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VARIACOES E IMPACTOS DA CAPACITANCIA NA FLORESTA AMAZONICA
RESUMO

A &gua armazenada, definida como a quantidade de agua disponivel em um tecido, orgéo
ou em toda a planta, fornece contribuigdes significativas para a transpiracao e, portanto,
influencia diretamente as trocas gasosas em toda a arvore. O armazenamento de agua é uma
funcdo do tamanho do reservatorio (por exemplo, volume do xilema ativo ou das folhas) e
da capacitancia, que é a quantidade de agua liberada por unidade de mudanca do potencial
hidrico. Embora o armazenamento de agua desempenhe um papel critico na protecdo dos
fluxos de agua das plantas durante periodos de menor disponibilidade de &gua no meio, ha

pouca informacao sobre o seu papel na floresta amazénica.

Nos investigamos a influéncia da &gua armazenada e da capacitancia hidradlica da madeira,
das folhas e em toda a arvore nas trocas gasosas em uma floresta madura na Amazonia

Central.

Arvores com maior area de xilema ativo apresentaram maior quantidade de uso da agua
armazenada e maior transpiracdo diaria. A capacitancia hidraulica e a capacidade de
armazenamento da madeira foram intimamente associadas a densidade da madeira,
sugerindo potenciais implicacGes na histdria de vida desses individuos. A capacitancia foliar
foi coordenada com a condutividade hidraulica, refletindo para espécies com alta
capacitancia e condutividade hidraulica maiores potenciais hidricos e maiores taxas de
trocas gasosas. Maiores tempos de atrasos entre o fluxo de seiva base e do topo

corresponderam a periodos mais longos onde o fluxo maximo de seiva foi mantido.

Concluimos que a capacitancia hidraulica desempenha um grande papel nas trocas gasosas
e tem o potencial de impactar a historia de vida das arvores na Amazo6nia Central,

caracterizando-a como uma estratégia hidraulica usadas pelas arvores para evitar a seca ao
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acessar reservas de agua para amortecer o estresse hidrico e impactar positivamente a

economia de carbono e agua desses individuos e florestas.

INTRODUCAO

As florestas tropicais sdo drivers importantes dos ciclos globais do carbono e da 4gua (Pan
et al. 2011; Schlesinger e Jasechko. 2014). Na escala regional, a evapotranspiragéo florestal
é responsavel por aproximadamente 50% da precipitacdo local na regido amazoénica (Salati
et al. 1987; Jaschenko et al. 2013; Kunert et al. 2017). O papel da floresta amazonica esta
sendo afetado pela mudanca do clima e seus efeitos, em particular o aumento da severidade
e frequéncia das secas e 0 aumento da temperatura (IPCC, 2014), levando ao aumento da
mortalidade das arvores (Aleixo et al. 2019; Esteban et al. 2021), diminuicdo do
armazenamento de carbono (Yang et al. 2018) e potenciais reducdes da transpiracdo que
alimentam a precipitacdo local (Brienen et al. 2015; Doughty et al. 2015; Ellison et al. 2017).
Os mecanismos subjacentes a estas mudancas funcionais nas florestas sdo pouco
compreendidos devido a informacdo limitada sobre a regulacdo do balango hidrico por
espécies (Barros et al. 2019). Na floresta amazonica, 0 nimero de espécies de arvores pode
chegar a 11.675 (ter Steege et al. 2016). Esta lacuna de conhecimento impede previsdes de
modelos sobre a estabilidade e fungéo futura das florestas tropicais (Davies et al. 2021).
Uma estratégia hidraulica das arvores para regular o balanco hidrico sob condigdes
estressantes é contar com fontes de agua armazenada nas folhas e nos tecidos da madeira
(Scholz et al. 2007; Carrasco et al. 2015; Bucci et al. 2016).

A agua armazenada, definida como a quantidade de agua disponivel em um tecido ou em
toda a planta (Scholz et al. 2011; Kocher et al. 2014), pode ser uma fonte critica de 4gua
para a transpiracao (E:) (Waring e Whitehead, 1979; Cermaék et al. 2007; Scholz et al. 2007).
Redugdes comumente observadas na condutancia estomatica ao meio-dia podem estar
associadas ao esgotamento das reservas internas de agua (Andrade et al. 1998; Meinzer et
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al. 2008). Agua armazenada e a capacitancia hidradlica sdo medidas intimamente
relacionadas (Phillips et al. 2008). Arvores com maior capacitancia hidraulica (C; maior
quantidade de &gua armazenada liberada por unidade de mudanca de potencial hidrico)
podem sustentar taxas de transpiracdo mais altas, permitindo também maior potencial
hidrico foliar, condutancia hidraulica foliar e trocas gasosas (Goldstein et al. 1998; Scholz
et al. 2007; Meinzer et al. 2008). Essa agua liberada afeta transitoriamente a transpiracéo
(Andrade et al. 1998; Goldstein et al. 1998), amortecendo o sistema hidraulico da arvore
durante momentos de alta tensdo (Meinzer et al. 2009) e tem se mostrado um importante
preditor da vulnerabilidade hidraulica a embolia (Meinzer et al. 2008; McCulloh et al.
2014). Compreender a variacdo na agua armazenada e seus impactos subsequentes nas
trocas gasosas das arvores pode ajudar a melhorar as previsdes dos modelos (Xie et al.

