REPUBLICA FEDERATIVA DO BRASIL
MINISTERIO DA CIENCIA, TECNOLOGIA E INOVACAO
INSTITUTO NACIONAL DE PESQUISAS DA AMAZONIA

CIENCIAS DE FLORESTAS TROPICAIS

MECANISMOS DE REQULAQAO HIDRICA ASSOCIADOS AREDUCAO NA
FOTOSSINTESE EM ARVORES DE DOSSEL NA AMAZONIA CENTRAL

MAQUELLE NEVES GARCIA

Manaus-AM
2016



REPUBLICA FEDERATIVA DO BRASIL
MINISTERIO DA CIENCIA, TECNOLOGIA E INOVACAO
INSTITUTO NACIONAL DE PESQUISAS DA AMAZONIA

CIENCIAS DE FLORESTAS TROPICAIS

MECANISMOS DE REGULAGAO HIDRICA ASSOCIADOS A REDUGAO NA
FOTOSSINTESE EM ARVORES DE DOSSEL NA AMAZONIA CENTRAL

Mestranda: Maquelle Neves Garcia
Orientador: Dr. José Francisco de Carvalho Gongalves
Coorientador: Dr. Marciel José Ferreira

Dissertacdo  apresentada ao
Programa de Pds-Graduacdo em Ciéncias
de Florestas Tropicais do Instituto
Nacional de Pesquisas da Amazobnia
(INPA) como parte das exigéncias para
obtencéo do titulo de Mestre em Ciéncias
de Florestas Tropicais.

Manaus-AM
2016



G216m  Garcia, Maquelle Neves
Mecanismos de regulagdo hidrica associados a reducgdo na
fotossintese em arvores de dossel na Amazonia Central / Maquelle
Neves Garcia. --- Manaus: [s.n.], 2016.
56 f.: il., color.

Dissertagdo (Mestrado) --- INPA, Manaus, 2016.
Orientador: José Francisco de Carvalho Gonga.
Coorientador: Marciel José Ferreira.

Area de concentragio : Ciéncias de Florestas Tropicais.

1. Arvores de dossel - fotosintese. 2. Mecanismos hidricos. 3.
Reducio da fotosintese. 4. Arvores de dossel — Amazonia central.
L. Titulo

CDD 634.9

Sinopse

Neste estudo foram investigadas como as relagdes hidricas de arvores de
dossel, em floresta primaria, podem ser afetadas pela reducdo da disponibilidade de
precipitacdo sazonal no ambiente, e, em qual magnitude as relacGes hidricas afetam as
trocas gasosas. Circunstancialmente, houve a ocorréncia do El Nifio (2015-2016) que
estd entre os trés eventos mais fortes dentro dos registros histéricos. Resultando, no
sitio de estudo, na menor precipitacdo da estacdo seca dos Ultimos 16 anos. No geral o
comportamento das arvores foram de isohidria, embora, grupos funcionais expressaram
diferencas nas relacBes hidricas. Adicionalmente, levando em consideracdo o0s
parametros que indicam tolerdncia a seca, ha indicios que arvores de grande porte
podem ser menos tolerantes ao estresse hidrico.

Palavras-chave:
Potencial hidrico foliar, condutancia estomatica, carboidratos néo
estruturais, El Nifio, tolerancia a seca
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RESUMO

