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Resumo

O manguezal apresenta elevada produtividade primaria que é, em parte, resultado dos mecanismos
fisiologicos aplicados pelas espécies vegetais as restrigdes ambientais. O objetivo desta sintese € avaliar o estado da
arte dos estudos ecofisioldgicos sobre os manguezais e identificar lacunas que possibilitem ampliar o conhecimento
cientifico sobre os manguezais brasileiros e suas potenciais contribuigdes para as mudangas climaticas. O
agravamento das restrigdes ambientais, como o aumento da salinidade, maior tempo de alagamento e deficiéncia
de nutrientes, induz a diminui¢do da assimilagdo fotossintética, resultando na redugdo do desenvolvimento das
espécies. A resposta de determinada espécie ao estresse depende de sua tolerancia. Conclui-se que os estudos
ecofisiologicos da vegetagdo de mangue sdo pontuais, e seus resultados divergem entre os estudos de campo
e laboratério. No Brasil, esse conhecimento ainda ¢ incipiente, dificultando a previsdo do comportamento das
espécies diante das mudangas climaticas.
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Abstract

Ecophysiological approach to mangroves: a review. Mangrove has a high primary productivity that
partly results from physiological mechanisms applied by plant species to environmental restrictions. This
synthesis aims to assess the state of the art of ecophysiological studies on mangroves and identify gaps that allow
increasing scientific knowledge on Brazilian mangroves and their potential contributions to climate changes.
The worsening of environmental restrictions, such as increased salinity, longer flooding, and nutrient deficiency,
induces a decrease of photosynthetic assimilation, resulting in a reduction in the development of species. The
response of a given species to stress depends on its tolerance. We conclude that ecophysiological studies on
mangrove vegetation are occasional, and their results differ between field and laboratory studies. In Brazil,
this knowledge is still incipient, making it difficult to predict the behavior of species in face of climate change.
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Introducao

A presente revisdo foi realizada com o intuito de
avaliar o estado da arte dos estudos ecofisiologicos
para os manguezais mundiais. Para isto, realizamos
levantamento bibliografico nos principais periddicos
onde sdo publicados temas relacionados a ecologia deste
ecossistema, bem como em revistas especializadas na
fisiologia vegetal. Além disso, literatura classica sobre
o tema e publicada em livros especializados sobre o
manguezal também subsidiam nossa sintese.

Os manguezais despertam interesse de especialistas
na area de ecofisiologia vegetal pela particularidade
de sua vegetagdo. Estas, de acordo com Tomlinson
(1986), enfrentam condi¢des de elevada salinidade e
temperatura, ampla variagdo da maré (submetendo-
as a inundag¢do), deficiéncia de nutrientes, sedimento
inconsolidado, entre outros fatores fisico-quimicos. Este
ambiente, com condi¢des adversas daquelas enfrentadas
pelas demais plantas terrestres (FARNSWORTH,
2000), s6 foi possivel de ser colonizado devido aos
diferentes mecanismos morfologicos, anatomicos,
fisiologicos e bioquimicos apresentados pelas espécies
vegetais, os quais, integrados, contribuem para sua
elevada produtividade (POOP et al., 1985; BALL, 1988;
NAIDOO et al., 2002; 2011; PARIDA et al., 2004;
BARR et al., 2009).

Alteragdes na temperatura em fungao das mudancas
climaticas podem ocasionar modificacdes nas areas de
distribuicdo e na diversidade atual dos manguezais.
Estudos relacionados a obtengdo de dados in situ de
fotossintese didria e sazonal sdo escassos e restritos a
poucas espécies, o que dificulta previsoes futuras sobre
0 comportamento das espécies perante as modificagdes
climaticas.

Portanto, estes mecanismos fisioldgicos empregados
por essas espécies vegetais sdo o foco desta revisdo, na
qual abordaremos anélises dos processos de fotossintese
em condigoes de baixa e elevada salinidade, inundagao e
deficiéncia de nutrientes. O objetivo € avaliar os estudos
ecofisiologicos dos manguezais e identificar caréncias
que permitam ampliar o conhecimento cientifico deste
ecossistema no Brasil e suas potenciais contribuigcdes
para as mudangas climaticas.
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Fotossintese

As espécies de mangue sdo consideradas plantas
C,, pois ndo apresentam anatomia de plantas C,, sua
composicao isotopica (6'3C) varia entre 24,6 ¢ 32,2 %o,
seu ponto de compensagdo do CO, e sua taxa maxima
de fotossintese em temperatura abaixo de 35°C sdo
caracteristicas consideradas tipicas de plantas C,(BALL;
FARQUHAR, 1984a; 1984b; BALL, 1986; PARIDA
et al., 2004). Os estudos pioneiros de Ball e Farquhar
(1984a; 1984b) demonstram que apesar do declinio
na assimilagdo com aumento da salinidade de 50 para
500 nM de NaCl, nao ocorrem diferencas no ponto de
compensagdo do CO, caracteristicos das C..

