo de expansão foliar 

 TVF = tempo de vida foliar 

 VEF = velocidade de expansão foliar 
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RESUMO 
 

OLIVEIRA, Amanda Cristina Gonçalves, M.Sc., Universidade Federal de 
Viçosa, fevereiro de 2017. Influência da elevada [CO2] no crescimento e 
competição entre uma espécie herbácea nativa e uma invasora de 
Cerrado. Orientador: João Paulo de Souza. Coorientador: Eduardo Gusmão 
Pereira 

O aumento na [CO2] na atmosfera proveniente das mudanças climáticas pode 

gerar alterações na composição de comunidades e na estrutura e 

funcionamento de ecossistemas. Devido ao impacto das invasões biológicas no 

Cerrado, comparações envolvendo características funcionais de espécies 

exóticas e nativas contribuem para melhor compreensão das relações 

competitivas entre essas espécies. Nesse contexto, o presente trabalho 

objetivou avaliar as respostas morfológicas, fisiológicas e de crescimento de 

duas espécies ocorrentes no Cerrado, uma herbácea leguminosa nativa C3 

(Stylosantes capitata Vogel.) e uma herbácea invasora C4 (Melinis minutiflora 

P. Beauv.). O experimento foi conduzido em CTA localizadas na UFV, Campus 

Florestal. As plantas das duas espécies cresceram sozinhas e em competição, 

em condições de baixa (350 ppm) e elevada [CO2] (1000 ppm) por um período 

de 270 dias. Análises de trocas gasosas, fluorescência da clorofila a, 

crescimento e produção de biomassa foram realizadas quando as plantas 

apresentavam 210, 270, 330 e 390 dias de idade. Stylosanthes capitata e M. 

minutiflora apresentaram maior Amáx em elevada [CO2] no inverno, 

demonstrando que a elevação da [CO2] estimula a fotossíntese dos dois grupos 

funcionais mesmo em condições de baixa temperatura. Stylosanthes capitata 

não apresentou diminuição da capacidade fotoquímica ao contrário de M. 

minutiflora, que apresentou redução ao longo do tempo de Fv/Fm e NPQ. 

Melinis minutiflora manteve o padrão de crescimento ao longo do tempo. 

Porém, S. capitata crescendo sozinha e em baixa [CO2], investiu na produção 

de folhas, aumentando sua capacidade de captação de luz. A maior alocação 

de biomassa para raiz (MSR) em condições de elevada [CO2] favoreceu S. 

capitata na competição por recursos com M. minutiflora. Melinis minutiflora 

apresentou maior produção de biomassa quando cresceu sozinha, o que 

mostra que a competição com S. capitata prejudicou a produção de MSC, MSF 

e MST. Embora, as espécies invasoras C4 sejam inicialmente melhores na 
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colonização das áreas invadidas, as espécies nativas C3 de Cerrado podem 

realizar ajustes morfofisiológicos, quando crescendo em alta [CO2] e 

desenvolver estratégias que lhes conferem vantagens na competição por 

recursos. 
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ABSTRACT 
 

OLIVEIRA, Amanda Cristina Gonçalves, M.Sc., Universidade Federal de 
Viçosa, February, 2017. Influence of high [CO2] on growth and competition 
between an herbaceous native species and a alien grass from Cerrado. 
Adviser: João Paulo de Souza. Co-adviser: Eduardo Gusmão Pereira 

The increase in [CO2] in the atmosphere from climate change can lead to 

changes in the composition of communities and the structure and functioning of 

ecosystems. Due to the impact of biological invasions in the Cerrado, 

comparisons involving functional characteristics of exotic and native species 

contribute to a better understanding of the competitive relationships between 

these species. In this context, the objective of this work was to evaluate the 

morphological, physiological and growth responses of two species from 

Cerrado, a native herbaceous C3 (Stylosantes capitata Vogel.) and an invasive 

herbaceous C4 (Melinis minutiflora P. Beauv.). The experiment was conducted 

in CTA located at UFV, Campus Florestal. Plants of both species grown alone 

and in competition, under low (350 ppm) and high [CO2] (1000 ppm) for a period 

of 270 days. Analysis of gas exchange, chlorophyll a fluorescence, growth and 

biomass production were performed when plants were 210, 270, 330 and 390 

days old. Stylosanthes capitata and M. minutiflora showed higher Amáx in high 

[CO2] in winter, demonstrating that the elevation of [CO2] stimulates the 

photosynthesis of the two functional groups even under low temperature 

conditions. S. capitata showed no decrease in photochemical capacity, unlike 

M. minutiflora, which showed a reduction over time of Fv/Fm and NPQ. Melinis 

minutiflora maintained the pattern of growth over time. However, S. capitata 

growing alone and in low [CO2], invested in the production of leaves, increasing 

its capacity of capture of light. The high allocation of biomass to root (MSR) 

under conditions of high [CO2] favored S. capitata in the competition for 

resources with M. minutiflora. Melinis minutiflora presented higher biomass 

production when grown alone than in competition, which shows that competition 

with S. capitata impaired production of MSC, MSF and MST. Although C4 alien 

species are initially better at colonization of invaded areas, native Cerrado C3 

species may adjust morphophysiological traits when growing at high [CO2] and 

develop strategies that confer advantages on resource competition. 
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1. INTRODUÇÃO 
 

O Cerrado está entre os ecossistemas mais sensíveis às mudanças 

futuras do clima e do uso da terra (SANKARAN et al., 2005; BOND, 2008; 

MURPHY et al., 2014) e a criação de modelos climáticos tem sido uma 

ferramenta muito útil para antecipar as respostas da vegetação a essas 

alterações (HIGGINS & SCHEITER, 2012; BONAN, 2008). Alguns cenários de 

mudanças climáticas apontam reduções de aproximadamente 25% da área de 

Cerrado e uma diminuição da distribuição de muitas espécies arbóreas em 

mais de 50% (SIQUEIRA & PETERSON, 2003). 

As atividades humanas ao longo dos últimos 100 anos, particularmente a 

queima de combustíveis fósseis, têm causado um rápido aumento nas 

concentrações de dióxido de carbono e outros gases componentes do efeito 

estufa na atmosfera (HERGERL et al., 2007). Além das variações nos regimes 

pluviométricos e aquecimento entre 1,7°C a 6,7°C projetados para América do 

Sul (IPCC, 2014), também há previsões de aumento da [CO2] entre 730 e 1000 

ppm para 2100 (MEEHL et al., 2007). Algumas espécies vegetais respondem a 

crescente elevação da [CO2] através do aumento da fotossíntese e diminuição 

da condutância estomática (LONG et al., 2004). SOUZA et al., (2016) observou 

que, em condições de elevada [CO2], três espécies lenhosas do Cerrado 

apresentaram maior Amáx e menor gs, além de acumularem mais biomassa e 

alterar traços morfológicos como altura e diâmetro do caule. Estas mesmas 

respostas, em conjunto com a maior produção de frutanos também foi relatada 

para Vernonia herbacea (Vell.) Rusby, indicando que a elevação na [CO2] pode 

alterar as características da vegetação herbácea do Cerrado (OLIVEIRA et al., 

2010). 