2023).

Embora a dgua armazenada desempenha um papel importante no desenvolvimento das
plantas (Carrasco et al. 2015) e provavelmente sua importancia aumente no futuro sob a
mudanca do clima (Kocher et al. 2013), ndo h& informaces suficientes disponiveis para
definir seu papel na floresta amazoénica. As florestas na Amazonia Central, por exemplo,
podem manter E;significativa durante periodos de seca (Malhi et al. 2004; Brum et al. 2018;
Spanner et al. 2022), embora secas particularmente severas podem levar a declinios em E;
(Meng et al. 2022). A manutencéo de E; durante os periodos de seca na Amazoénia tem sido
explicada pelo acesso das raizes as camadas profundas do solo e pela redistribuicdo
hidraulica (Rocha et al. 2004; Oliveira et al. 2005; Spanner et al. 2022). A E: também pode
ser mantida, embora em nivel reduzido, pela regulacéo estomatica ou pela perda de folhas.
Embora ainda ndo tenha sido examinada, a &gua armazenada também pode amortecer as
reducdes de E: em condicdes de seca. A dgua armazenada pode ser uma estratégia hidraulica
particularmente importante em arvores tropicais que vivem em ambientes Umidos com

déficits hidricos moderados (Christoffersen et al. 2016; Santiago et al. 2018; Oliveira et al.
12



2021). Além disso, quando a precipitacdo diminui, h4& um aumento exponencial na
resisténcia ao movimento da agua do solo para as folhas devido ao elevado teor de argila
nos solos tropicais (Fischer et al. 2008). Ter fontes de &gua armazenadas mais proximas dos
estdmatos pode amortecer as flutuagdes na E: e, consequentemente, ter um impacto positivo
nas margens de seguranca hidraulica (Bryant et al. 2020). Portanto, 0o uso de agua
armazenada pode ser um mecanismo adicional que permite manter as trocas gasosas durante

a seca.

NOs investigamos a variacao interespecifica no uso de dgua armazenada e a capacitancia
hidraulica do caule e da folha e suas relagbes com as trocas gasosas foliares em arvores na
Amazodnia Central. Cinco hipoteses orientaram nossa investigacdo. Primeiro, levantamos a
hipo6tese de que a 4gua armazenada aumenta com o tamanho da arvore. Em segundo lugar,
levantamos a hipotese de que a &gua armazenada esta intimamente ligada as estratégias de
histéria de vida da planta, ou seja, 0 continuum viver-rapido morrer-jovem, que se
correlaciona fortemente com a densidade da madeira. Terceiro, levantamos a hipétese de
que a agua armazenada influencia o tempo e a magnitude da transpiracdo. Quarto,
levantamos a hipétese de que a dgua armazenada beneficia as trocas gasosas ao nivel da
folha e ambas sdo afetadas pela elasticidade dos tecidos foliares. Quinto, levantamos a
hipGtese de que a agua armazenada deveria ser coordenada com a conduténcia hidraulica da
planta, onde esta coordenacdo atua para mitigar quedas no potencial hidrico dos tecidos e
aumentos associados a embolia. Juntos, os testes dessas hipoteses deverdo fornecer maior
conhecimento sobre a regulacdo da dindmica da agua e do carbono nas florestas da

Amazonia Central.

MATERIAL E METODOS

Area de estudo
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O estudo foi realizado na Estacdo Experimental de Silvicultura Tropical (E.E.S.T)
pertencente ao Instituto Nacional de Pesquisas da Amazonia (INPA), também conhecida
como ZF-2. A érea estd localizada cerca de 80 km ao norte da cidade de Manaus, na
Amazodnia Central, Brasil. O clima caracteristico da regido de interesse segundo a
classificacdo de Koppen é do tipo Af sem estacao seca definida (Alvarez et al. 2014). Apesar
disso, alguns autores definem a estacdo seca como meses com precipitacdo acumulada
inferior a 100 mm (Tavares et al. 2023), assumindo um valor médio diario de
evapotranspiracdo de 3,3 mm (Aragdo et al. 2007), o que geralmente coincide com 0s meses
de julho, agosto, setembro e outubro na Amazonia Central. A precipitacdo média anual para
aregido é de 2.400 mm (Araujo et al. 2002; Alvarez et al. 2004). A temperatura média anual
na regido de Manaus é de 26,7°C, variando de 25,9°C a 27,7°C (Alvarez et al. 2014). A
floresta é de terra firme, localizada no platé, sob latossolos amarelos distréficos, com altos

teores de argilas e 6xidos de aluminio (Chauvel et al. 1987).