A fotossintese € o resultado conjunto de trés
processos: o processo fotoquimico, onde ocorre a
absor¢ao de fotons e produgdo de compostos reduzidos
(ATP e NADPH) necessarios ao processo bioquimico,
que por sua vez ¢ responsavel pela assimilagdo
fotossintética do carbono e também pelos processos
de trocas gasosas. Estas tratam da entrada de CO, para
o interior da planta e o efluxo de O, para a atmosfera
através dos estomatos (SOBRADO, 2000; NAIDOO
et al., 2002). Além da parte bioquimica, a assimila¢ao
fotossintética estd sujeita a interferéncia das condigdes
abidticas as quais as espécies vegetais estao submetidas
e que podem resultar em limitacdo da producdo primaria
(BALL, 1988; NAIDOO et al., 2002).

Ao estudar a eficiéncia fotoquimica de manguezais,
Naidoo et al. (2002) observaram que espécies mais
tolerantes a salinidade incrementam sua eficiéncia
fotoquimica com o aumento da salinidade, uma vez
que promovem maior assimilagdo de CO, quando
comparadas com as espécies nao tolerantes. Sobrado
(2000) também verificou 0 mesmo comportamento para
Avicennia germinans (L.) L., Laguncularia racemosa
(L.) Gaertn. e Rhizophora mangle L., sendo que as
primeiras obtiveram maior assimila¢do de carbono do
que R. mangle menos tolerante ao sal. O autor relaciona
o maior desempenho fotossintético realizado por aquelas
espécies ao melhor uso de agua em nivel foliar, apesar
de apresentarem menor transporte de agua.
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Salinidade: seus efeitos sobre a planta

A salinidade no ambiente marinho e no manguezal
deve-se, principalmente, ao cloreto de sddio (NaCl)
dissolvido na agua, correspondente a 86% do total. A
concentracdo média desses sais na agua do mar ¢ de
35 g/kg, correspondendo a 483 mM de Na™ e 558 mM
de CI' (LIBES, 2009). E considerado o principal fator
abidtico ao qual as espécies do manguezal estao sujeitas
(PARIDA; JHA, 2010). Dessa forma, diversos estudos
em laboratério foram desenvolvidos para avaliar a
capacidade de crescimento e/ou a germinagao do mangue
com relagdo a salinidade.

Estas espécies apresentam comportamento distinto
em relacdo a salinidade. Por exemplo, Bruguiera
parviflora (Roxb.) Wt. & Arn. ex Griff. tem seu
maximo crescimento em salinidade em torno de 7
(PARIDA et al., 2004). Rhizophora mucronata Lam.
teve desenvolvimento maximo em salinidades variando
de 8 a 18 (HOPPE-SPEER et al., 2011) em laboratoério.
Avicennia marina (Forsk.) Vierh., considerada mais
tolerante a salinidade, apresenta crescimento 6timo em
salinidade de 9 (CLOUGH, 1984; SPALDING et al.,
2010).

Em geral, o mangue tem seu desenvolvimento
6timo em baixa salinidade. Contudo, algumas espécies
toleram salinidade mais elevada do que outras (BALL,
1988). Espécies do género Rhizophora sdo mais
sensiveis ao aumento de salinidade do que aquelas do
género Avicennia (CLOUGH, 1984). As diferencas estao
presentes dentro dos géneros. Rhizophora apiculata
Blume ¢ mais sensivel do que Rhizophora stylosa Griff.
(BALL et al., 1997).

E notério que as espécies de manguezal sdo
classificadas como vegetacdo halofita (TOMLINSON,
1986; PARIDA; JHA, 2010), pois crescem e se
reproduzem na presenca de sal. Alguns autores
as classificam como halo6fitas facultativas, pois
seu crescimento 6timo ocorre em baixa salinidade
(TOMLINSON, 1986; PARIDA; JHA, 2010). Sustenta-
se esta hipotese porque o aumento da salinidade causa
desequilibrios pelo excesso de ions Na* e Cl- em diversos
orgaos vegetais. As respostas aos disturbios variam de
espécie para espécie dependendo da tolerancia.

Normalmente, manguezais diminuem o potencial
hidrico dos seus tecidos com rela¢do ao sedimento,
permitindo com isto a absor¢ao de 4gua (TOMLINSON,
1986), sendo este o primeiro dos mecanismos de ajuste ao
excesso de sais. A medida que a salinidade do substrato
aumenta, ocorre efeito similar nas concentragdes de Na*
e CI.. Este fato ndo ¢ acompanhado pela entrada de ions
K™ para espécies menos tolerantes a salinidade. Estudos
verificaram aumento na razdo Na*/K* para Bruguiera
gymnorrhiza (L.) Lam. crescendo em 35 de salinidade.
Entretanto, Avicennia marina mantém menor potencial
hidrico por absorver seletivamente o K" (NAIDOO et al.,
2002). Isto resulta em diversidade estrutural e funcional,
levando em algumas situagdes ao estabelecimento de
zonas como proposto por Davis Jr. (1940).