Considerando os eventos relacionados as mudancgas climaticas, em particular, a
ocorréncia de secas extremas (e. g. El Nifio), a floresta pode apresentar queda na produtividade
primaria e aumento de mortalidade de arvores. Tanto a produtividade quanto a mortalidade tém
grande impacto no balanco global de carbono, particularmente, sobre a mortalidade de arvores
as principais hipoteses tém sido elaboradas a partir do contexto associando as relacées hidricas
como principal fator. Neste sentido, argumenta-se que a intensificagdo de eventos de seca,
aumenta a susceptibilidade das plantas a morte por falha hidraulica ou por deplecdo de
carboidratos em resposta ao fechamento estomatico. Assim, o presente estudo tem como
objetivo investigar as diferencas nas relagdes hidricas e indicar evidéncias da tolerancia a seca
em &rvores de dossel na Amazodnia central, em ano de ocorréncia do fenémeno climéatico El
nifio (2015-2016). As variaveis analisadas foram as seguintes: progressdes diarias de potenciais
hidricos, densidade da madeira, caracteristica morfoanatdomicas (massa foliar especifica, indice
estomatico, densidade de estbmatos, espessura da epiderme superior e inferior, e do parénquima
palicadico e lacunoso) parametros de trocas gasosas (fotossintese a luz saturante, condutancia
estomatica, e transpiracdo) teores de carboidratos ndo estruturais (agucares sollveis totais, e
amido), solutos osmorreguladores (prolina e potassio) e caracteristicas hidricas do tecido foliar
(como o potencial osmético, o potencial hidrico no ponto de perda de turgescéncia, e a
elasticidade da parede celular). As analises foram realizadas em quatro periodos sazonais de
precipitacdo (maio, julho, setembro e outubro do ano de 2015). As espécies estudadas foram
agrupadas em relacdo a dindmica de producgdo de folhas em grupos com e sem flush. O
comportamento estomatico sazonal resulta no potencial hidrico minimo (Wmin) acontecendo em
diferentes horarios no dia. Os dois grupos apresentam diferencas nas relacdes hidricas, para
manutenc¢do do Wmin acima de limiares criticos o grupo com flush teve pico de troca de folhas
em periodo que antecede a seca (julho-agosto). Adicionalmente, o comportamento desse grupo
sugere maior capacidade de recuperacdo do teor de dgua a partir do solo com manutencdo de
We.00 cONstantes na estacdo seca. Por outro lado o grupo de planta sem flush possui maiores
alteragdes do estado de hidratacdo, no periodo seco, com menores valores de potencial hidrico
as 6:00 da manhd (We.00). Além disso, verificou-se que a densidade da madeira € menor no
grupo de arvores com flush, variavel também relacionada positivamente com 0 Wnin das
espécies. As caracteristicas morfoanatémicas ndo tiveram relacdes com as respostas sazonais e
entre 0s grupos nas espécies estudadas. A fotossintese foi reduzida 33,6% em resposta a
limitacdo estomatica devido ao estado de hidratacdo das espécies, em contrapartida, houve
reducdes apenas nos teores de amido e os teores de acglcares sollveis totais permaneceram
constantes. N&o foi possivel detectar diferencas sazonais e também entre os grupos no acimulo
de potéssio, mas parece existir inversdo no acimulo de prolina, sendo que o grupo com flush
possui tendéncia em ter maiores concentragdes no periodo seco. Os grupos ndo apresentaram
diferencas nas caracteristicas hidricas dos tecidos foliares. Entretanto, o aumento do didmetro
das arvores esteve relacionado com a reducdo do potencial hidrico no ponto de perda de
turgescéncia (¥+.r). Os resultados sugerem que densidade da madeira exerce papel importante
nas relacGes hidrica das espécies estudadas. Os dois grupos (com e sem flush) apresentam
mecanismos diferentes de uso e conservacdo de agua que convergem em mesma magnitude em
aclimatacOes fisiologicas de reducdo da fotossintese na estacdo seca. Assim, as espécies
estudadas possuem caracteristicas estomaticas com comportamento isohidrico e devido a
necessidade de manter o status hidrico houve limitacdo do consumo de CO; nas folhas das
espécies arboreas estudadas.

Palavras-chave: Potencial hidrico foliar, condutancia estomatica, carboidratos ndo estruturais,
El Nifo, tolerancia a seca.
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SUMMARY