Selecdo das arvores

O presente estudo esté localizado em uma area de floresta tropical madura de terras firme
que recebeu exploracdo madeireira experimental de ¥ de sua area basal em 1987 (Higuchi
et al. 1985). Esta area faz parte de um projeto de manejo florestal que monitora o
crescimento e a mortalidade das arvores com o objetivo de compreender o efeito que
diferentes intensidades de exploragdo podem ter no desenvolvimento futuro da floresta (para
o0 desenho especifico e os resultados do projeto, ver Higuchi et al. 1985; Amaral et al. 2019;
Guai et al. 2019). Selecionamos 19 arvores para nosso estudo sobre armazenamento de dgua
e capacitancia. Selecionamos individuos que abrangiam uma ampla faixa de densidade de
madeira (Chave et al. 2009) e que estavam presentes no estrato do dossel da floresta por
representarem o maior consumo de agua da floresta e também para remover o provéavel

efeito do sombreamento sob a dindmica de E:.

14



Propriedades biofisicas da madeira

As propriedades biofisicas da madeira ligadas ao armazenamento de agua foram obtidas a
partir de nicelos coletados do tronco com auxilio de um trado de Pressler (20 cm de largura
e ~5.15 mm de didmetro). A partir dos ndcleos removidos, utilizamos o método de secagem
em estufa (Chave et al. 2009) para determinar as seguintes variaveis dessas amostras: (1)
densidade da madeira, (2) teor saturado de agua da madeira e a (3) quantidade total de agua

liberada da madeira

A densidade da madeira (WD, g cm™) foi determinada de acordo com Stratton, Goldstein e

Meinzer et al. (2000), utilizando a seguinte formula:

=

S

I
<I=

onde M representa a massa secada da amostra e V é o volume da amostra saturada com
agua. A massa secada foi obtida secando as amostras em estufa a 65°C por cinco dias até
atingirem peso constante. Usamos a defini¢cdo de massa secada ao invés de massa seca uma
vez que 0 processo de secagem que as amostras foram submetidas provavelmente nao
removeu toda a agua de constituicdo quimica ligada as substancias orgéanicas da parede

celular.

O teor saturado de agua da madeira (WSWC) e a quantidade total de &gua liberada da
madeira (CWR) foram determinados seguindo as abordagens de Zieminska et al. (2019) e
Stratton, Goldstein e Meinzer (2000), respectivamente. Esse calculo foi realizado usando as

seguinte férmula:

_ Ms Md
d

onde M;s representa a massa saturada com agua da amostra de madeira e Mq é a massa secada
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da amostra de madeira.

A quantidade total de agua liberada da madeira (CWR, kg m) foi calculada como:

CWR = ——-TL
v

onde Mg € a massa fresca da amostra e V é o volume da amostra.

Para estimar a profundidade e a &rea do xilema ativo, foram usados os ndcleos do tronco de
cada arvore extaridos proximo ao local onde os sensores de fluxo de seiva foram
posicionados. Determinamos a profundidade do xilema ativo pelo método de passagem de
luz (Cosme et al. 2017) e removemos a profundidade da casca e do floema. O método de
passagem da luz funciona com nucleos de madeira que recebem uma luz forte (usamos um
smartphone) e dada a posicdo pararela da luz com a amostra, presume-se que onde ha
passagem de luz devido a vasos abertos, provavelmente a 4gua também passa (Cosme et al.
2017). Calculamos a area total do xilema ativo utilizando a profundidade do xilema ativo e
0 diametro do xilema a altura do peito (DAP) da arvore. Calculamos a area da secédo
transversal do caule a partir do DAP e relacionamos com a area do Xilema ativo para obter

a razdo entre a area do xilema ativo e a area da secéo transversal da arvore.

Densidade de fluxo de seiva e uso de agua

A densidade de fluxo de seiva (g cm™ h't) foi obtida utilizando sensores de fluxo de seiva
com sonda de dissipacao térmica (TDP; PlantSensors, Austrélia) instalados no caule de 19
arvores logo acima da altura do peito (~1,30 m) e também préximos a copa. O método TDP
consiste em sondas inseridas no xilema ativo posicionadas verticalmente a 10-15 cm uma
da outra. A sonda superior foi aquecida a 0,2 W e a sonda inferior usada como referéncia e
a diferenca de temperatura foi relacionada & densidade do fluxo de seiva ou velocidade da

seiva com base na relagdo estabelecida por Granier (1985, 1987).
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F, = aK?
Onde F, é a densidade do fluxo de seiva (g cm s), a € um coeficiente empirico (0,0119),
b € o0 expoente da escala (1,23) e K € um indice de fluxo de seiva calculado a partir das
diferencas de temperatura entre as duas sondas conforme a seguir:

K = ATmax _ 4
AT

Onde AT é a diferenca de temperatura entre a sonda aquecida e ndo aquecida, € AT, é @
méaxima diferenca de temperatura entre as duas sondas que represente o fluxo zero, que aqui
se presume ser atingida todas as noites.