O acumulo de ions leva a consequéncias como
a desestabilizacdo das membranas celulares além de
induzirem estresse oxidativo por meio da formagao
de espécies reativas de oxigénio (PRISCO; GOMES-
FILHO, 2010). Experimentos realizados por Parida
et al. (2003), com plantulas de Bruguiera parviflora
em diferentes salinidades, apontaram que em 28 de
salinidade ha perda parcial do empilhamento granal,
do citocromo B6f e dissociacdao de polipeptidios
ligados intrinsecamente ao fotossistema II (FSII). Essas
disfungdes afetam diretamente a aquisi¢do de carbono
e, indiretamente, o incremento em biomassa. Além
disso, hipersalinidade pode causar desintegracdo de
cloroplastos e de mitocondrias, como observado em A.
marina submetida a 58 de salinidade (NAIDOO et al.,
2011).

Além destes efeitos, o excesso de sal pode alterar
a concentragdo de clorofila, o que pode reduzir a
capacidade fotossintética (NAIDOO et al., 2002).
No entanto, Sobrado (2005) observou aumento na
concentragdao de clorofila a e b em Laguncularia
racemosa, o que indica tolerancia as condigdes impostas
pela concentragdo de sais que, no experimento, ndo foram
superiores a 30. Normalmente, o aumento da salinidade
vem acompanhado pela redu¢do na concentracdo de
clorofila devido a fotoinibicao cronica, pois o teor salino
¢ superior ao tolerado para a espécie estudada, como
visto nos trabalhos de Sobrado (1999), Naidoo et al.
(2002; 2011) e Parida et al. (2003).
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Todos estes fatores associados a desativacdo do
FSII levam a diminui¢do da atividade fotoquimica.
A redugdo da eficiéncia fotoquimica (F /F ) com
incremento em salinidade € observada por varios autores
para A. marina, B.parviflora ¢ R. mucronata (PARIDA
et al., 2003; HOPPE-SPEER et al., 2011; NAIDOO et
al., 2011). O estresse salino provoca também reducdo
da condutancia estomatica ¢ da conducdo no mesofilo,
limitando a fotossintese por baixa difusdo do CO,
(PARIDA et al., 2004), além de diminuir condutividade
hidraulica provocando o fechamento dos estomatos
(SOBRADO, 2001).

Estratégias de absorcao de agua em
condigoes salinas

Mesmo crescendo em um ambiente inundado, a
salinidade elevada dificulta a absor¢ao de agua pelas
plantas (PALIYAVUTH etal., 2004). Assim, as espécies
de mangue t€ém mecanismos para absorver a dgua
contra fortes potenciais osmoticos (TOMLINSON,
1986). Crescer em um meio salino cria basicamente
dois problemas para a planta: (1) a regulagdo osmotica
e (2) a toxidade destes ions. Assim, as plantas t€ém de
absorver os fons inorganicos para neutralizar o gradiente
osmotico. Todavia, o excesso destes no interior da
célula torna-se toxico e tem efeitos negativos sobre a
reprodugdo, o crescimento e sobrevivéncia das plantas
(MEHLIG, 2006).

Para manter a absor¢dao de agua, as plantas de
mangue ndo apenas precisam restringir a perda de agua
por meio de adaptagdes morfologicas e fisioldgicas
(espessamento foliar, aumento do tempo de retengao
do nitrogénio e eficiéncia no uso da dgua), mas também
manter os potenciais de dgua suficientemente baixos
(LOVELOCK; FELLER, 2003; KRAUSS et al., 2008)
no interior das folhas. Estes aspectos fazem com que
a eficiéncia de uso da 4gua, em algumas das espécies
de mangue, seja considerada uma das mais altas de
todas as plantas C, (BALL, 1986), uma vez que estas
normalmente apresentam baixas taxas de transpiracao e
condutancia estomatica (BALL; FARQUHAR, 1984a;
1984b; BALL, 1988; LOVELOCK; BALL, 2002;
SOBRADO, 2005).
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Entretanto, apesar dessas estratégias, para
compensar a elevada osmolaridade de sal no solo, um
dos mecanismos bioquimicos empregados ¢ o acimulo
de solutos compativeis, a partir do aumento de moléculas
pequenas de osmolitos como a glicina-betaina ou alcoois
de acucar (POPPetal., 1985; SAKAMOTO; MURATA,
2000) que ampliam o potencial osmoético sem alterar o
i06nico. Redugdes nos potenciais osmoéticos atraem adgua
para dentro da célula e permitem manter o potencial
de pressao (MOGHAIEB et al., 2004) necessario para
obter agua.