The Amazon rainforest is main tropical forest in the world and keeper large of the
terrestrial carbon. Climate change and increased extreme drought (e. g. El Nifio), the forest can
show a decline in primary productivity and increased tree mortality. Mortality has great impact
on the global carbon balance and current leading hypotheses of plant mortality mechanisms are
based on understanding of plant water relations. The plants are susceptible to death by hydraulic
failure or carbohydrate depletion in response to stomatal closure. We study the differences in
water relations and drought tolerance in canopy trees in the central Amazon in the year EI Nifio
(2015-2016). We measure daily water potentials, morphological and anatomical characteristics,
water characteristics of leaf tissue, parameters of gas exchange, non-structural carbohydrates
and osmoregulators solute. Analyses were during the year 2015, El Nino's year, in seasonal
periods (May, July, September and October). This study involve eleven species classified from
dynamics leaf production in non-flush group and flush group (leaf fall timing). The stomatal
behavior has minimum water potential (\Wmin) Occurring at different times of the day along the
year. The groups differ in seasonal water relationship, to maintain Wmin above critical
thresholds, the group with flush peaked leaf fall before dry season (July-August). In addition,
this group has good capacity for water recovery from soil with stability in We.00 during the dry
season. On the other hand, the non-flush group changes the state of hydration in dry season,
and this was associated with lower in We:00 (More negative). Wood density is lower in flush
group and had the positive relationship with Wmin. The morphological and anatomical
characteristics had no influence in responses seasonal and between the groups. Photosynthesis
reduced from 33.6% in response to stomatal limitation due to the hydration status of the species,
on the other hand there were reductions in the levels of starch, but there was no consumption
of soluble sugars. Unable to detect seasonal differences between the groups and the potassium
accumulation, but proline accumulation in flush grup has higher concentrations trend in the dry
season. Do not exist differences in water characteristics of leaf tissues (¥'r, WLp and €) between
the groups, however the increase in diameter of trees was correlated to the reduction of Wrip.
The results suggest that wood density plays an important role in water ralations of the trees.
The general behavior of the species is isohydric, which led to limiting the consumption of CO»
in dry season. The two groups have different mechanisms of use and conservation of water
convergent in physiological acclimation hence photosynthesis is reduced equally in the dry
season, and lastly the large canopy trees can be more sensitive to extreme drought event.

Keywords: Leaf water potential, stomatal conductance, non-structural carbohydrates, El Nifio,
drought tolerance.
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INTRODUCAO

As florestas tropicais abrigam 42.8% do total de arvores existente no planeta,
aproximadamente 1.3 trilhGes de individuos (CROWTHER et al., 2015). Na floresta
amazbnica e encontrado a maior diversidade de espécies arb6reas do mundo, com
aproximadamente 16 mil espécies (TER STEEGE et al., 2013). Além disso a Amazénia
abrange um territorio de aproximadamente 6 milhdes de kmz, e representa a maior floresta
tropical do mundo, contendo 14% do carbono fixado pela fotossintese na biosfera terrestre
e 17% do carbono estocado pela vegetacdo sendo responsavel por incorporar cerca de 18 Pg
(1Pg=10%g) de carbono por ano (MALHI; GRACE, 2000; ZHAO; RUNNING, 2010;
FELDPAUSCH et al., 2012; TER STEEGE et al., 2013). No entanto, a mortalidade de
arvores também tem papel importante no estoque de carbono pela vegetacdo, pois sdo
responsaveis pelo aumento da dindmica e redu¢do da biomassa na floresta (PHILLIPS et al.,
2009; PHILLIPS et al., 2010; MALHI et al., 2015).