Usamos o software Baseliner, uma ferramenta interativa e de codigo aberto para
processamento de dados de fluxo de seiva (Oishi et al. 2016) para obter os dados de k a
partir de AT considerando que cada noite atingiu fluxo zero. O uso de &gua em toda a arvore
foi calculado multiplicando-se a densidade do fluxo de seiva pela area do xilema ativo.
Utilizamos os sensores de fluxo de seiva localizados na base da arvore e na base da copa
para quantificar a dindmica do uso da 4gua armazenada com base no uso de agua em cada
posicdo (Goldstein et al. 1998; Kocher et al. 2013). Os dados obtidos do sensor de fluxo de
seiva superior deve ser mais firmemente acoplados a transpiracdo foliar do que o sensor na
base devido ao uso de agua armazenada que pode atrasar a resposta do fluxo de seiva nessa
posicdo. Para testar este ponto, seguimos o método de Goldstein et al. (1998) onde o fluxo
de seiva no topo foi primeiro normalizado usando o valor médio diario maximo durante o
periodo analisado. Esses valores normalizados foram entdo divididos pela soma diaria
desses fluxos normalizados e depois multiplicados pelo fluxo total de seiva diario na base,
estabelecendo-se que é igual a transpiracao diaria do individuo (Goldstein et al. 1998). Desta
forma, obtivemos taxas de transpiracdo estimadas por hora. Esta conversdo € baseada na
principio ou lei da conservacdo da massa, onde se assume que toda a agua que passou pelo

ponto A (base) passara pelo ponto B (topo) (Carrasco et al. 2015). A quantidade de agua
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armazenada utilizada foi obtida pela diferenca entre o fluxo de seiva nas duas posi¢oes ap0s
as corregdes anteriores. Quando o fluxo de seiva no topo foi maior que o fluxo de seiva na
base, assumimos que houve uso de agua armazenada, e a soma diéria desses fluxos resultou
no uso diario de agua armazenada (Goldstein et al. 1998; Scholz et al. 2004; Carrasco et al.
2015). A contribuigdo da agua armazenada para o uso de &gua total foi quantificada por
meio da razdo entre a quantidade de 4gua armazenada em relagdo ao uso diario total de &gua

(Scholz et al. 2008).

Potencial hidrico foliar e trocas gasosas

Medicdes de potencial hidrico foliar (Wiear) € trocas gasosas foram realizadas em oito
arvores. Estas medicOes foram realizadas num dia tipico durante a estagdo seca de 2022
entre as 06h00 e as 17h00 entre o intervalo de 1 a 2 horas, que era o tempo para atingir todas
as arvores com o elevador hidraulico (grua) e entdo reiniciar as medi¢des. Um elevador
hidraulico foi utilizado para acessar a folhagem da copa entre 20 e 25 m de altura (modelo
S65, Genie). As amostras foram selecionadas de acordo com os seguintes critérios: (i)
acesso pelo grua e que fosse possivel a realizacdo de medigdes continuas ao longo do dia,
(i) folhas expostas a radiacdo solar, (iii) folhagem intacta e sem epifitas, e (iv) folhas
totalmente expandidas. Utilizamos um sistema de troca gasosa (Li-6400XT, LI-COR,
Lincoln, NE, EUA) para medir a fotossintese (A), transpiracao (E:) e condutancia estomatica
(gs). A concentracdo de referéncia de CO, foi mantida constante em 400 pmol mol? e a
radiacdo fotossinteticamente ativa (PAR) foi ajustada para corresponder as condicOes

ambientais prevalecentes.

Apdbs medicOes de trocas gasosas, as folhas foram destacadas, ensacadas e enviadas para o
solo da floresta, onde foi medido o potencial hidrico em até cinco minutos usando uma

camara de pressao Scholander (Scholander et al. 1965).
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Condutancia hidradlica e capacitancia hidraulica

A condutancia hidréulica do solo as folhas nos galhos por unidade de area do xilema ativo
(Ks) foi determinada a partir da equagéo abaixo seguindo a abordagem de Meinzer et al.
(2003).

Aq”leaf

KS(I

Onde: Fq € a densidade méxima de fluxo de seiva no dia da coleta do potencial hidrico foliar
(descrito na proxima se¢do). 4%, corresponde a diferenca do potencial hidrico foliar
entre o amanhecer (medido entre as 06:00-07:00) e o minimo registrado ao longo do dia. A
capacitancia pode afetar a condutancia hidradlica, por isso selecionamos os valores
maximos de Fq que ocorrem quando ha a menor diferenca entre o fluxo de seiva na base e

no topo, semelhante a Scholz et al. (2007).

A conduténcia hidraulica foliar (Kiear) foi estimada dividindo a maxima transpiracéo foliar
diaria (E,qx) em relacdo a variacdo diaria do potencial hidrico minimo e o da madrugada
(4%}0qr) de acordo com:
Emax

K. o= —

leaf Aq]leaf
A capacitancia individual das arvores (kg MPa) foi calculada como a razdo entre o uso
de 4gua armazenada e a diferenca de potencial hidrico entre a madrugada e o potencial
hidrico minimo diario (Meinzer et al. 2004). Também usamos o intervalo de tempo do
fluxo de seiva entre os sensores da base e do topo como uma medida de armazenamento

de &gua nas arvores (Chen et al. 2015) e capacitancia (Phillips et al. 2008) por meio de

andlise de correlacdo cruzada.

Capacitancia foliar, ponto de perda de turgor e médulo de elasticidade
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A capacitancia foliar (Ciear) foi obtida a partir de curvas de pressédo-volume (curvas PV) de
folhas excisadas, nas quais o potencial hidrico e a massa de &gua foram medidos
repetidamente em laboratorio enquanto secavam em uma bancada. A capacitancia relativa
da folha foi obtida considerando a inclinacdo da fase inicial de liberacdo de a4gua na folha
entre o potencial hidrico da folha e o conteudo relativo de agua (pré-perda de turgor) (por

exemplo, Blackman e Brodribb, 2011).