A melhor eficiéncia do uso da dgua associada aos
custos energéticos de excretar e/ou excluir os sais €
a custa de taxas reduzidas de assimila¢do de carbono
(BALL, 1988). Quanto maior o teor de sal no local
menor sera a produtividade e isto ira refletir na estrutura
do bosque.

Durante os periodos de elevada demanda
evaporativa, plantas que excluem sal precisam
economizar agua por causa da capacidade limitada para
extrai-la dos solos salinos (BARR et al., 2009). Smith et
al. (1989) mostraram que a razdo para a reducdo da taxa
de assimilagdo de carbono do mangue na Venezuela foi
em parte devido a salinidade elevada, o que causou maior
potencial osmético no xilema e redugdo da condutancia
estomatica. Em ambientes hipersalinos, os manguezais
apresentam diminutas taxas de assimila¢ao de carbono
e condutancia estomatica, originando bosques descritos
como andes (LUGO; SNEDAKER, 1974).

Outro problema enfrentado pelos manguezais,
devido a salinidade e a elevada demanda evaporativa,
¢ sua vulnerabilidade a embolia ou cavitagdao que pode
obstruir a condutancia hidraulica. Essa vulnerabilidade
¢, principalmente, presente em ambientes hipersalinos,
pois apresentam dificuldade em absor¢do de agua
(LOVELLOCK et al., 2006a; 2006b; MARTIN et al.,
2010). Estudos de Sobrado (2001), com Avicennia
germinans, demonstram que as espécies com maior
eficiéncia no uso da agua possuem esta capacidade
devido a reducao na condug¢ido de seiva no caule. Esta
estratégia ¢ possivel porque as espécies reduzem a
condutancia estomatica a ponto de impedir a embolia
nas células do xilema.
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Tomlinson (1986), ao descrever o tecido xilematico
do mangue, ja associa como mecanismos para evitar a
embolia a diminui¢cdo no didmetro celular. Hao et al.
(2009), comparando a pressao osmotica no solo sob
diferentes salinidades em periodos diurnos e noturnos
para Rhizophora mangle, identificam que a redistribuic@o
da seiva bruta ou reversido da condug@o ocorre para evitar
a embolia, além de amenizar a salinidade no sedimento
em situacdes de baixa frequéncia de inundagao.

Mecanismos de tolerancia a salinidade

As estratégias para determinar baixas taxas de perda
de agua foliar também limitam o ganho de carbono,
fazendo com que espécies que tém ampla tolerancia ao
sal cresgam mais lentamente com aumento da salinidade
do que aquelas menos tolerantes (BALL, 1986; 1988).

De acordo com suas caracteristicas, as espécies de
mangue podem ser classificadas em secretoras de sal —
aquelas que tém glandulas de sal ou pelos para remover o
sal — e ndo secretoras — que ndo apresentam mecanismos
para a excrecdo do sal (SCHOLANDER et al., 1962;
TOMLINSON, 1986). Larcher (2006) descreve as
haléfitas como plantas que toleram ou que resistem ao
sal. Aquelas que resistem ao sal apresentam mecanismos
fisiologicos que sdo: evitar a entrada, diluir e eliminar o
sal. As classificadas como tolerantes seriam aquelas que
toleram o sal no citoplasma. De acordo com Salisbury
e Ross (1994), estas seriam as haldfitas verdadeiras (ou
euhaldfitas). Somente as tolerantes seriam capazes de
tolerar os efeitos toxicos do cloro e sddio no citoplasma
(LARCHER, 2006; SALISBURY; ROSS, 1994).

Popp et al. (1993), revisando os conceitos propostos
por Scholander (1968) e a classificacdo de Larcher
(2006), avaliam a capacidade da vegetagdo de mangue
como capaz de evitar a entrada de sais via raiz e as
estratégias de extrusdo e/ou compartimentagao dos sais.
Concluem que os entendimentos sobre os processos de
exclusdo do sodio e cloro antes do ingresso no xilema
ndo sdo totalmente entendidos, havendo espécies que
nao demonstram diferengas entre as pressoes osmoticas
do sedimento, das raizes, dos caules e das folhas como
afirmado por Scholander (1968). Por outro lado, afirmam
que as espécies que promovem a extrusdo do sal via

glandulas sdo reduzidas dentro da gama de espécies de
mangue.

Em relagdo a compartimentacdo dos sais, este
fendmeno ¢ descrito sendo comum entre as espécies de
mangue, ja que varias apresentam maior conteudo de
sais nas folhas senescentes quando comparadas as novas
(POPPetal., 1993). Além disso, estudos realizados pelos
autores revelaram que com o aumento da salinidade
ocorre acréscimo de metabolitos secundarios, como o
manitol, no citoplasma, concomitante ao incremento de
sodio e cloro nos vacuolos.