O Cerrado é o segundo maior domínio vegetacional brasileiro (KLINK & 

MACHADO, 2005), sendo superado em termos de área apenas pela floresta 

Amazônica (RATTER et al., 1997). Esse complexo de biomas (BATALHA, 

2011) é considerado um hotspot de biodiversidade (MYRES et al., 2000), pois 

abriga uma flora diversificada com altos níveis de endemismo (RATTER et al., 

1997; MENDONÇA et al., 1998). No Cerrado ocorre uma vegetação mista, 

composta por elementos florestais e campestres (COUTINHO 1978, 2002) com 

características funcionais (morfológicas, fisiológicas e fenológicas) que 
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representam estratégias ecológicas determinantes nas respostas das plantas 

aos fatores ambientais (N. PÉREZ-HARGUINDEGUY et al., 2013). A 

coexistência das diferentes formas de vida no Cerrado, como a associação do 

estrato arbóreo/arbustivo ao estrato herbáceo (SCHOLES, 1997; MISTRY, 

2000), tem grande impacto em vários aspectos funcionais do ecossistema, 

como nos ciclos hidrológico, do carbono e de nutrientes (SCHOLES, 1997; 

RATNAM et al., 2011; ARCHIBALD et al., 2013). 

As variações na fisionomia e na composição florística do Cerrado 

ocorrem em função de características que são determinantes da estrutura e 

funcionamento desse domínio, como solos de baixa fertilidade e com elevado 

teor de alumínio (LOPES & COX, 1977; FURLEY & RATTER, 1988), os 

distúrbios causados pelo fogo (MIRANDA, 1996; 2009; RATNAM et al., 2011), 

um regular período de seca que ocorre de abril a setembro (EITEN, 1972; 

OLIVEIRA-FILHO & RATTER, 2002) e as variações na temperaturas ao longo 

do ano (KLINK & MACHADO, 2005). Historicamente, o Cerrado tem sido alvo 

de ameaças causadas por ações antrópicas que já degradaram boa parte 

desse domínio vegetacional (MARINI, et al., 2009; KLINK & MACHADO, 2005) 

como a conversão de áreas do mesmo em pastagens em terras agrícolas, o 

que propiciou a invasão por gramíneas africanas, resultando em perdas 

drásticas de vegetação nativa (INPE, 1999). 

As invasões biológicas são um dos maiores problemas ecológicos 

(PIVELLO, 2011). As gramíneas exóticas estão entre as espécies invasoras 

mais importantes, pois apresentam grande capacidade de dispersão e 

competição com as espécies nativas (D’ANTONIO & VITOUSEK, 1992). O 

sucesso das espécies exóticas em deslocar as nativas na América do Sul pode 

ser atribuído a fatores ecofisiológicos, tais como, a exploração mais eficiente 

dos recursos (BARUCH & GOMEZ, 1996), a maior tolerância à desfolhação 

(SIMÕES & BARUCH, 1991), a capacidade de resistir melhor à seca sazonal 

(BARUCH & FERNANDEZ, 1993) e maior agilidade na recolonização de áreas 

queimadas e perturbadas (D’ANTONIO & VITOUSEK, 1992).  Entre as 

gramíneas introduzidas na América Central e do Sul, cinco se destacam: 

Melinis minutiflora Beauv., Brachiaria decumbens Stapf, Hyparrhenia rufa 

(Ness) Stapf, Andropogon gayanus Kunth e Panicum maximum Jacq. Diversos 

trabalhos (PIVELLO et al., 1999 a, b; MARTINS et al., 2004, 2011) apontam 
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Melinis minutiflora como uma das invasoras mais expressivas nas 

comunidades em que ocorre sendo muito representativa no estrato herbáceo. 

As gramíneas africanas são as invasoras mais agressivas do Cerrado, 

pois encontraram condições ecológicas semelhantes às de seus habitats de 

origem, como áreas abertas e ensolaradas (PIVELLO, 2011), sendo que um 

dos aspectos que representa a diversidade dessas invasoras é a ocorrência da 

via fotossintética C4. Sage (2004) discorre sobre a biologia de plantas com 

esse metabolismo, apresentando diferenças sobre o padrão de evolução das 

espécies C3 e C4. Fatores como intensidade luminosa e concentração de CO2 

atmosférico influenciam nas respostas das espécies C3 e C4 (EHLRINGER, 

1978; LONG et al., 1999), como diferenças na assimilação de carbono e 

eficiência do uso da água (MORISON, 1987; POORTER & NAVAS, 2003), no 

uso da energia fotoquímica (HYMUS et al., 1999; LI et al., 2008) e na produção 

de matéria seca (POORTER e PÉREZ-SOBA, 2001; AINSWORTH e LONG, 

2005; REICH, 2006). 

Nesse contexto, a hipótese do nosso trabalho é que uma espécie 

leguminosa herbácea C3 típica de cerrado stricto sensu, apresente em 

condições de elevada [CO2], eficientes mecanismos ecofisiológicos que a 

beneficiariam na competição por recursos em relação a uma espécie C4 

exótica. Incremento na fotossíntese líquida, investimento em altura, formação 

de nódulos radiculares e maior produção de matéria seca são esperados na 

espécie C3 em relação à C4. Esses ajustamentos são esperados devido ao 

metabolismo de fixação de carbono das plantas C3 ser mais estimulado com o 

aumento da [CO2] do que as plantas C4, que já estão saturadas na atual [CO2] 

(AINSWORTH & LONG, 2005). O trabalho objetivou avaliar as respostas 

morfológicas, fisiológicas e de crescimento de duas espécies ocorrentes no 

Cerrado, uma herbácea leguminosa nativa C3 (Stylosantes capitata Vogel.) e 

uma herbácea invasora com metabolismo de carbono C4 (Melinis minutiflora) 

crescendo sozinhas ou em competição, em condições de baixa e elevada [CO2] 

ao longo de 270 dias. 

Considerando que a habilidade competitiva das plantas pode mudar em 

ambientes distintos devido a fatores como diferenças no hábito de crescimento, 

estratégias para aquisição e manutenção de recursos e em função das 

mudanças climáticas globais, tornam-se relevante os estudos que abordem 
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esses aspectos nas espécies que ocorrem na savana mais diversa do mundo, 

o Cerrado. 

 
2. MATERIAIS E MÉTODOS 

2.1. Área de Estudo 
 

O experimento foi realizado em CTA (Figura 1), localizadas no 

Laboratório de Cultura de Tecidos Vegetais, setor de fruticultura da 

Universidade Federal de Viçosa, Campus Florestal, MG (19°52’29’’ S e 

44°25’12” O). A descrição da estrutura das CTA está disponível em Melo 

(2015). Conforme médias anuais climatológicas calculadas a partir de uma 

série de 30 anos de dados observados para Florestal, a precipitação média 

anual equivale a 1426,8 mm, a temperatura mínima média a 13,1ºC e a 

temperatura máxima média a 28ºC (INMET, 2015). 

 

 

Figura 1. Câmaras de topo aberto, com a campânula, que foram utilizadas no 

experimento. Foto: Amanda Oliveira (23/05/2015) 

 
2.2. Material vegetal e solo 
 

A espécie C3 utilizada foi Stylosanthes capitata, leguminosa, nativa de 

área de Cerrado (STACE & CAMERON, 1984) e perene, com sistemas 

radiculares tolerantes a seca e com grande capacidade de colonização por sua 
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adaptação a solos de baixa fertilidade e simbiose com bactérias fixadoras de 

nitrogênio (ANDRADE & KARIA, 2000). A outra espécie usada foi Melinis 

minutiflora, C4, herbácea, perene e invasora de áreas de Cerrado, que 

apresenta sementes pequenas e com alto poder de germinação (PIVELLO et 

al., 1999b). As sementes de ambas as espécies foram germinadas em câmara 

de germinação tipo B.O.D. (modelo Thelga), em temperaturas alternadas (25-

30ºC) e expostas à fotoperíodo de 8 horas. As plântulas foram mantidas dentro 

da câmara B.O.D. durante quatro meses para o melhor estabelecimento nas 

condições experimentais. Após esse período, as plantas foram transferidas 

para as CTA. O solo das câmaras utilizado para o crescimento das espécies foi 

típico de áreas de cerrado stricto sensu ocorrente no estado de Minas Gerais 

(Tabela 1) e sem adubação. A análise química do solo foi realizada no 

Laboratório de Química Agropecuária do Instituto Mineiro de Agropecuária 

(IMA). Devido ao valor da saturação de bases ter sido menor que 30% o solo 

foi classificado como distrófico (EMBRAPA, 2009). 