Os tropicos terrestres sdo areas com alta suscetibilidade as mudancas climaticas,
que incluem dentre outros, a maior frequéncia de ocorréncia de eventos extremos, como por
exemplo, o fendmeno climatico El Nifio. O aquecimento das aguas do oceano Pacifico
reflete em padrdes de grandes eventos de secas na Amazénia (EI Nifio) como em 1982, 1997-
98 (FEARNSIDE, 2013) e 2015-2016. De modo que as secas extremas podem afetar as
florestas tropicais alterando a produtividade primaria, e as arvores ficam mais susceptiveis a
mortalidade, tendo impacto direto no balango global de carbono (ASNER et al., 2004;
NEPSTAD et al., 2007; PHILLIPS et al., 2010; ALLEN et al., 2010; CHOAT et al., 2012;
BRIENEN et al., 2015). As principais hipoteses referentes aos mecanismos associados a
mortalidade de arvores, atualmente, sdo de alguma forma baseados nas relacdes hidricas
(MCDOWELL,; SEVANTO, 2010; MCDOWELL, 2011; SALA et al., 2012; MCDOWELL
et al., 2013). Com o prolongamento do evento de seca, as arvores estdo suscetiveis a morte
por i) falha hidraulica ou ii) por deplecdo de carboidratos em resposta ao fechamento
estomatico com o objetivo de reduzir a perda de agua, por conseguinte, estabelecer o dominio
de mecanismos relacionados ao uso e conservacdo de agua pode ser determinante para
definir o tempo de sobrevivéncia do individuo (SEVANTO et al., 2014). Existem diferentes
situacOes entre as espécies ou tipos funcionais, que sugerem diferencas na tolerancia a seca
até mesmo entre espécies que ocorrem no mesmo ambiente, mas em geral verifica-se que a
fotossintese é reduzida em situacdo de regulacdo fisiologica de uso d&gua em resposta a um
estresse ambiental (BONAL et al., 2000; MCDOWELL et al., 2008; ALLEN et al., 2010;
STAHL etal., 2013).
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Estresse, geralmente, é descrito como qualquer fator que perturba o funcionamento
normal de um organismo, e uma seca pode ser um estresse ambiental que produz déficit
hidrico suficiente para perturbar processos fisioldgicos internos (MUNNS; TESTER, 2008).
Assim, a deficiéncia hidrica pode induzir diferentes mecanismos de tolerancia expressos
pelas plantas em resposta ao estresse, que podem implicar em adaptacdo e aclimatagéo.
Evitar o estresse inclui uma variedade de mecanismos de protecdo que atrasam ou impedem
0 impacto negativo em uma arvore, dentre os principais mecanismos identificados, pode-se
citar a queda de folhas para reduzir a transpiracao, o desenvolvimento de sistema radicular
ramificado e profundo para garantir melhor absorcdo de agua e suprir altas taxas de
transpiracdo (SUN et al., 2012; POOT; VENEKLAAS, 2013). O aumento do potencial
hidrico foliar minimo (Wmin) da folha em resposta a baixa densidade da madeira também
pode impedir grandes tensdes nos vasos do xilema (SANTIAGO et al., 2004; ZHANG,;
CAO, 2009). O aumento da espessura da cuticula, a maior espessura de paréngquima lacunoso
e palicadico pode aumentar a massa foliar especifica (LMA) e possibilitar a manutencdo da
capacidade fotossintética maxima (Pmax) mesmo com maiores déficits de pressdo no ar
(KROBER et al., 2014). O LMA também tem sido associado com leaf life-span, por
exemplo, folhas de vida longa apresentam alto investimento em estrutura, alto LMA, e baixa
fotossintese, enquanto folhas de vida curta apresentam alta atividade metabdlica e baixa
massa por unidade area foliar (KENZO et al., 2004; TAKASHIMA et al., 2004;
NIINEMETS et al., 2005; POORTER et al., 2009; OSADA et al., 2014).

A tolerancia a deficiéncia hidrica pode envolver baixo potencial osmotico que é
importante para a manutencdo da turgescéncia celular e igualmente importante para a
regulacdo dos estbmatos por haver correspondéncias diretas entre estas variaveis (SPERRY,
2000; BRODRIBB; HOLBROOK, 2003). Por exemplo, arvores com baixo potenciais
hidricos no ponto de perda de turgescéncia (‘\PLp) e potencial osmotico (W) possuem maior
faixa de potencial hidrico em que as células ficam turgidas, permitindo a manutencéo da
conduténcia estomatica. Enquanto uma parede celular inel&stica (alto €) pode contribuir para
aumentar a captacdo de dgua do solo, pois com pequena reducdo no teor de dgua da folha
haveria grandes altera¢cdes no potencial hidrico foliar (ABRAMS; KUBISKE, 1990; SACK
etal., 2003; LENZ; WRIGHT; WESTOBY, 2006; BLACKMAN; BRODRIBB; JORDAN,
2010). Com aintensificacdo da deficiéncia hidrica, as plantas podem se aclimatar prevenindo
a falha hidraulica por meio do fechamento dos estdmatos com reducdo da transpiracdo, ao
mesmo tempo em que a fotossintese € limitada (BONAL et al., 2000; MIRANDA et al.,

2005; SEVANTO et al., 2014). O consumo de amido e agucares sollveis nesse caso pode
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aumentar a tolerancia, fornecendo carbono para manutenc¢do dos processos celulares (FU et
al., 2012b; MITCHELL etal.,2013). Além disso, os tecidos foliares podem sofrer alteracdes
bioquimicas envolvendo maiores acumulos de substdncias osmoticamente ativas (e. g.
prolina e potassio) que atuam para a regulacdo osmotica e contra os efeitos danosos
produzidos por espécies reativas de oxigénio (VERBRUGGEN; HERMANS, 2008;
HARTMANN et al., 2013). Por outro lado, a ndo aclimatagdo, com taxas constantes da
fotossintese aumenta o risco de desidratacio promovendo danos ao metabolismo
(MCDOWELL, 2011; SALA etal., 2012; MCDOWELL etal., 2013).