Os géneros Aegiceras, Avicennia, Acanthus e
Aegialitis t€ém estruturas glandulares de excre¢do do
sal enquanto Laguncularia e Conocarpus tém estrutura
analoga as glandulas de sal (TOMLINSON, 1986).
Bruguiera gymnorrhiza ¢ Rhizophora mucronata
também excluem sal, no entanto, num processo definido
como realocag@o dos sais para partes senescentes, onde
o sal ¢ acumulado nas folhas mais maduras, as quais sao
eliminadas para excluir o excesso (STEINKE, 1999).
Diferentes espécies tém distintas faixas de tolerancia
ao sal (SUAREZ; MEDINA, 2005) correlacionadas a
sua capacidade de excrecdo e/ou eliminagdo dos sais.
Aquelas que excretam os sais diariamente possuem
capacidade de colonizar ambientes com salinidades
mais elevadas, ao contrario daquelas que armazenam
os sais por periodos maiores (por compartimentagao
ou realocacdo) s6 eliminando-os com morte de suas
estruturas vegetais.

Avicennia sdo conhecidas por excluirem cerca de
90% de sal absorvidos a partir da superficie da raiz, que
pode aumentar a medida que a concentragdo de sal da
agua se amplia (BRANCH; BRANCH, 1995). A exclusao
de sal ¢ obtida criando-se pressdo hidrostatica negativa
na célula que fornece pressao osmética suficientemente
negativa para as raizes para absor¢do de agua, enquanto
todos os outros ions sdo excluidos (MOON et al.,
1986). Estes autores avaliaram que, além do processo
de ultrafiltragdo, a extrusao do sal via sistema de raizes
para as espécies de Avicennia é controlada por aspectos
anatomicos que inviabilizam o transporte apoplastico
da agua até o xilema. Este transporte é impedido pela
suberizagdo das células do cortex da raiz e também
pela banda de Caspary da endoderme. Suarez e Medina
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(2005) mostraram que plantulas de A. geminans foram
significativamente afetadas pela salinidade e tiveram
tolerancia ao sal elevada em comparagdo com outras
espécies semelhantes, como Aegiceras corniculatum
(L.) Blanco e Avicennia marina.

Estudo com Bruguiera gymnorhiza indicou que
area, massa foliar por planta e longevidade aumentaram
com o incremento da salinidade (WANG; LIN, 1999).
A suculéncia foliar pode ser um mecanismo para
evitar concentracdes de sal excessivamente elevadas
(HAGEMEYER, 1997), uma vez que o aumento do
volume do vacuolo permite a dilui¢ao dos ions soluveis.

Redugao do crescimento (menor altura, diminui¢ao
da biomassa e produg¢ao de folha) pode ser interpretada
como resultado do investimento em mecanismos de
tolerancia e/ou resisténcia ao sal (SNEDAKER, 1982;
SUAREZ; MEDINA, 2005), ja que a manutengdo de
tais estratégias reduz a produtividade primaria liquida.

Segundo Kathiresan e Thangam (1990), as
flutuagdes na salinidade dentro do ambiente parecem
ter efeitos mais pronunciados do que a hipersalinidade
continua, uma vez que as plantas adultas tém faixa
superior de tolerancia em relacdo as plantulas. Isso
acontece porque as plantas mais jovens sdo geralmente
mais sensiveis ao sal, crescendo melhor em locais
onde as salinidades sdo menores e, porteriormente,
tornam-se mais tolerante (SCHMITZ et al., 2006).
Entretanto, uma vez o bosque estabelecido, modificagdes
na salinidade podem levar ao colapso do individuo
adulto por menor plasticidade que as plantulas, como
observado em situagdes onde houve alteragdes na
dindmica de inundagdo provocadas por modificacdes
na desembocadura do rio (TOGNELLA et al., 2007).
Os autores observaram que as alteragdes na salinidade
tiveram como resposta da vegetagao a morte das folhas
na por¢do mais alta da copa. Relacionaram tal fato as
alteragdes do potencial osmoético que podem ter ocorrido
nos ramos terminais inviabilizando a manutencao das
folhas por dificuldade no aporte de agua. Com isto,
os individuos adultos tiveram sua estatura diminuida,
permitindo sua sobrevivéncia.
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Inundagao e alagamento

As florestas de manguezal sdao regularmente lavadas
pelas marés. A circulagdo da agua elimina substancias
toxicas para a vegetagdo, como o sulfeto de hidrogénio
(H,S) e oxigenam o sedimento (KNIGHT et al., 2008).
Os padrdes de inundacao das florestas sao diferenciados
e refletem na estrutura da mesma. Os bosques de franja
sdo constantemente inundados pelo movimento da
maré ventilando e removendo os compostos toxicos
e os bosques de bacia sdo geralmente inundados nas
marés mais altas (SCHAEFFER-NOVELLI et al., 2000;
KNIGHT et al., 2008) ficando matéria organica em
decomposicao por periodo maior, causando, em algumas
situacdes, condigdes de anoxia para as raizes.