 

Tabela 1. Características químicas do solo utilizado nas CTA. Al3+ (cmolc/dm3)= 

alumínio, P (mg/dm3)= fósforo, K (mg/dm3)= potássio, Ca2+ (cmolc/dm3)= cálcio, Mg2+ 

(cmolc/dm3)= magnésio, SB (cmolc/dm3)= Soma de bases, CTC(cmolc/dm3)= 

capacidade de troca catiônica, CETC (cmolc/dm3)= capacidade efetiva de troca 

catiônica, m=Índice de saturação de alumínio e V=Índice de saturação de bases. 

 

 
Características 

Químicas 

Al3+ P K Ca2+ Mg2+ H+Al pH em H2O SB CTC CETC m V 

1,83 0,8 8 0,33 0,07 3,54 6,1 0,42 3,96 2,25 81,20% 10,68% 
 

 
2.3. Desenho experimental 
 

Foram dispostos 20 indivíduos de M. minutiflora e 20 indivíduos de S. 

capitata em cada CTA, sendo duas CTA em baixa [CO2] (aproximadamente 

350 ppm) com as plantas crescendo sozinhas e duas CTA com as plantas 

crescendo em competição. Em elevada [CO2] (aproximadamente 1000 ppm), 

foram mantidas duas CTA com as plantas crescendo sozinhas e duas CTA 

com as plantas crescendo em competição (Figura 2). As plantas foram 

mantidas sob essas condições por um período de nove meses.  
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2.4. Caracterização do ambiente das CTA 
 

As CTA foram monitoradas periodicamente e determinada a temperatura 

do ar com o auxílio de um termo-higrômetro digital (modelo INCOTERM 

7666.02.0.00) e concentração de CO2 atmosférico através de medidor de CO2 

(modelo Texto 535). 

Foi realizado o curso diário da Densidade de fluxo de fótons 

fotossinteticamente ativos (DFFFA) no período do verão e do inverno, 

respectivamente em março e julho. Ao longo do dia (nos horários de 06h00min, 

08h00min, 10h00min, 12h00min, 14h00min, 16h00min e 18h00min) foi avaliada 

a DFFFA que chegava à região basal e distal das plantas de M. minutiflora e S. 

capitata. Essa análise foi feita com o auxílio de um Foto Radiômetro (modelo 

HD 2102.2). O aparelho foi posicionado na base e no ápice de cada indivíduo 

durante o tempo necessário para estabilização do valor da DFFFA (μmol m-2s-

1). 

 

Figura 2. Plantas de M. minutiflora e S. capitata crescendo sozinhas (A) e plantas de 

M. minutiflora e S. capitata crescendo em competição (B). As setas indicam as plantas 

de S. capitata em competição com as plantas de M. minutiflora. 

 
2.5. Trocas gasosas e índice de conteúdo de clorofila foliar 
 

As determinações das trocas gasosas foliares em M. minutiflora e S. 

capitata foram feitas em duas folhas em cinco indivíduos de cada espécie (n=5) 
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em cada tratamento nos meses de janeiro, março, maio e julho, quando as 

plantas apresentavam respectivamente 210, 270, 330 e 390 dias de idade e 90, 

150, 210 e 270 dias após o início dos tratamentos de enriquecimento com CO2. 

As trocas gasosas foliares foram realizadas com o auxílio de um analisador de 

gases por infravermelho (IRGA, modelo LI-6400xt, Li-cor, Inc., Lincoln, 

Nebraska, EUA), sempre nas mesmas folhas e obedecendo ao critério de que 

estivessem totalmente expandidas, livre de ataque de patógenos e herbivoria. 

A luz incidente nas folhas dentro da câmara foliar foi mantida a 1500 μmol m-2s-

1, fornecida por lâmpadas LED (modelo 6400-40, com área de 2 x 2cm), com 

sistema de controle de injeção de CO2. A temperatura dentro da câmara foliar 

foi mantida à 25ºC para S. capitata e 27ºC para M. minutiflora, pois equivalem 

às temperaturas consideradas ótimas para a fotossíntese de plantas C3 e C4 

(SHARKEY, 1988; VON CAEMMERER & FURBANK, 1999). As variáveis 

determinadas foram: fotossíntese líquida máxima (Amáx µmol m-2s-1), 

condutância estomática (gs mol m-2s-1), concentração de carbono interno (Ci 

µmol m-2s-1) e transpiração (E mmol m-2s-1). As medidas foram realizadas na 

parte da manhã, nos horários entre 08h00min – 10h00min, pois corresponde ao 

melhor período para as trocas gasosas em espécies de Cerrado (PRADO e 

MORAES, 1997). Nas mesmas folhas e datas em que foram realizadas as 

medições de trocas gasosas foram determinados o índice de clorofila a, b, a/b 

e total. Essas medidas foram realizadas com o medidor eletrônico de clorofila 

ClorofiLOG (modelo, Falker, Brasil). 

 
2.6. Fluorescência da clorofila a 

 

Os mesmos indivíduos de M. minutiflora e S. capitata utilizados na 

determinação das trocas gasosas e conteúdo de clorofila foram utilizados para 

a medição das variáveis de fluorescência da clorofila a, através do fluorômetro 

de luz modulada Mini-PAM (Heinz Walz, Effeltrich, Germany). Duas folhas 

foram previamente marcadas em cada tratamento e aclimatadas ao escuro 

com auxílio de uma pinça de metal colocada na região central das folhas ou 

folíolos durante 30 minutos. Após esse período, os tecidos foliares foram 

expostos a um fraco pulso de luz vermelho de aproximadamente 1 μmol fótons 

m-2s-1, para a determinação da fluorescência inicial (F0). Posteriormente, um 

pulso de luz saturante e com duração de 0,8 s foi utilizado para determinar a 
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fluorescência máxima (Fm). Os valores obtidos foram utilizados para 

determinação da eficiência fotoquímica potencial do fotossistema II (FSII; Fv/Fm 

= (Fm – F0)/Fm, KITAJIMA & BUTER, 1975). Posteriormente, a folha foi exposta 

por 40 segundos à radiação fotossinteticamente ativa (PAR) com intensidade 

de 1000 μmol m-2s-1 e logo após o pulso saturante para a determinação das 

variáveis: coeficiente de extinção não fotoquímica da fluorescência (NPQ = 

(Fm– Fm’/Fm’), BILGER e BJÖRKMAN, 1990) e taxa de transporte de elétrons 

do fotossistema II (TTE = ΦFSII x PAR x 0,5 x IA), onde 0,5 é a proporção de 

fótons destinados aos dois fotossistemas (MELIS et al., 1987) e IA é a 

absorbância foliar. 

 
2.7. Área foliar média 
 

A AFM foi determinada com o auxílio de um medidor portátil de área 

foliar (LI-3000C, Li-Cor Inc., EUA), em duas folhas nos cinco indivíduos por 

espécie (n=5) previamente marcados de M. minutiflora e S. capitata, nas 

mesmas datas das medidas de trocas gasosas foliares. 