De maneira geral muitos avancos foram feitos no entendimento de como o maior
bioma tropical do mundo e um dos mais ricos em diversidade responde a seca (BRANDO et
al., 2008; COSTA etal., 2010; BONAL et al., 2016). No entanto, foram encontrados poucos
registros de estudos que envolvem ecofisiologia de arvores em floresta primaria de terra
firme na Amazénia central (ROBERTS; CABRAL; AGUIAR, 1990; CARSWELL et al.,
2000; MENDES; MARENCO, 2010; MARENCO et al., 2014). Mesmo com 0s avangos no
conhecimento de como o déficit hidrico afeta o funcionamento das plantas, mecanismos que
controlam o ganho de carbono e sobrevivéncia das espécies sob seca na Amazonia central,
em particular em ano de seca extrema (El Nifio), permanecem pouco compreendidos (MEIR;
WOODWARD, 2010; HARTMANN et al., 2015), e limita nossa capacidade de prever
adequadamente o futuro dos ecossistemas florestais as mudancas climaticas. Dessa forma, o
presente estudo tem como objetivo investigar as diferencas nas relagdes hidricas e indicar
evidéncias de tolerancia a seca em arvores de dossel na Amazo6nia central em ano de
ocorréncia do fendbmeno climatico El nifio (2015-2016). Por fim, considerando o cenéario
atual da floresta primaria na Amazonia central e suas interacbes com fatores primarios,
mecanismos de regulacdes hidricas e da fotossintese em diferentes espécies arboreas foram
investigados a partir das seguintes hipoteses: 1) Arvores com menor densidade da madeira
podem manter o potencial hidrico foliar constante no periodo seco. 2) Caracteristicas
morfoanatémicas podem ser diferentes entre grupos funcionais, passando por modifica¢des
ao longo dos periodos sazonais de precipitacdo, podendo ser determinantes na capacidade
da manutencdo da fotossintese entre grupos. 3) As altas regulacdes estomaticas pode reduzir
a fotossintese na estagdo seca e aumentar consumo dos carboidratos de reservas, e acimulo
de solutos osmorreguladores como prolina e potassio. 4) Arvores com menores Wrip, P1 e &

podem passar por poucas altera¢es na condutancia estomatica no periodo seco.
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MATERIAL E METODOS

Localizacéo e caracterizacdo da area de estudo

O estudo foi realizado na Reserva Bioldgica do Cuieiras, reserva florestal continua
pertencente ao Instituto Nacional de Pesquisas da Amazoénia (INPA), localizada a 60 km ao
norte de Manaus-AM. A vegetacdo da area é classificada como floresta ombrofila densa de
terra firme e as arvores de dossel podem alcancar até 40 metros de altura (CHAMBERS et
al., 2004).

O total de precipitacdo media anual € 2200 mm com a presenca de uma estagdo de
baixa precipitacdo (<100 mm/més) entre os meses de julho e setembro (Figura 1a). O déficit
de saturacdo de vapor de &gua é pouco variavel no perfil vertical da floresta. O relevo é
levemente ondulado com a altura variando entre 60 e 120 m, aproximadamente, entre as
regides de platb e baixio. Com solos pobres em nutrientes, nas regides de plat6 o solo possui
elevados teores de argila, sendo classificado como latossolo, nas regides de baixio ocorrem
os espodosolos caracterizados pela textura arenosa (LUIZAO et al., 2004).

O clima na regido é caracterizado por pouca variagao sazonal na temperatura do ar,
com médias mensais variando entre 24 e 27 °C, a umidade relativa do ar atinge um valor
minimo de 75% no més de agosto e um maximo de 92% no més de abril durante o periodo
de alta precipitacdo (ARAUJO, 2002).