Em condigdes de alagamento, o mangue deve lidar
com parcial ou completa auséncia de oxigénio dissolvido
para respiracao das raizes (MCKEE, 1996; SKELTON;
ALLAWAY, 1996). Essas espécies, que caracterizam a
vegetacdo de mangue, diferem em sua capacidade de
manter o tecido da raiz aerado afetando a fisiologia e
morfologia das raizes (MCKEE, 1996). A hipoxia causa
diminuicdo na taxa de extensdo da raiz em Avicennia
germinans e Laguncularia racemosa, mas nao em
Rhizophora mangle. Além disso, a hipoxia é responsavel
pela morte de raizes de L. racemosa e pela diminuigdo no
numero de raizes laterais nas trés espécies neotropicais
citadas acima e, também, pelo aumento da parte aérea
em A. germinans ¢ L. racemosa (MCKEE, 1996).
Bruguiera mucronata apresentou similar tendéncia, com
maior altura quando submetida a inundag@o constante,
revelando mudanca na alocag@o de biomassa para a parte
aérea (HOPPE-SPEER et al., 2011).

Estudo realizado com plantulas de Avicennia marina
apontou que o estresse causado apenas por inundagdo
pode ndo ser tdo prejudicial a espécie (SKELTON;
ALLAWAY, 1996). As plantulas de 4. marina em
condigdes de maré baixa aumentam a concentragao
de oxigénio em suas raizes até concentragdo estavel.
Quando sdo submetidas a inundagdo por seis e 22
horas, a concentracdo de oxigé€nio nos pneumatoforos
e raizes de suporte diminui significativamente,
principalmente, quando em maior tempo de inundagdo.
Porém, a concentracado restante de oxigénio ¢ suficiente
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para manter metabolismo aerdbico no nivel de raiz
(SKELTON; ALLAWAY, 1996). Essa concentragdo
¢ determinada pela capacidade que as raizes tém de
armazenar oxigénio na maré baixa, que pode estar ligada
ao aerénquima nas raizes, pois, em mar¢ alta, o espago
interno de gas esta isolado do exterior e ha transferéncia
de oxigénio da estrutura aérea as raizes (TOMLINSON,
1986; SKELTON; ALLAWAY, 1996).

Estudos em laboratorio com plantulas mostraram
que as inundagdes em longo prazo nao tém efeito
persistente sobre as trocas gasosas em Avicennia
germinans, Laguncularia racemosa ou Rhizophora
mangle (PEZESHKI et al., 1990; KRAUSS et al., 20006).
Jaainundagdo de curto prazo reduz a assimilagdo maxima
e respira¢do no escuro em plantulas de 4. germinans,
L. racemosa e R. mangle de acordo com os estudos de
Krauss et al. (2006). No entanto, os mangues maduros
podem ser menos sensiveis a inundagdo de curto prazo
do que as plantulas (NAIDOO et al., 1998). Apesar
dos aumentos da concentragdo do CO, atmosférico
resultarem em taxas de crescimento elevadas, estas sdo
menores do que as reducdes nas taxas de crescimento
observadas quando manguezais estdo cada vez mais
inundados (FARNSWORTH et al., 1995).

Nutrientes

O input de nutrientes no ecossistema manguezal ¢
diferenciado nos bosques de franja e de bacia. Os bosques
de franja sdo expostos a duas condi¢des nutricionais
dependendo da sua localizag@o, préximo ao mar ou ao
rio. Basicamente, os bosques de franja proximos ao
mar s20 oligotrdficos, pois recebem menor descarga de
nutrientes a partir dos rios. Por outro lado, os bosques de
franja no interior dos estudrios recebem grande aporte de
nutrientes provenientes do fluxo fluvial. Os bosques de
bacia requerem input de nutrientes a partir das chuvas e
do escoamento terrestre para melhor desenvolvimento,
pois sdo inundados apenas nas marés altas. As bacias
desenvolvem-se exuberantemente nos locais onde a
precipitacdo € maior do que a evapotranspiragdo local,
isto é, ndo ocorrem estagdoes com déficit hidrico. Se a
evapotranspiracao ¢ maior do que a precipitaciao esses
bosques tem crescimento reduzido, pois além de lidar
com déficit nutricional suportam também as condigdes

de elevada salinidade ou até¢ mesmo hipersalinidade
(SCHAEFFER-NOVELLI et al., 2000) que, em algumas
situagdes, podem resultar em areas de apicum, que sao
regides hipersalinas sem vegetagao.