 
2.8. Arquitetura das plantas 
 

A arquitetura das plantas de cinco indivíduos de M. minutiflora e S. 

capitata foi determinada aos 90, 150, 210 e 270 dias após o início do 

tratamento. Nos indivíduos de M. minutiflora foram contados o número de 

perfilhos na touceira, o número de raízes adventícias, o número de ramos 

primários (A1) que brotaram do perfilho principal, o número de ramos 

secundários (A2) que brotaram das ramificações A1 e o número de ramos 

terciários (A3) que brotaram das ramificações secundárias (A2). Em S. capitata 

foram contados o número de ramos A1, A2 e A3 como em M. minutiflora. 

  
2.9. Morfometria Vegetativa 
 

No período de outubro de 2015 a julho de 2016, foi realizado o 

acompanhamento semanal do número de folhas, comprimento (cm) e diâmetro 

do caule (cm) de S. capitata. Em M. minutiflora foi avaliado o número de folhas 

em três perfilhos, o comprimento do perfilho principal (cm) e o número de 

perfilhos na touceira. O desenvolvimento foliar das plantas de M. minutiflora e 

S. capitata foi avaliado pela marcação de cinco folhas antes de suas aberturas 
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para a determinação do tempo de expansão foliar (TEF, dias-1), velocidade de 

expansão foliar (VEF, cm2 dias-1) e o tempo de vida foliar (TVF, dias-1). O 

comprimento e a largura de cada folha (ou folíolo, no caso de S. capitata) 

marcada foram anotados semanalmente e quando estes apresentavam 

crescimento estabilizado foi determinado o período final do tempo de expansão 

foliar. Nesse mesmo período a área foliar total foi determinada multiplicando a 

largura e comprimento das folhas ou dos folíolos (AF= largura x comprimento). 

A velocidade de expansão foliar foi determinada dividindo a área foliar 

estabilizada pelo período final do tempo de expansão foliar (VEF=AF/TEF). O 

tempo de vida foliar foi acompanhado semanalmente. O final do tempo de vida 

foliar foi considerado quando a folha tornou-se amarelada (cerca de 90% da 

área foliar total), ou quando a folha sofreu abscisão natural da planta. 

 
2.10. Alocação de biomassa e índices biométricos 
 

As medidas destrutivas foram realizadas em julho de 2016 (270 dias 

após o início do tratamento), no fim do experimento e nos mesmos cinco 

indivíduos previamente marcados de M. minutiflora e S. capitata em cada 

tratamento para determinação de: massa seca do caule (MSC, g), massa seca 

da raiz (MSR, g), massa seca foliar (MSF, g), massa seca total (MST, g), 

comprimento da raiz (CR, cm), volume da raiz (VR, ml) e número de folhas 

(NF). Em M. minutiflora, também foi avaliado o número de perfilhos e o número 

de raízes adventícias. Em S. capitata foi avaliado o número de nódulos na raiz 

e o diâmetro do coleto (cm). 

Foram calculados os índices biométricos: razão de área foliar (RAF, área 

foliar total/massa seca total, cm2 g-1), área foliar específica (AFE, área foliar 

total/massa seca foliar total, cm2 g-1) e razão raiz/parte aérea (RRPA, massa 

seca de raiz/massa seca da parte aérea, g g-1) dos mesmos cinco indivíduos de 

M. minutiflora e S. capitata. 

 
2.11. Análises estatísticas 
 

O delineamento experimental utilizado no experimento foi em blocos 

casualizados, com duas [CO2] (350 ppm e 1000 ppm) e dois tipos de 

crescimento (sozinhas ou em competição) em subparcelas correspondendo à 

quatro medidas ao longo do tempo (90, 150, 210 e 270 dias após o início do 
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tratamento) em plantas de M. minutiflora e S. capitata. Todos os dados foram 

submetidos à análise de componentes principais (PCA), conduzido pelo 

programa MVSP, versão 3.1 (Kovach Computing Services, Ilha de Anglesey, 

Reino Unido) para identificar as principais variáveis que contribuem para a 

diferença entre os tratamentos e também foi realizada a análise de variância 

(ANOVA) e teste de média (Tukey a 5%) para verificar diferenças entre os 

tratamentos, utilizando o programa estatístico SAEG 9.1. 

 
3. RESULTADOS 
 

O componente principal (PC) 1 no PCA representou 85% da variação 

total no conjunto de dados, enquanto o PC 2 explicou um adicional de 8,1%. 

A PCA apresentou algumas variáveis com alta correlação e dessa forma 

foi possível eliminá-las. São essas: gs, Ci, E, Fv/Fm, TTE, comprimento e 

volume radicular, número de folhas e RAF. 

 
3.1. Caracterização do ambiente das CTA 

 

No fim da estação chuvosa, no mês de março de 2016, foram 

encontrados os maiores valores das temperaturas médias internas e externas 

das CTA, aproximadamente 30ºC e uma queda significativa foi registrada nas 

temperaturas médias internas e externas no mês de junho de 2016 (Figura 3).  

No mês de outubro de 2015 foram encontrados os maiores valores de 

temperatura máxima interna e externa das CTA. Em novembro de 2015 e 

janeiro de 2016 foram registrados os menores valores de temperatura máxima 

externa das CTA (Figura 3). Os maiores valores de temperatura mínima interna 

e externa das CTA foram registrados no mês de janeiro de 2016 e os menores 

valores foram encontrados em junho e julho de 2016 (Figura 3). 
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Figura 3. Temperaturas máximas, médias e mínimas internas (●) e externas (○) das 

CTA nas estações chuvosa de 2015 e seca de 2016. 

 
No curso diário de DFFFA realizado no inverno, os indivíduos de S. 

capitata e M. minutiflora apresentaram maior (p<0,05) DFFFA na região basal e 

distal nos horários de 12h00min e 14h00min (efeito simples da hora do dia, 

Figura 4). 

No verão, as plantas de S. capitata apresentaram maior valor de DFFFA 

(p<0,05) na região basal as 12h00min (efeito simples da hora do dia, Figura 4). 

As 10h00min, a DFFFA que chegou à região distal das plantas de S. capitata 

foi maior (p<0,05) quando estas cresceram em competição com plantas de M. 

minutiflora do que quando cresceram sozinhas (interação tempo x competição, 

Figura 4). As plantas de M. minutiflora apresentaram maior (p<0,05) DFFFA na 

região basal e distal quando cresceram em competição com plantas de S. 

capitata do que quando cresceram sozinhas (Figura 4). 
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Figura 4. DFFFA na região basal e distal (µmol m-2 s-1) ao longo do dia no inverno e no verão em plantas de M. minutiflora e 

S. capitata crescendo sozinhas em [CO2] ambiente (~350 ppm  ○) e em elevada [CO2] (~1000 ppm ●) e em competição em 

[CO2] ambiente ( ) e em elevada [CO2] (▼). Letras maiúsculas comparam diferenças entre os períodos de medições em 

cada tratamento (efeito simples). ** interação dupla. 
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3.2. Trocas gasosas  
 

Os indivíduos de S. capitata apresentaram uma diminuição em Amáx ao 

longo do tempo (efeito simples do tempo). Aos 90 DAT, os indivíduos de S. 

capitata que cresceram sozinhos apresentaram maior valor de Amáx (p<0,05) do 

que os que cresceram em competição (interação tempo x competição, Figura 

5). Os indivíduos de S. capitata que cresceram em atmosfera enriquecida com 

CO2 apresentaram maior Amáx (p<0,05) do que os que cresceram em atmosfera 

com baixa [CO2] aos 210 e 270 DAT (interação tempo x [CO2], Figura 5).  