Variéveis ambientais

A série historica de precipitacdo referente a 2000-2013 (Figura 1a), corresponde ao
monitoramento da National Aeronautics and Space Administration (NASA) (Tropical
Rainfall Measuring Mission (TRMM)) (disponivel em:
Fonte:http://disc2.nascom.nasa.gov/Giovanni/tovass5TRMM_V7.3B43.2.shtml).

A precipitacdo (Figura 1b; pluviémetro, ARG-100, Environmental Measurements),
umidade do solo (Figura 1c; sonda perfilhadora de umidade do solo, PR1, Delta-T
Instruments, medida nas profundidades de 5 cm; 10 cm; 20 cm; 30 cm; 40 cm; 100 cm),
déficit de pressdo de vapor no ar (DPV) (Figura 1d), umidade relativa do ar (Figura le
termohigrometro, HMP45AC, Vaisala) e temperatura (Figura 1f. Sensor: resisténcia de
Platina; PT100), sdo referentes ao ano de 2015 e foram disponibilizados pelo Experimento
de Grande Escala da Biosfera-Atmosfera na Amazonia (LBA), (Torre K-34, Latitude: 2° 36'
32.67" S; Longitude: 60° 12' 33.48" Wi, altitude 130m). Os dados de precipitacao,
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temperatura, umidade relativa foram coletados a 51 m de altura, acima das copas das arvores.

O DPV foi calculado a partir da diferenca de pressdo de saturacdo de vapor de dgua no ar

75T
(es) [es = 0,6108 10@37.5+D] e pressdo parcial de vapor de dgua no ar (e, ) obtida pela

=% sendo, [DPV = es — e,] (DE ALVARENGA et al., 2014).
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Figura 1: Resumo das variaveis ambientais: (a) precipitacdo mensal média série historica
para area da reserva bioldgica do Cuieiras [(lat: 2,59° S); (lon: 60,21° W) (1998-2014)],
Tropical Rainfall Measuring Mission (TRMM). Dados provenientes do experimento de
Grande Escala da Biosfera-Atmosfera na Amazonia (LBA) Torre K-34, reserva biologica do
cuieiras [2015]: (b) barras indicam precipitacdo anual acumulada, barras destacadas em
cinza indicam os meses que as medidas ecofisioldgicas foram realizadas, linha continua
déficit de pressdo de vapor no ar ao longo do ano (DPV) [no més de julho houve falha no
sensor de Umidade] e linhas pontilhas sdo referentes ao maximo e minimo de precipitacao
dados TRMM [dltimos 15 anos (1998-2014)]. (c) Teor de umidade do solo no perfil de 1 m
de profundidade [maio, julho, setembro e outubro]. (d) DPV ao longo do dia [maio, setembro
e outubro]. (¢) Umidade relativa do ar ao longo do dia [maio, setembro e outubro]. (f)
Temperatura do ar ao longo do dia [maio, setembro e outubro].
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Figura 2: Dados provenientes do experimento de Grande Escala da Biosfera-Atmosfera na
Amazénia (LBA) Torre K-34, reserva bioldgica do Cuieiras [(lat: 2,59° S); (lon: 60,21° W),
2015]. Parte superior da figura: teor de umidade ao longo do dia na camada de 20 cm no
solo. Parte inferior da figura: teor de umidade ao longo do dia na camada de 100 cm no solo.

A densidade de fluxo de fotons fotossintéticos (PPFD) foi medida durante 51,5
dias em maio, julho setembro e outubro [MQS-B sensor (ULM-500 logger, Heinz Walz)] o

sensor foi instalado a 52 m de altura, acima das copas das arvores.
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Figura 3. Valores de densidade de fluxo de fotons fotossinteticamente ativo (PPFD) para
reserva bioldgica do Cuieiras [(lat: 2,59° S); (lon: 60,21° W)] (a) Frequéncia de PPFD [maio,
julho, setembro e outubro]. (b) PPFD ao longo do dia [maio, julho, setembro e outubro].