O ponto de perda de turgor (mp) foi considerado como o potencial hidrico onde a pressdo
de turgor é igual a pressdo osmética (Junior et al. 2020) e ocorre 0 murchamento das folhas
(Barlett et al. 2012). O ponto de perda de turgor (mp) foi calculado identificando o ponto de

inflexdo na curva PV de 1/A¥folha em relagdo ao contetdo relativo de agua.

O mddulo de elasticidade (g) foi obtido segundo Bartlett et al. (2012) de acordo com a

férmula;

AY,

E=——"
ARchtotal

Onde AY, € a variacao do potencial de pressao da folha e ARWCiotal € a variagdo do teor

relativo de agua da folha obtido a partir das curvas pressdo volume das folhas.

RESULTADOS

A densidade do fluxo de seiva na base e no topo das arvores variou diurnamente, com fluxos
mais elevados ao meio-dia e fluxos mais baixos a noite (Figura 1). A densidade maxima de
fluxo de seiva foi significativamente maior no topo (15,6 g cm h) do que na base (9,3 g
cm? hl) (teste t, df=12, t=-3,37, p=0,005 ). Entretanto, foram observadas diferencas

temporais entre a densidade de fluxo de seiva nas duas posi¢es ao longo do tronco no
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periodo da manh&. O fluxo de seiva no topo comegou perto do nascer do sol para todas as
arvores, enquanto o fluxo de seiva na base foi atrasado em média cerca de 35 minutos. O
tempo de atraso médio entre 0s sensores da base e do topo variou de um minuto em uma
arvore Inga splendes, com densidade de madeira de 0,48 g cm™, a 36,6 minutos em Abarema

jupunba com densidade de madeira de 0,74 g cm™,
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Figura 1. a) Variag&o do fluxo de seiva nas posi¢des de base e topo do tronco de uma arvore
de Andira parviflora para um dia tipico da estacéo seca. (b) Diferenca temporal entre o fluxo

de seiva no topo em relagao ao fluxo de seiva na base para Andira parviflora.

Utilizamos as diferencas temporais e de magnitude entre o fluxo de seiva na base e no topo
do tronco para investigar 0 acesso a agua armazenada e sua contribuicdo para a transpiracao
diaria total. Para a maioria das espécies, o uso da agua armazenada ocorreu do nascer do sol
ao meio-dia, embora algumas espécies utilizassem a agua armazenada no periodo da tarde.

O consumo médio de agua armazenada foi de 17,7 L, e a agua armazenada contribuiu com
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22,1% do total diario de E: com variacao de 12% a 57% (p<0,001, Figura 3). A contribuicdo

da 4gua armazenada para a transpiracdo diaria total ndo foi afetada pelo tamanho da arvore

(Figura 3). DAP e SAP explicaram 31% (p=0,04) e 71% (p=0,04) do uso de &gua

armazenada, respectivamente (Figura 2). O uso de &gua armazenada explicou 65% do

consumo diario de agua (p<0,001).

A)

60 1
—

-1

Stored water use (L day

40 1

Y = 0.135DBH'**

R%=0.31
’
-’
7
-~
. ”
”
. [ )
”
- ®
e _~
-
-~
& @
(]
le oo 0 ®
20 40 60 80
DBH (cm)

B)

Stored water use (L day ')

60 1

40 1

Y = 0.085A%%
2_
R?=0.71 4

./

’

L
'

o9 o

-'.‘o.

1000 2000
Sapwood area (cm?)

Figura 2. Uso diario de 4gua armazenada em funcdo de a) diametro a altura do peito e b)

area de xilema ativo para 19 arvores na Amazonia Central.

22



200 1
Y = 28.47 + 1.96 Stored water use
R? = 0.65
e
o [ ] P
150 1 L
. -
— ~
> Phe L]
© -
o o
= P
100+ -
& -
z o -
Io) -’
= -
” - [ ]
50 1 -
-~
o .-
»
o
o0
0 -
0 20 40 60

Stored water use (L day ")

Figura 3. Uso de agua em funcdo do uso de agua armazenada para 19 arvores na Amazonia

Central.

A densidade da madeira emergiu como um importante preditor direto e indireto da liberacéo
e armazenamento de 4gua na madeira. A quantidade total de agua liberada da madeira foi
correlacionada com a densidade da madeira (R2= 0,41, p=0,007; Figura 4A). A densidade
da madeira também foi correlacionada com a capacidade de armazenamento de agua,
avaliada pelo teor saturado de 4gua da madeira (R2= 0,71, p<0,001; Figura 4B). A densidade
da madeira também foi significativamente correlacionada com a razao entre a area do xilema
ativo e area da secéo transversal da arvore (R? = 0,49, p = 0,001; Figura 4C), que por sua
vez influenciou a densidade maxima de fluxo diario de seiva (R? = 0,49, p = 0,001; Figura

3; Figura 4D).
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Figure 4. Relacdes entre densidade da madeira e variaveis ligadas ao armazenamento e
transporte de 4gua, bem como o investimento da arvore em tecido condutor em relacdo a
sua area transversal do caule a altura de 1,30 metros do solo. a) A quantidade total de agua
liberada da madeira em funcdo da densidade da madeira, b) teor saturado de &gua em funcéo
da densidade da madeira; ) razdo entre a area de Xxilema ativo e a area da secdo transversal
do caule em fungdo da densidade da madeira e d) densidade méxima do fluxo de seiva em

funcdo da razdo entre a &rea de xilema ativo e a area da se¢éo transversal do caule..