Os indivíduos de M. minutiflora apresentaram uma diminuição em Amáx 

ao longo do tempo (efeito simples do tempo). Somente aos 270 DAT, as 

plantas de M. minutiflora cultivadas sob [CO2] de 1000 ppm apresentaram 

maior Amáx (p<0,05) do que as que cresceram sob [CO2] de 350 ppm (interação 

tempo x [CO2], Figura 5). 

 

Figura 5. Fotossíntese líquida máxima (Amáx), eficiência quântica máxima do FSII 

(Fv/Fm) e área foliar média em plantas de M. minutiflora e S. capitata crescendo 

sozinhas em [CO2] ambiente (~350 ppm  ○) e em elevada [CO2] (~1000 ppm ●) e em 

competição em [CO2] ambiente ( ) e em elevada [CO2] (▼). Letras maiúsculas 
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comparam diferenças entre os períodos de medições em cada tratamento (efeito 

simples). ** interação dupla. 

 
3.3. Fluorescência da clorofila a 

 

Os indivíduos de S. capitata que cresceram sob [CO2] a 1000 ppm 

apresentaram maior Fv/Fm (p<0,05) quando cresceram em competição com M. 

minutiflora do que quando cresceram sozinhos (interação competição x [CO2], 

Figura 5).  

As plantas de M. minutiflora apresentaram declínio nos valores de Fv/Fm 

ao longo do tempo (efeito simples do tempo, Figura 5). Sob elevada [CO2] 

apresentaram maior Fv/Fm (p<0,05) do que as que cresceram sob baixa [CO2] 

aos 210 e 270 DAT (interação tempo x [CO2], Figura 5). 

 
3.4. Área Foliar média 

 

As plantas de S. capitata apresentaram declínio da AFM ao longo do 

tempo (efeito simples do tempo, Figura 5). Aos 90 DAT, as plantas de S. 

capitata que cresceram em atmosfera enriquecida com CO2 apresentaram 

maior (p<0,05) AFM do que as que cresceram em baixa [CO2] (interação tempo 

x [CO2], Figura 5). 

Os indivíduos de M. minutiflora que cresceram em competição com S. 

capitata apresentaram apenas aos 90 DAT, maior AFM do que quando 

cresceram sozinhos (interação tempo x competição, Figura 5). Aos 90, 150 e 

210 DAT, as plantas de M. minutiflora que cresceram em elevada [CO2] 

apresentaram maior (p<0,05) AFM do que as que cresceram em baixa [CO2] 

(interação tempo x [CO2], Figura 5). 

 
3.5. Índice de conteúdo de clorofila foliar 
 

As plantas de M. minutiflora que cresceram em competição com plantas 

de S. capitata apresentaram maior (p<0,05) Chla quando cresceram em 

atmosfera enriquecida com CO2 do que quando cresceram em baixa [CO2] 

(interação competição x [CO2], Figura 6). A Chlb e Chltotal das plantas de M. 

minutiflora que cresceram sob [CO2] a 350 ppm foi maior (p<0,05) quando 

estas cresceram sozinhas do que quando cresceram em competição com S. 

capitata(interação competição x [CO2], Figura 6). 
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Figura 6. Índice de conteúdo de clorofila a, clorofila b e clorofila total em plantas de M. 

minutiflora e S. capitata crescendo sozinhas em [CO2] ambiente (~350ppm  ○) e em 

elevada [CO2] (~1000 ppm ●) e em competição em [CO2] ambiente ( ) e em elevada 

[CO2]  (▼).** interação dupla. 
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3.6. Arquitetura das plantas 
 

As plantas de S. capitata apresentaram maior (p<0,05) número de ramos 

A1, A2, A3 e número de nós quando cresceram sozinhas e em baixa [CO2] do 

que quando cresceram em competição com M. minutiflora e em elevada [CO2] 

(interação [CO2] x competição, Figura 7).  

As plantas de M. minutiflora apresentaram aumento do número de ramos 

A1, A2 e A3, número de nós, número de perfilhos na touceira e número de 

raízes adventícias ao longo do tempo (efeito simples do tempo). 
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Figura 7. Número de ramos A1, A2 e A3 e número nós em plantas de S. capitata 

crescendo sozinhas em [CO2] ambiente (~350 ppm  ○) e em elevada [CO2] (~1000 

ppm ●) e em competição em [CO2] ambiente ( ) e em elevada [CO2] (▼). Letras 

maiúsculas comparam diferenças entre os períodos de medições em cada tratamento 

(efeito simples). ** interação dupla. 
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número de folhas sob elevada [CO2] do que em baixa [CO2] (interação 

competição x [CO2]). 

Os indivíduos de S. capitata não apresentaram diferença significativa 

entre os tratamentos ([CO2] e competição) para o TEF (Tabela 2). Porém, TVF 

foi maior (p<0,05) nos indivíduos que cresceram em competição (Tabela 2). Os 

indivíduos de S. capitata que cresceram sozinhos, independente da [CO2], 

apresentaram maior VEF do que os que cresceram em competição com M. 

minutiflora (Tabela 2). 

As plantas de M. minutiflora que cresceram em elevada [CO2] 

apresentaram maiores (p<0,05) valores de TEF quando estiveram em 

competição com plantas de S. capitata do que quando cresceram sozinhas 

(interação [CO2] x competição, Tabela 2). O TVF e a VEF das plantas de M. 

minutiflora foram maiores (p<0,05) quando cresceram sozinhas do que quando 

cresceram em competição com as plantas de S. capitata ([CO2] x competição, 

Tabela 2). 

 
Tabela 2. Tempo de expansão foliar (TEF), tempo de vida foliar (TVF) e velocidade de 

expansão foliar (VEF) de plantas de M. minutiflora e S. capitata crescendo sozinhas 

em [CO2] ambiente (~350 ppm ) e em elevada [CO2] (~1000 ppm ) e em competição 

em [CO2] ambiente e em elevada [CO2]. Letras maiúsculas comparam diferenças entre 

o tratamento competição.  

 

Espécies Competição CO2 TEF (dias-1) TVF (dias-1) VEF (cm²/dias-1) 

M. minutiflora 

Sozinhas 

1000 ppm 52,4 ± 14,2 B 273,1 ± 3,7 A 8,9 ± 2,6 A 

500 ppm 88,7 ± 3,6 B 225,8 ± 7,7 A 1,0 ± 0,1 A 

Competição 

1000 ppm 91 ± 4,5 A 181,6 ± 26 B 1,1 ± 0,1 B 

500 ppm 89,8 ± 2,2 A 232,8 ± 9,2 B 0,7 ± 0,2 B 

S. capitata 

Sozinhas 

1000 ppm 24 ± 1,7 78,1 ± 3,9 B 0,4 ± 0,03 A 

500 ppm 21,4 ± 1,1 79,9 ± 3,8 B 0,4 ± 0,02 A 

Competição 

1000 ppm 23,6 ± 1,8 97,2 ± 3,2 A 0,3 ± 0,03 B 

500 ppm 21,4 ± 1,5 85,4 ± 4,5 A 0,3 ± 0,03 B 
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3.7. Alocação de biomassa e índices biométricos 
Os indivíduos de S. capitata não apresentaram diferença significativa entre os tratamentos para a MSF (Tabela 3). A MSC, MSR, 

MST, número de nódulos e diâmetro do coleto dos indivíduos de S. capitata foi maior (p<0,05) quando estes cresceram sozinhos 

do que quando cresceram em competição (Tabelas 3 e 4). Porém, os indivíduos de S. capitata que cresceram em competição com 

M. minutiflora apresentaram maior (p≤0,05) MSR e MST quando cresceram em elevada [CO2] do que quando cresceram em baixa 

[CO2] (Tabela 3). 