Coletas e medidas
As coletas de dados foram realizadas em 11 arvores de dossel (Tabela 1) nos meses
de maio, julho, setembro e outubro de 2015. Em funcéo de grande ocorréncia de chuva em

campo no més de maio ndo foi possivel realizar todas as analises previstas mas, foi possivel
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iniciar o monitoramento do potencial hidrico (Tabela 2). Para efeito de esclarecimento de
terminologias 0 més de maio corresponde a estagdo chuvosa, julho é o periodo de transigdo
da estacdo chuvosa para seca, setembro corresponde a estacdo seca e outubro corresponde a
transicdo da estacdo seca para chuvosa em ano de seca comum (Figura 1a).

No ano da realizacdo dessa pesquisa (2015), ocorreu o evento de El Nifio (Figura
1b). Notavelmente, esses eventos sdo caracterizados por periodos de pouca precipitacdo na
Amazonia, verificou-se que o El Nifio de 2015-2016 esta registrado entre os trés eventos
mais graves monitorados desde 1950 segundo a World Climate Services Programme
(WCSP). Outros eventos graves de El Nifio ocorreram nos anos de 1982-1983, 1997-1998
conforme os dados da WCSP. Assim, no presente estudo os meses de setembro e outubro

correspondem a estacdo seca conforme a Figura 1b.

Tabela 1 Descricéo das arvores estudadas, altura que foram realizadas as medidas nas folhas
(AF), altura total da arvore (AT), diametro a 1,30 m do solo (DAP), densidade da madeira
(o) e ranque de biomassa.

N Nome cientifico Familia AF AT DAP o . Rank wx
(m) (cm) (glem?)  Biomassa

1 Vantanea macrocarpa Humiriaceae 20,7 23,8 27 0,83 308
2 Swartzia tomentifera 1 Fabaceae 21,2 22,4 25 0,84 343
3 Eschweilera truncata Myrtaceae 21,1 21,4 13 0,69 35
4 Mezilaurus itauba Lauraceae 19,4 21 20 0,73 214
5 Blepharocalyx sp Fabaceae 20,4 20,4 19 0,38 532
6 Swartzia tomentifera 2 Fabaceae 21,2 27,4 30 0,84 343
7 Humiriastrum sp. Humiriaceae 20 26,8 23 0,67 928
8 Licania micrantha Chrysobalanaceae 21 23,5 22 0,82 160
9 Matayba sp. Sapindaceae 20 20 14 0,75 958
10  Scleronema micranthum 1 Malvaceae 22 32,5 61 0,62 4

11 Scleronema micranthum 2 Malvaceae 23 30 44 0,62 4

* (ZANNE et al., 2009). Global wood density database.
** (FAUSET et al., 2015). Hyperdominance in Amazonian forest carbon cycling.
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Tabela 2: Relagdo de caracteristicas analisadas e respectivos meses de coleta para o ano de
2015.

Caracteristica Meses de 2015

Abril, maio, julho, agosto, setembro e
outubro

Fenologia foliar

Ritmo diario de Woiha
Massa foliar especifica (LMA) Maio, julho, setembro e outubro
Potassio (K*)
Trocas gasosas (Pmax; E; gs)

Carboidratos ndo estruturais foliares Julho, setembro e outubro
Prolina
Anatomia foliar Maio

Curva pressao-volume
Densidade da madeira

Setembro

As 11 arvores amostradas foram acessadas por meio de uma passarela instalada na
copa das arvores a 20 metros de altura. Foram utilizadas folhas maduras de galhos
completamente expostos ao sol, sem ataque de herbivoros e sem epifilas. As arvores
estudadas representam espécies e géneros hiperdominantes na Amazdnia, 0S géneros
Eschweilera, Licania e Swartzia estdo entre as 20 espécies mais dominantes (FAUSET et
al., 2015). Na Amazonia central as espécies Scleronema micranthum e Eschweilera truncata
se destacam na posicdo do rank de biomassa (Tabela 2). As 11 arvores estudas sdo

representantes de 3% do total de biomassa para Amazonia central (FAUSET et al., 2015).

Fenologia foliar

Para determinar as taxas de lancamentos e perda de folhas, foram usados nove
ramos marcados de cada arvore e todas as folhas do galho foram contadas. A medida que
houve o langamento ou queda de folha, os registros eram realizados. O monitoramento foi
realizado mensalmente conforme metodologia de Reich et al., (2004), inicialmente as folhas
foram marcadas com pequenas placas de plastico e numeradas, conforme cada novo
langcamento era realizada novas marcacdes, 0 acompanhamento foi feito em cadernos com
representacdes individuais dos galhos, as quedas também foram contabilizadas.