A duragdo do maximo fluxo de seiva ao longo do dia medido na base das copas variou de 1
hora e 25 minutos a 5 horas, com média de 2 horas e 44 minutos. A quantidade total de agua
liberada da madeira foi correlacionada com a duragdo do maximo fluxo de seiva (R?=0,22,
p=0,06; Figura 5A). O intervalo de tempo ou tempo de atraso entre o0s sensores de fluxo de

seiva do topo e da base também foi correlacionado com a duragdo do méaximo fluxo de seiva
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(R?=0,35, p=0,007; Figura 5B)
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A capacitancia hidradlica (C) foi correlacionado com o potencial hidrico foliar minimo
(R%=0,62, Figura 6A) e com o gradiente do potencial hidrico entre a zona radicular e a copa

(Figura 6 - B, R2=0,40). Arvores com maior C sustentaram maior condutincia estomatica

(R2=0,65, Figura 6C) e maxima fotossintese (R2=0,85, Figura 6D).
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Figura 6) a) Capacitancia hidradlica em relacdo ao Wmin, b) Wmidday-predawn, C) condutancia

estomatica (gs) e d) maxima fotossintese diaria (A).

Semelhante a C da arvore, a capacitancia foliar relativa obtida a partir de curvas de pressao-
volume também foi relacionada ao potencial hidrico foliar minimo, ao gradiente de

potencial hidrico entre solo e copa e as trocas gasosas (Figura 7).
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estomatica (gs) e d) maxima fotossinte diaria (A).

O modulo de elasticidade da folha (¢) emergiu como um importante preditor da capacitancia
e das trocas gasosas no nivel foliar. € explicou quase toda a variacao na capacitancia relativa
da folha (R?=0,95; Figura 8A) e também foi significativamente correlacionado com a
fotossintese (R?=0,89; Figura 8B), e explicou mais da metade da variagdo na condutancia

estomatica (R? =0,59; Figura 8C).
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Figura 8. Modulo de elasticidade da folha em relagdo a a) capacitancia foliar relativa, b)

condutancia estomatica (gs) e, ¢) maxima fotossintese diaria (A).

A condutancia hidraulica da arvore inteira e a condutancia hidraulica foliar foram
correlacionadas com a capacitancia relativa da folha (R? = 0,82 e 0,52, respectivamente,
Figura 9). A capacitancia relativa da folha também foi correlacionada com a densidade

maxima de fluxo de seiva (R%=0,48) e a transpiracdo foliar (R2=0,37; Figura 9).
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Figura 9) Capacitancia foliar relativa em relacdo a a) transpiracdo foliar maxima, b)
condutancia hidraulica foliar, ¢) densidade maxima de fluxo de seiva e d) condutancia

hidraulica de toda a arvore.
DISCUSSAO

As espécies neste local na floresta amazonica central exibiram uma ampla gama de taxas de
transpiracdo e capacitancia, mas havia padrdes consistentes nas relacfes subjacentes a essa
variabilidade. A E; total didria aumentou com o tamanho da arvore, em particular, com a
area do xilema ativo (Figura 2A-B) e com o uso de agua armazenada (Figura 3). A
guantidade total de agua liberada da madeira e o teor saturado de agua na madeira
aumentaram com a densidade da madeira (Figura 4A-B). A densidade da madeira foi
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negativamente correlacionada com a razdo entre a area do xilema ativo e area da secdo
transversal do caule (Figura 4C), que por sua vez aumentou com o maximo fluxo de seiva
(Figura 4D). A duracdo do maximo fluxo de seiva aumentou com a quantidade total de &gua
liberada da madeira e o intervalo de tempo entre o fluxo de seiva base e topo (Figura 5A-
B). O ¥min aumentou com a capacitancia da arvore, enquanto 0 Wmidday-predawn diminuiu
(Figura 6 e 7). A condutancia estomatica (gs) e a fotossintese (A) aumentaram com a
capacitancia da arvore (Figura 6). A capacitancia foliar relativa manteve relagdes na mesma
direcdo que a capacitancia da arvore com ¢s, A, Wmin © Wmidday-predawnn (Figura 7). A
transpiracdo foliar e a densidade méaxima do fluxo de seiva aumentaram com a capacitancia
relativa da folha, assim como a conduténcia hidraulica da folha e da arvore inteira (Figura
9). Em conjunto, vemos uma forte regulamentacao da utilizacdo do armazenamento de dgua

ao nivel das arvores e das folhas e 0 seu impacto nas trocas gasosas ao nivel das folhas.
Uso de agua armazenada aumenta com o tamanho da arvore

Arvores maiores tiveram maior uso de agua armazenada (Figura 2A-B), o que
posteriormente se traduziu em maior uso diario total de 4gua (Figura 3). Arvores maiores
tém uma area maior de xilema ativo (Berry et al. 2017; Aparecido et al. 2018; Aparecido et
al. 2019; Spanner et al. 2022) disponivel para conduzir e armazenar dgua (Goldstein et al.
1998). Esse maior uso da agua armazenada nas arvores de grande porte é importante para
mitigar os grandes desequilibrios entre demanda e oferta de agua causados pela maior altura

desses individuos (Meinzer et al. 2004; Gorgens et al. 2020; Lima et al. 2021).