 
Tabela 3. Massa seca do caule (MSC), massa seca da raiz (MSR), massa seca das folhas (MSF) e massa seca total (MST) de plantas de M. 

minutiflora e S. capitata crescendo sozinhas em [CO2] ambiente (~350 ppm ) e em elevada [CO2] (~1000 ppm ) e em competição em [CO2] 

ambiente e em elevada [CO2]. Letras maiúsculas comparam diferença entre competição e letras minúsculas comparam diferença entre [CO2]. 

Espécies Competição CO2 MSC (g) MSR (g) MSF (g) MST (g) 

  

Sozinhas 

 

Competição 

 

1000 ppm 180,5 ± 35,5 A 49,1 ± 10,8 57,0 ± 10,1 A 286,7 ± 48,6 A 

500 ppm 179,2 ± 40,5 A 45,2 ± 8,2 66,1 ± 10,5 A 290,6 ± 52,8 A 

M. minutiflora 

 

1000 ppm 64,5 ± 5,6 B 28,6 ± 5,6 22,4 ± 6,0 B 115,6 ± 14,3 B 

500 ppm 132,5 ± 20,8 43,1 ± 18,5 36,5 ± 5,4 B 212,1 ± 41,7 B 

 

 

S. capitata 

 

 

Sozinhas 

 

Competição 

 

1000 ppm 11,7 ± 1,7 A 3,8 ± 0,6 A 4,6 ± 2,1 20,2 ± 1,6 A 

500 ppm 17,2 ± 4,3 A 4,7 ± 1,0 A 6,3 ± 4,1 28,3 ± 7,2 A 

1000 ppm 7,6 ± 2,2 B 9,5 ± 5,3 Ba 3,3 ± 1,5 20,4 ± 5,8 Ba 

500 ppm 2,2 ± 0,9 B 0,8 ± 0,2 Bb 1,0 ± 0,5 4,1 ± 1,6 Bb 
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Independente da [CO2] atmosférica (350 ppm ou 1000 ppm) os 

indivíduos de M. minutiflora apresentaram maior (p<0,05) MSC, MSF e MST 

quando cresceram sozinhos do que quando cresceram em competição (Tabela 

3). 

 
Tabela 4. Número de nódulos e diâmetro do coleto de plantas de S. capitata 

crescendo sozinha em [CO2] ambiente (~350 ppm ) e em elevada [CO2] (~1000 ppm ) 

e em competição com plantas de M. minutiflora em [CO2] ambiente e em elevada 

[CO2]. Letras maiúsculas comparam diferenças entre o tratamento competição. 

 

Espécie Competição CO2 Nº de nódulos Diâmetro do coleto 

S. capitata 

Sozinhas 
1000 ppm 27,4 ± 6,4 A 0,5 ± 0,06 A 

500 ppm 25,2 ± 8,3 A 0,6 ± 0,1 A 

Competição 
1000 ppm 9,4 ± 2,5 B 0,3± 0,04 B 

500 ppm 9,6 ± 1,8 B 0,2 ± 0,05 B 

 
 
Não houve diferença significativa entre os tratamentos para o número de 

perfilhos dos indivíduos de M. minutiflora (Tabela 5). O número de raízes 

adventícias dos indivíduos de M. minutiflora que cresceram em elevada [CO2] 

foi maior (p<0,05) quando estes cresceram sozinhos do que quando cresceram 

em competição com S. capitata (interação [CO2] x competição, Tabela 5). 

 
Tabela 5. Número de perfilhos e de raízes adventícias de plantas de M. minutiflora 

crescendo sozinhas em [CO2] ambiente (~350 ppm ) e em elevada [CO2] (~1000 ppm ) 

e em competição com plantas de S. capitata em [CO2] ambiente e em elevada [CO2]. 

Letras maiúsculas comparam diferenças entre o tratamento competição. 

 

Espécie  Competição  CO2 Nº de perfilhos Raízes Adventícias 

M. minutiflora 

Sozinhas 
1000 ppm 43 ± 5,5 120,2 ± 31,8 A 

500 ppm 40,6 ± 4,5 61,8 ± 6,9 A 

Competição 
1000 ppm 30,4 ± 4,9 31,4 ± 4,1 B 

500 ppm 48,6 ± 5,8 66,4 ± 20,5 B 
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A RRPA dos indivíduos de S. capitata foi maior (p<0,05) quando os 

mesmos cresceram em competição do que quando cresceram sozinhos 

(Tabela 6), porém os indivíduos que cresceram em baixa [CO2] apresentaram 

maior (p<0,05) RRPA do que os que cresceram em elevada [CO2] (Tabela 6). 

Independente da [CO2], os indivíduos de S. capitata apresentaram maior 

(p<0,05) AFE quando cresceram sozinhos do que quando cresceram em 

competição com indivíduos de M. minutiflora (Tabela 6). 

 Os indivíduos de M. minutiflora que cresceram sozinhos apresentaram 

maior (p<0,05) AFE sob [CO2] a 1000 ppm do que em [CO2] a 350 ppm (Tabela 

6).  

 
Tabela 6. Razão raiz parte aérea (RRPA) e área foliar específica (AFE) de plantas de 

M. minutiflora e S. capitata crescendo sozinhas em [CO2] ambiente (~350 ppm ) e em 

elevada [CO2] (~1000 ppm ) e em competição em [CO2] ambiente e em elevada [CO2]. 

Letras maiúsculas comparam diferença entre competição e letras minúsculas 

comparam diferença entre [CO2]. 

 

 

 

 

  

Espécies Competição CO2 RRPA (g-1g-1) AFE (cm2g-1) 

M. minutiflora 

Sozinhas 
1000 ppm 0,3 ± 0,25 157,4 ± 8,5 a 

500 ppm 0,2 ± 0,15 125,2 ± 11,9 b 

Competição 
1000 ppm 0,4 ± 0,2 135,5 ± 11,6 

500 ppm 0,2 ± 0,2 110,5 ± 9,5 b 

S. capitata 

Sozinhas 
1000 ppm 6,2 ± 1,1 B 9,8 ± 0,3 A 

500 ppm 7 ± 3 B 8,4 ± 0,2 A 

Competição 
1000 ppm 15,2 ± 10 Ab 7,1 ± 0,3 B 

500 ppm 86 ± 51,4 Aa 7,2 ± 0,5 B 
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4. DISCUSSÃO 
 
 O declínio nas trocas gasosas foliares das plantas do Cerrado no 

período de inverno (MORAES & PRADO, 1998; FRANCO, 1998) está 

associada às condições de baixa temperatura e escassez hídrica no solo 

(PEREZ & MORAES, 1983). Todavia, em nosso trabalho foi observado maiores 

valores de Amáx nas plantas de S. capitata e M. minutiflora no inverno, em 

condições de elevada [CO2] em relação às plantas sob baixa [CO2]. A maior 

oferta de CO2 foi capaz de manter a alta carboxilação no mesófilo foliar 

(TEZARA et al., 1998), mesmo no período de inverno. A maior Amáx em S. 

capitata, que apresenta hábito foliar sempre-verde, pode estar relacionada à 

maior quantidade de Rubisco como relatado por Warren e Adams (2004). Essa 

acumulação seria uma forma de concentrar nitrogênio (N) sem efeitos adversos 

(osmóticos ou tóxicos) em plantas com folhagem perene. O N assimilado pode 

ser utilizado para fotossíntese e crescimento em condição de estresse, como 

baixas temperaturas. Porém, a maior Amáx em M. minutiflora sob elevada [CO2] 

aos 270 DAT contradiz os resultados que indicam que a fotossíntese em 

plantas C4 não é estimulada em elevadas [CO2] (BOWES, 1993; GHANNOUM 

et al., 2000; POORTER e NAVAS, 2003; DE SOUZA et al., 2005). Em trabalho 

realizado com M. minutiflora, Melo (2015) também encontrou um estímulo da 

Amáx quando os indivíduos dessa espécie cresceram em condições de elevada 

[CO2]. 