Muitas areas de manguezal em locais diferentes
do globo sofrem com a reduzida disponibilidade
de nutrientes, principalmente nitrogénio e fosforo,
sendo estes os macroelementos de maior limitagao
ao crescimento da vegetacdo (ALONGI, 2011).
Normalmente essas areas sdo bosques de bacia
permanentemente alagados, com a renovacdo de agua
s06 ocorrendo nas marés mais extremas do ano. Além
disso, apresentam salinidade acima daquela da agua do
mar. Juntamente ao reduzido fornecimento de nutrientes,
processos microbianos, como a taxa de decomposicao
e retencdo de nutrientes na rizosfera, podem reduzir
a disponibilidade de nutrientes para a absor¢do pelas
plantas (NAIDOO, 2006).

Deficiéncia de P estd extremamente ligada a
diminuicdo de transporte de agua, pois diminui o
funcionamento de canais de agua (aquaporinas), que
necessitam de fosforilagdo para o funcionamento
(LOVELOCK et al., 2006a). Essa deficiéncia leva a
reducdo da condutincia estomatica ¢ condutividade
hidraulica, diminui¢do da ramificagdo da parte aérea
e alongamento celular, reduzindo o crescimento das
arvores. Portanto, em locais limitados por P os processos
de coleta e transporte de agua sdo pontos chave para
restringir a produtividade nesses bosques (LOVELOCK
et al., 2004; 2006a; 2006b; NAIDOO, 2006).

A deficiéncia em N também inibe o crescimento
em altura das arvores. Esse elemento ¢ utilizado na
incorporacdo de biomassa (compdem proteinas),
produgdo de solutos compativeis e participam na
composicdo de RUBISCO (enzima responsavel pela
redugdo do CO,) (POOP et al., 1985; MARTIN et
al., 2010). Normalmente, individuos com deficiéncia
em N apresentam menor area foliar, menor eficiéncia
fotoquimica e taxa fotossintética. Bosques limitados
por N, quando fertilizados, tém sua melhoria em
produgdo primaria quando mais carbono ¢ alocado na
area foliar, que pode levar, em alguns casos, ao aumento
em taxa fotossintética (LOVELOCK; FELLER, 2003;
LOVELOCK et al., 2006a; MARTIN et al., 2010).
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Em experimentos de longo prazo, demonstrado por
Feller (1995) em comunidades crescendo sobre solos
calcarios em Twin Cays Belize, a disponibilidade de P
foi o fator ecologico determinante para o crescimento
das plantas. Medina et al. (2010) também associaram
o crescimento deficiente de R. mangle, no leste de
Porto Rico, com uma combinag¢do de limitagdo de P
e estresse hidrico sazonal. Lovelock et al. (2006¢), ao
estudar manguezais onde P era o nutriente limitante, a
fertilizacao com P resultou num aumento do crescimento,
na condutancia hidratlica do caule, na transpiracao e na
fotossintese. Ja estudos no Indo-Pacifico e no Continente
Africano (LOVELOCK et al., 2007) mostraram
variagdo no crescimento independente de ser o N ou
P os fatores limitantes, sendo N aquele nutriente que
mais frequentemente limitou o crescimento das plantas.
No manguezal onde o N era limitante, a fertilizagao
melhorou o crescimento do dossel, mas sem alterar a
condutividade hidrautlica especifica dos caules e das
folhas (LOVELOCK et al., 2006b).

Estudando espécies de Avicennia gernimans
crescendo em dois ambientes com salinidades
contrastantes na Australia, Martin et al. (2010) nao
encontraram efeito significativo da fertilizagdo com P
no crescimento das partes aéreas, enquanto a fertilizacao
com N melhorou o desenvolvimento do dossel,
aumentando a quantidade de folhas, particularmente das
arvores crescendo na area hipersalina. Assim, segundo
estes autores, parece que as restri¢des sobre a absorg¢ao
de 4gua em um ambiente salino pode ser superada, em
certa medida, com a fertilizacdo de N, aumentando o
investimento do N na Rubisco e uma redu¢do no custo
hidrico do ganho de carbono em nivel foliar. Lovelock
e Feller (2003), ao avaliarem a fertilizacdo de 4.
germinans versus Laguncularia racemosa constataram
que o aumento do desempenho fotossintético em A.
germinans com N era muito maior do que o de L.
racemosa fertilizado com o mesmo nutriente.