A copa das arvores altas esta sujeita a maior incidéncia de radiacao solar, temperaturas mais
elevadas e menor umidade relativa do ar (Deng et al. 2021), causando maior demanda por
E:. Em contraste, arvores mais altas podem ter maior resisténcia ao transporte de 4gua para
a copa devido ao maior comprimento do caminho hidraulico e a queda hidrostatica do

potencial hidrico com a altura (Cruiziet et al. 2002; Garcia et al., 2021). Em conjunto, a
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maior demanda por E;, juntamente com a maior resisténcia hidraulica nas arvores mais altas,
poderia promover uma maior vulnerabilidade hidréulica, e portanto uma maior utilizacdo
da 4gua armazenada poderia servir para aliviar este risco de embolia relacionado com a

maior altura.
A densidade da madeira influencia o uso da agua armazenada

A densidade da madeira € uma medida do investimento em matéria seca em relacdo ao
volume verde e oferece informacdes valiosas sobre a alocagdo de recursos nas plantas em
relacdo a sua economia de agua e carbono (Chave et al. 2009). Arvores com baixa densidade
de madeira apresentam maior capacidade de armazenar dgua por unidade de volume de
madeira e maior capacidade de liberar agua armazenada devido a composi¢cdo e arranjo
celular (Jupa et al. 2016). Arvores de baixa densidade de madeira também geralmente
possuem vasos mais largos, o que aumenta sua condutividade hidraulica (Poorter et al.
2010), facilitando assim altas taxas de E:. Embora a condutividade hidraulica impulsione
altas taxas de Et, descobrimos que o armazenamento de agua e a capacitancia desempenham
um papel significativo na conducdo da duracdo em que E: € maximo ao longo do dia. A
quantidade total de agua liberada da madeira, o teor de agua saturada da madeira e a area
total do alburno: a area da secdo transversal das arvores aumentou com a diminuicao da
densidade da madeira (Figura 4A-C), de modo que espécies de baixa densidade de madeira
deveriam ser capazes para suportar maior Et por periodos de tempo mais longos. Esses
impactos estruturais na disponibilidade de dgua armazenada influenciaram de fato o Et de
toda a &rvore, em que as arvores com maior area de alburno: a area transversal e a liberacéo
cumulativa de &gua, respectivamente, tiveram maior densidade de fluxo de seiva (Figura
4D) e maior duracdo do fluxo maximo de seiva (Figura 5A). Além disso, uma maior duracao
do fluxo maximo de seiva foi associada a um maior uso de &gua em toda a arvore, indexado

pelo intervalo de tempo entre o fluxo de seiva na base e no topo das arvores (Figura 5B).
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Estes resultados sdo consistentes com os das arvores do Panamé, onde a duracéo do fluxo
maximo de seiva aumentou com o uso da agua armazenada (Goldstein et al. 1998). A
utilizacdo crescente de agua armazenada em arvores com menor densidade de madeira
fornece informacgdes sobre 0s mecanismos subjacentes a0 modo como as espécies com
menor densidade de madeira tém taxas de crescimento mais elevadas (Poorter et al. 2008;
Chave et al. 2009; Hietz et al. 2017). Arvores de crescimento mais rapido requerem maior
absorcdo de carbono, que pode ser apoiada através do fornecimento adicional de 4gua para

Et (Carrasco et al. 2015; Janssen et al., 2019) e, portanto, maior gs e A.
A agua armazenada influencia as trocas gasosas no nivel das folhas das arvores do dossel

A variacao no uso de dgua armazenada, na capacitancia da madeira e na arvore inteira variou
com as propriedades ao nivel da folha de uma maneira consistente com o aumento do uso
de agua armazenada, proporcionando a folhagem maior disponibilidade de agua. O aumento
da capacitancia hidraulica foi associado a um Wmin menos negativo e menor Wmidday-predawn
(Figura 6A-B), consistente com a capacitancia maximizando o fornecimento de 4gua para a
folhagem. Da mesma forma, gs € A aumentaram com a capacitancia da arvore (Figura 6C-
D). Esses resultados sdo consistentes com a expectativa de que uma maior disponibilidade
de agua armazenada para toda a arvore pode reduzir o risco de embolia atraves da
minimizacdo da queda no Wmin € pode maximizar as trocas gasosas atraves do fornecimento
de mais agua (Goldstein et al. 1998; Meinzer et al. 2008). Estes resultados apoiam ainda
mais a ideia de que arvores com menor densidade de madeira podem atingir taxas de
crescimento mais elevadas atraves da utilizacdo de agua armazenada para suportar taxas

mais elevadas de trocas gasosas foliares (Carrasco et al. 2015).