A diminuição dos índices de Chla, Chlb e Chltotal de S. capitata ao longo 

do tempo, podem estar relacionados à progressão da senescência foliar 

normalmente observada para comunidades de Cerrado no final da estação 

seca (NARDOTO et al. 2006; KRUPINSKA & HUMBECK, 2008). Carvalho et al 

(2007) também observaram em sítios de Cerrado (aberto e fechado) uma 

variação sazonal das concentrações de pigmentos que foi atribuída a 

senescência foliar no final do período seco. A senescência pode ser definida 

como um processo altamente regulado que leva eventualmente à morte das 

células de órgãos únicos como folhas ou mesmo plantas inteiras (KRUPINSKA 

& HUMBECK, 2008). Todavia, as folhas cultivadas sob altas [CO2] tem 

apresentado uma elevada síntese de clorofila, como foi observada para a Chla 

nos indivíduos de M. minutiflora (REID et al., 1991, SOUZA et al., 2016). Esse 
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ajustamento das plantas sob elevada [CO2] resulta em maior atividade 

fotossintética (BHATT et al., 2010). Porém, o efeito negativo da elevada [CO2] 

no teor de Chlb nas plantas de M. minutiflora pode ser devido ao acúmulo de 

amido que destrói cloroplastos e diminui a síntese de clorofila ou aumenta a 

degradação da mesma (DELUCIA et al., 1985). O aumento da [CO2] e a 

competição podem causar uma diminuição na absorção de nitrogênio 

(CONROY & HOCKING, 1993), contribuindo também para a perda de Chltotal 

(SHANGGUAN et al., 2000). 

O incremento dos valores de Fv/Fm das plantas de S. capitata que 

cresceram em elevada [CO2] e em competição com M. minutiflora e dos 

indivíduos de M. minutiflora sob elevada [CO2] indica uma maior eficiência de 

captura ou de uso da luz por essas plantas (RIBEIRO et al., 2005). A área foliar 

é uma característica morfológica importante, pois demonstra como as espécies 

lidam com determinadas condições ambientais e com a presença de 

competidores (WESTOBY et al., 2002). O incremento da área foliar nas plantas 

de S. capitata que cresceram em elevada [CO2] aos 90 dias após o início do 

tratamento pode ter sido uma resposta imediata ao efeito do CO2 que é comum 

na fase inicial do crescimento vegetal (CENTRITTO, 1999) e a diminuição de 

área foliar nos meses seguintes pode sugerir que as folhas produzidas em 

atmosfera enriquecida com CO2 alocaram menos carbono ao longo do tempo 

(OLIVEIRAet al., 2010). As espécies de gramíneas tem apresentado maior 

índice de área foliar em níveis elevados de CO2 em comparação com as 

plantas em níveis normais (WAND et al., 1999; MANEA  & LEISHMAN, 2014), 

como foi observado para M. minutiflora em nosso estudo. Esse aumento pode 

ser em função de mudanças anatômicas, como maior quantidade de células do 

mesófilo (TAYLOR et al., 1994; GARDNER et al., 1995) ou também pode estar 

relacionada a uma morphological upregulation na qual a folha apresenta 

células maiores e maior número de camadas de células (LUO et al., 1999) em 

resposta a elevada [CO2]. 

A maior AFE em razão da elevada [CO2] nas plantas de M. minutiflora 

pode ser uma estratégia para uma maior retenção de fotoassimilados e 

aumento da área foliar com o propósito de ampliar a superfície fotossintética 

(JONES & MCLEOD, 1990). Além das altas taxas fotossintéticas, as espécies 

com maior área foliar específica possuem altas taxas de decomposição e 
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rápido rebrotamento vegetativo (POORTER & EVANS, 1998; WESTOBY et al., 

2002; WRIGHT et al., 2004). 

Os indivíduos de S. capitata que cresceram sozinhos e em baixa [CO2] 

apresentaram maior ramificação lateral (ramos A1, A2 e A3), pois, não 

competiam por luz com plantas vizinhas e dessa forma podiam aumentar a 

produção de ramos e folhas. As plantas podem desenvolver ajustamentos 

devido às condições de luz, como: variação do número de folhas, arquitetura 

da copa e altura da planta (LUTTGE, 1997; SANTOS et al., 2012). O maior 

investimento em altura é uma estratégia dos indivíduos de S. capitata para 

minimizar os efeitos do sombreamento por M. minutiflora. O aumento da altura 

em resposta ao incremento de CO2 tem sido relatado em estudos com plantas 

mantidas em elevada [CO2], mostrando que por acumularem mais carbono, as 

plantas podem alocar esse recurso para o comprimento do caule (PRITCHARD 

et al., 1999, AINSWORTH e LONG, 2005). Em adição, a competição também 

influenciou a área foliar específica das plantas de S. capitata, que 

apresentaram maior AFE quando cresceram sozinhas. Como não houve 

competição por espaço, as folhas com diferentes inserções (SOUZA et al., 

2009a, b) devido a sua filotaxia alterna espiralada, têm implicações diretas para 

a interceptação de luz (PRESS, 1999; FASLTER& WESTOBY, 2003), 

aumentando a área de captação de luz para realização de fotossíntese e 

evitando o auto sombreamento pelas suas próprias folhas (SOUZA et al., 

2009a, b). 

A competição por recursos para investimentos em estruturas vegetativas 

e reprodutivas pode influenciar o ciclo de vida das espécies de uma 

comunidade vegetal (SARMIENTO, 1983). O maior TVF dos indivíduos de S. 

capitata que cresceram em elevada [CO2] e em competição é uma estratégia 

para evitar a perda de recursos utilizados para produção foliar e para 

compensar os gastos que tiveram na produção e na manutenção das mesmas, 

como armazenamento de carboidratos de reserva, suporte biomecânico e 

abastecimento de água e nutrientes (REICH et al., 1991; FALSTER, 2011). 

Esse balanço entre o custo de produção de folhas e o benefício que uma folha 

fornece na forma de fixação de carbono é uma estratégia ecológica que 

aumenta o tempo disponível para realização da fotossíntese trazendo assim 

um retorno, mesmo que lento, do investimento feito pela planta (DONOVAN et 
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al., 2011). A maior VEF nas plantas de S. capitata que cresceram sozinhas 

pode ser devido à falta de competição por luz com M. minutiflora. As plantas 

que possuem rápida velocidade de expansão das folhas possuem prioridade na 

utilização dos recursos do meio, como a luz, e normalmente levam vantagem 

na utilização destes recursos (FIRBANK & WATKINSON, 1985). 

O atraso no desenvolvimento foliar (maior TEF e menor TVF e VEF) das 

plantas de M. minutiflora que estiveram em elevada [CO2] e em competição 

com S. capitata confere uma desvantagem a essa espécie, pois aumenta o 

tempo para que o aparato fotossintético esteja pronto e maduro para realização 

da fotossíntese em elevados níveis de [CO2] (REICH et al., 1991), 

comprometendo o ganho de carbono total da planta. 