O nutriente Fosfato (PO,*) em solos de mangue
pode ser imobilizado e indisponivel para uso da planta.
Assim, os organismos que solubilizam P podem ter
implicagdes importantes para o crescimento das plantas,
especialmente em ambientes onde os nutrientes sao
limitados (REEF et al., 2010).
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Mudancas climaticas

Os ecossistemas costeiros, como o manguezal,
sdo extremamente susceptiveis as alteragdes climaticas
(ALONGI, 2008). Elas podem afetar tanto a planta
quanto os processos bioquimicos do solo, pelo aumento
dos niveis de CO,, temperatura, nivel médio do mar
e maior frequéncia de tempestades. Estes sdo todos
aspectos possiveis que podem causar um impacto
significativo sobre a fisiologia do mangue e sobre o
funcionamento do ecossistema (REEF et al., 2010).

Aumento da concentragdo de CO, atmosferico
pode causar aumento em assimilacdo fotossintética e
crescimento das plantas de mangue em baixas salinidades,
como observado em plantulas de Rhizophora apiculata
e Rhizophora stylosa cultivadas em laboratério (BALL
et al., 1997). No entanto, diferengas interespecificas
em resposta ao aumento de CO, e sua relagdo as outras
mudangas climaticas podem alterar padrdes de zonagao
dentro de estudrio (ALONGI, 2008).

Alongi (2008) propde que o aumento da temperatura
atmosférica, além de expandir os limites latitudinais do
ecossistema, diminuiria a assimila¢do fotossintética
em areas aridas e aumentaria em areas de elevada
pluviosidade. Em adi¢do, o aumento de temperatura
pode levar a mudangas na composi¢do da comunidade
devido as diferencas entre as espécies em manter a
temperatura foliar alguns graus abaixo daquela do
ar (LUGO et al., 2007). Barr et al. (2009) estudando
individuos de Rhizophora mangle na Florida, verificaram
que em situagdes onde a temperatura do ar excedeu os
30° C houve desativagdo fotossintética induzida pelo
incremento na temperatura, o que contribuiu para reduzir
a taxa de assimilagao de carbono.

Em relagdo ao aumento no nivel do mar, Mcfadden
et al. (2007) sugerem que cerca de 33 a 44% dos
manguezais mundiais podem ser perdidos no periodo
de 2000 a 2080, devido ao aumento em torno de 36 a
72 cm do nivel médio relativo do mar. No entanto, areas
de manguezal podem sobreviver ao aumento do nivel
do mar dependendo da taxa de acimulo de sedimento
em relagdo a taxa de mudanga do nivel do mar, como
ressaltado por Alongi (2008) e Soares (2009). Além
disso, manguezais com presenca de areas de apicum tém
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a possibilidade de migrar em direcdo a essas planicies,
como observado em Guaratiba, Brasil (SOARES, 2009).

Do ponto de vista fisiologico, o aumento do nivel
do mar diminui a altura e taxa de crescimento dos
individuos (FARNSWORTH et al., 1995), além de
resultar em mudangas na composi¢do da comunidade
devido as diferencas na tolerancia ao alagamento entre
as espécies (ALONGI, 2008).

Aparentemente, altera¢des ambientais isoladas,
como o0 aumento na concentra¢do de CO,, por exemplo,
podem induzir respostas positivas do manguezal. Porém,
quando estes fatores estiverem associados a eleva¢do no
nivel do mar e ocorrendo em velocidade acentuada, as
respostas da vegetagdo poderao ser negativas.

As respostas do manguezal as mudangas climaticas
serdo diversas conforme relatado acima, entretanto,
assume-se que estes poderao se expandir latitudinalmente
(SOARES etal., 2012) desde que haja areas disponiveis
paraisto. Localmente, havera uma expansao em dire¢ao
ao continente em areas onde hoje ocorrem apicuns
ou sobre outros ecossistemas. Areas urbanizadas
inviabilizardo a expansao dos manguezais retroterra.

Por outro lado, a elevacdo da temperatura podera
acarretar a competicdo das espécies de mangue com
plantas de marismas que tem fisiologia C, e com isto
assimilam CO, de forma mais eficiente em temperaturas
acima de 40°C (ADAM, 1990).

Concluindo, esta analise reporta que os estudos
ecofisiologicos da vegetagdo de mangue sdo pontuais,
concentrados em espécies da regido do Indo Pacifico
e, em alguns, apresentam resultados distintos entre
experimentos in situ ¢ em condicdes de laboratorio.
Ambientes onde ocorre maior diversidade especifica
indicam maior resiliéncia para as mudancas climaticas.
No Brasil, o conhecimento das questdes de ecofisiologia
do manguezal ainda sdo incipientes sendo urgente
a elaboracdo de estudos que contribuam para o
entendimento dos processos fisiologicos desta vegetacio
e que permitam o gerenciamento adequado haja vista as
mudangas climaticas esperadas. Recomendamos que
sejam envidados esfor¢os para melhor entendimento dos
processos de assimilag@o de carbono e de nutrientes em
condigOes naturais.
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