Apesar da menor contribuicdo relativa da agua foliar para o conteddo de agua de toda a
arvore (Waring and Running, 1978), Ciear exibiu relacbes com Wmin, Pmidday-predawn, s € A da

mesma maneira que a capacitancia de toda a arvore (Figura 7). Além disso, 0 aumento da
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Ciear foi relacionado ao aumento da transpiracdo tanto nas folhas como em toda a arvore
(Figura 9A-B), bem como ao aumento da condutancia hidraulica tanto nas folhas como em
toda a arvore (Figura 9B-D). A capacitancia foliar € um importante regulador das respostas
das folhas as flutuagdes na transpiracdo (Stratton et al. 2000; Blackman e Brodribb, 2011)
e tem grandes impactos nas trocas gasosas (Mencuccini 2003; Sack et al. 2003). A Cieaf, €M
particular, esta relacionada com a massa foliar por unidade de area (Blackman e Brodribb,
2011) e possivelmente com variaveis ligadas a anatomia foliar (Blackman e Brodribb, 2011;
Nadal et al. 2018). O médulo de elasticidade, variavel ligada a estrutura anatémica foliar,
teve forte associacdo com a Ciear (Figura 8A), 0 que demonstra uma clara ligacéo entre a
Ciear € a elasticidade dos tecidos foliares (Nadal et al. 2018). O modulo de elasticidade foi

um importante preditor da fotossintese e condutancia (Nadal et al. 2018; Figura 9).

Implicagdes do uso de agua armazenada para a sobrevivéncia e crescimento das arvores

A &gua armazenada foi uma estratégia importante ligada a hidraulica e a economia de
carbono das arvores em nosso local de estudo na floresta amazdnica. Arvores com menor
densidade de madeira tiveram maior uso de agua armazenada e capacitancia no nivel da
arvore e das folhas e foram capazes de manter potenciais hidricos menos negativos, maiores
taxas de trocas gasosas e maior condutancia hidraulica. Esses resultados tém implicacGes
para a sobrevivéncia e o crescimento das arvores. As arvores com uma maior quantidade de
agua armazenada disponivel para amortecer os desequilibrios entre o abastecimento e a
procura de agua poderiam ter menos probabilidades de sofrer falhas hidraulicas e
mortalidade associada, evitando niveis catastroficos de embolia (Hammond et al. 2021;
McDowell et al. 2022). Isto é particularmente relevante para arvores altas que apresentam
potenciais hidricos mais negativos e maior risco de embolia (Fernandez de Una et al. 2023).
No entanto, a falha hidraulica é uma funcdo do potencial hidrico minimo em relacdo a

resisténcia a embolia do xilema, pelo que inferéncias mais fortes sobre a relacdo entre a
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utilizacdo da agua armazenada e a falha hidraulica também exigirdo o exame da
vulnerabilidade hidraulica das espécies (Rowland et al. 2015). O uso de &gua armazenada
para manter a sobrevivéncia pode ser particularmente importante nesta regido onde as
profundidades de enraizamento sdo relativamente menos profundo (Nepstad et al. 2007) e
a resisténcia do xilema a embolia € relativamente baixa (Santiago et al. 2008). Arvores com
maior uso de &gua armazenada também podem ter uma vantagem evolutiva nas florestas
amazénicas, onde a disponibilidade de luz é uma restricdo dominante ao crescimento,
porque as taxas mais altas de troca gasosa em espécies de baixa densidade podem se traduzir
em crescimento mais rapido e, portanto, na obtencdo de posicdes de dossel onde a
competicdo por luz é menor. A forte variagdo na capacitancia e no uso de 4gua armazenada
com a densidade da madeira também pode ser importante para impulsionar a variagdo na
sobrevivéncia e no crescimento entre as espécies (Christoffersen et al. 2016; Oliveira et al.
2021) dada a ampla gama de variagéo na densidade da madeira dentro destes hiper-florestas

diversas.
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ANEXO
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Figura 1. a) Instalacdo e b) manuntencdo de sensores de fluxo de seiva (tipo Granier) em

diferentes arvores da amostra utilizada neste estudo.

43



Figura 2. a) Ascencdo em arvore com técnica de escalada (blocante) para instalacdo de

sensores de fluxo de seiva proximo a copa, b) sensor de fluxo de seiva instalado proximo a
copa de uma das arvores monitoradas e c) acesso a copa de uma das arvores com sensores

de fluxo de seiva usando o elevador vertical (grua).
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Figura 3. Sensores de fluxo de seiva conectados ao datalogger e acondicionados em caixa
para armzenamento e protecdo do sistema. Além disso, a caixa inclui reguladores de tenséo
para a enegia recebida e distribuida para os sensores. A energia € fornecida por placas
solares que ficam a aproximadamente a 200 m do local, na margem de uma estrada que

fornecesse acesso a area.
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Figura 4. Quatro arvores com sensores de fluxo de seiva instalados na base do caule a

aproximadamente 1,30 metros do solo.
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Figura 5. Remocéo do nucleo do tronco de uma das arvores utilizadas neste estudo, e b)
processo de determinacdo da profundidade do xilema ativo com o método de passagem da

luz, utilizando os nlcelos de madeira coletados em (a).
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