Ward e Strain (1999) discutem que o estimulo no crescimento inicial pela 

elevada [CO2] diminua em longo prazo devido às mudanças na alocação de 

biomassa e fenologia. Em nosso trabalho, a MSC das plantas de S. capitata 

não sofreu influência da [CO2] e a maior MSC das plantas que cresceram 

sozinhas refletiu num aumento do diâmetro do caule, apontando um 

redirecionamento dos fotoassimilados na parte aérea das plantas para outros 

órgãos que não as folhas, como por exemplo, o caule (BIANCHI et al., 2006). 

Contudo, a competição e a elevada [CO2] resultaram em maior alocação de 

fotoassimilados para as raízes dos indivíduos de S. capitata, aumentando a 

MSR (GERSANI et al., 2001; MAINA et al., 2002). Na presença de 

competidores, o sistema radicular se desenvolve e acumula mais matéria seca 

nas raízes em direção ao competidor do que na direção de outras raízes da 

mesma planta, evitando o desperdício na alocação de carboidratos (FALIK et 

al., 2003) e aumentando a competição por água e nutrientes. Em adição, 

alguns estudos (MOUSSEAU & SAUGIER, 1992; POORTER & PÉREZ-SOBA, 

2002; KÖRNER, 2006) encontraram que a acumulação de biomassa radicular 

aumenta em espécies cultivadas em solos pobres, como é o caso do solo do 

Cerrado, e sob elevada [CO2]. A alta biomassa radicular de plantas crescendo 

sob elevada [CO2] pode gerar um aumento na produção de raízes finas que 

são responsáveis pela absorção de água e nutrientes do solo (NORBY e 

O'NEILL, 1991). Por outro lado, o aumento de raízes adventícias das plantas 

de M. minutiflora pode estar relacionado à maior produção de sacarose em 

resposta à elevada [CO2]. A sacarose aumenta a síntese de etileno (WARREN 
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et al., 1994), que promove a formação de raízes adventícias (DREW et al., 

1979).  

Considerando que o N é um nutriente essencial devido a sua 

composição protéica, porém quimicamente inerte e dessa forma não disponível 

para as plantas, as leguminosas têm uma vantagem competitiva porque são 

capazes de estabelecer uma simbiose com bactérias fixadoras de N através de 

nódulos radiculares que lhes permite ser independentes da disponibilidade de 

nitrogênio do solo (BREWIN, 2002). Entretanto, S. capitata apresentou maior 

formação de nódulos radiculares quando cresceu sozinha, possivelmente 

devido ao maior espaço disponível no solo nessa condição.  

A competição com S. capitata comprometeu a produção de matéria seca 

(MSC, MSF e MST) dos indivíduos de M. minutiflora, que apresentaram maior 

produção de biomassa quando cresceram sozinhos. Uma redução considerável 

na biomassa de espécies em competição interespecífica é resultado da 

competição por espaço entre as plantas que ocupam o mesmo local em um 

determinado período de tempo (GUILHERME, 2000). 
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5. CONSIDERAÇÕES FINAIS 
 

S. capitata e M. minutiflora apresentaram respostas fisiológicas 

significativas ao incremento de CO2 atmosférico, como maior Amáx e aumento 

da eficiência fotoquímica. Porém, a diminuição dos teores de Chla, Chlb e 

Chltotal ao longo do tempo pode ser atribuída a senescência foliar. 

Alterações morfológicas e de crescimento como maior investimento em 

altura e mudanças no padrão de ramificação indicam que as plantas de S. 

capitata foram eficientes no desenvolvimento de estratégias para competir com 

M. minutiflora.  

O investimento em área foliar por ambas as espécies (M. minutiflora e S. 

capitata) sob atmosfera enriquecida com CO2 evidencia que a disponibilidade 

de carbono atua como substrato promovendo expansão do mesofilo e 

aumentando a interceptação de luz pelas folhas.  

O maior incremento em matéria seca pelas plantas de S. capitata em 

condições de elevada [CO2] e competição indica maior produção de 

fotoassimilados em respostas a esses fatores e alocação destes para os 

órgãos que são responsáveis pela aquisição de recursos essenciais, como raiz 

e caule, a fim de melhorar a exploração de recursos, como água e luz na 

presença de uma espécie competidora (M. minutiflora).  

O atraso no desenvolvimento foliar dos indivíduos de M. minutiflora 

(maior TEF e menores TVF e VEF) foi prejudicial na competição com os 

indivíduos de S. capitata, pois o maior tempo para maturação das folhas atrasa 

também o tempo para realização da fotossíntese em taxas elevadas. 

Embora seja conhecido que as espécies C4 exóticas invasoras possam 

ser inicialmente melhores na colonização de áreas, as espécies nativas C3 

podem estar mais bem adaptadas às condições de sazonalidade (seca e baixa 

temperatura) e disponibilidade de N no solo e dessa forma apresentar ajustes 

que lhe conferem vantagens na competição por recursos em condições de 

elevada [CO2].  
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ANEXOS 
 
Tabelas ANOVA 
 

 

 
Variáveis fisiológicas e morfológicas de M. minutiflora 

 
P valor Amáx FV/FM Área foliar Clorofila a Clorofila b Clorofila 

total 
DAT 16,27 0,0 1,2 0,88 2,85 1,85 

Competição 0,16 **** 0,07 0,89 0,13 0,48 

[CO2] 3,47 0.0002 28,6 2,84 0,02 0,00 

Competição*[CO2] 0,08 0,12 0,26 4,27 6,91 5,09 

DAT*Competição 0,65 0,33 3,62 0,21 0,05 0,09 

DAT*[CO2] 4,8 0,006 4,27 1,01 1,02 0,93 

DAT*Competição*[CO2] 0,96 0,35 1,42 1,07 0,62 0,84 

 

 

 

 
Variáveis fisiológicas e morfológicas de S. capitata 

 
P valor Amáx FV/FM Área foliar Altura do 

ramo 
principal 

Número de 
folhas no ramo 

principal 
DAT 23,51 **** 158,2 49,07 33,36 

Competição 6,14 **** 1,48 2,32 134,42 

[CO2] 5,22 **** 13,35 32,31 1,49 

Competição*[CO2] 1,18 0,01 0,24 10,17 6,60 

DAT*Competição 6,21 0,11 0,93 0,58 9,15 

DAT*[CO2] 2,91 **** 5,83 0,79 1,27 

DAT*Competição*[CO2] 1,77 **** 0,33 0,50 2,09 

 
Desenvolvimento foliar de S. capitata 

 
P valor TEF TVF VEF 

Competição 0,02 9,43 5,50 

[CO2] 1,86 1,64 0,00 

Competição*[CO2] 0,01 2,64 0,74 
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Desenvolvimento foliar de M.minutiflora 

 
P valor TEF TVF VEF 

Competição 6,63 8,07 8,63 

[CO2] 5,17 0,02 9,13 

Competição*[CO2] 5,83 11,0 7,86 

 
Matéria seca e índices biométricos de S. capitata 

 
P valor MSC MSR MSF MST Número de 

perfilhos 
Raízes 

adventiceas 
RRPA AFE 

Competição 10,69 0,09 1,84 5,81 0,19 5,10 0,23 38 

[CO2] 0,00 1,83 0,02 0,68 2,28 0,39 0,25 4,29 

Competição* 
[CO2] 

3,43 2,78 0,66 5,98 3,87 6,27 1,58 5,02 

 
Matéria seca e índices biométricos de M. minutiflora 

 
P valor MSC MSR MSF MST Número de 

nódulos 
Diâmetro 
do coleto 

RRPA AFE 

Competição 7,83 0,92 15,52 8,59 9,78 12,67 0,35 16,35 

[CO2] 1,31 0,20 2,02 1,39 0,03 0,12 1,25 39,88 

Competição* 
[CO2] 

1,42 0,61 0,09 1,18 0,05 2,97 0,60 0,61 