Para algumas espécies (Figura 4a) entre os meses de julho e agosto acontece alto
evento de lancamento e queda de folhas, com mais de 80% de troca foliar concentrada nesses
meses. Essas espécies sdo classificadas com flush foliar. Espécies com o pico de abscisdo e
lancamento foliar podem contribuir para mudangas substanciais no indice de area foliar

(LAI), e a variacdo de lancamento e perda de folhas nas copas s@o considerados em modelos
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de sazonalidade de produtividade primaria bruta (DOUGHTY; GOULDEN, 2008;
RESTREPO-COUPE et al., 2013).

Outro grupo de espécies (Figura 4b) possui langamentos distribuidos entre abril e
outubro, mas estdo abaixo de 50% de renovacao foliar, com excecdo de Matayba sp. que
possui 60% de queda entre os meses de julho e agosto, no entanto possui troca de folhas

distribuida ao longo do ano, essas espécies sdo classificadas sem flush foliar.

Swartzia tomentifera 1 Vantanea macrocarpa

Swartzia tomentifera 2
_—_—— Licania micrantha
2 4 ) _———— Blepharocalyx sp
_——— Scleronema micranthum 1 3
Humiriastrum

_—— Scleronema micranthum 2 —_ e —_—— Matayba sp.

—_— Eschweilera truncata
_————— - Mezilaurus itauba

R

% Mudanga de folhasnos galhos

@) (b)

Abril Agosto Outubro Abril Agosto  Outubro

Figura 4: Eventos relacionados a mudanca foliar em pontos percentuais na transicdo da
chuva-seca [n=9]. Valores positivos indicam langcamentos, valores negativos indicam quedas
(a) arvores que estdo acima de 80% de renovacéo foliar concentrada em julho e agosto (b)
arvores que possuem renovacao foliar abaixo de 50% distribuidas entre abril e outubro.

Potencial hidrico foliar

O trabalho de campo consistiu na coleta de trés folhas em seis diferentes horarios
de curso diario: 6:00, 8:00, 10:00 12:00, 14:00 e 16:00, foi utilizado bomba de pressao do
modelo 3005-1422 (Soil Moisture Equipment Corp, USA) (SCHOLANDER et al., 1964 e
TURNER,1981). O tempo de coleta de uma folha esteve entre 2-13 segundos, 0 tempo de
medida foi de 30,5 minutos, para reduzir artefatos relacionados a perda de agua no
momento da medida a camera de pressao foi umedecida com auxilio de papel toalha, as

medicbes foram realizadas na passarela.

Densidade da madeira e massa foliar especifica

A densidade da madeira foi medida pelo método de deslocamento de 4gua usando
trés segmentos terminais do ramo de cada espécie. Apds a remocao da casca, foi calculada a
densidade pela razdo da massa seca (secas em estufa a 60° C até peso constante) pelo o

volume da amostra. O volume foi estimado a partir das amostras saturadas que ficaram 12
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horas em &gua destilada para garantir a completa saturacdo. Posteriormente, 0 segmento da
amostra foi submerso em recipiente com &gua destilada adaptado em uma balanca analitica.
A amostra foi posicionada de forma fixa sem tocar nas paredes do recipiente e mantida
submersa com auxilio de uma pequena agulha. A massa registrada na balanca representa o
volume de agua deslocado pela amostra, que foi multiplicado pela densidade de agua, para
obtencao do volume da amostra (BUCCI et al., 2012).

Para obtencdo da massa foliar especifica (LMA) foram coletadas trés folhas por
espécie para medir a area foliar usando um escaner portatil (C1-202 Portable laser leaf area
meter Bio-Science). Posteriormente, essas folhas foram secas em estufa a 60° C até obtencdo

de massa constante. A partir da relagdo entre massa seca e area foliar foi calculado o LMA.

Anatomia foliar

Para o estudo anatémico foram usados cortes transversais e mensurados: espessura
de epiderme superior e inferior, espessura de parénquima lacunoso e pali¢adico, além disso,
foi procedido a dissociacdo da epiderme e quantificados nUmero de estdmatos e células
epidérmicas. Em campo foram coletadas trés folhas por espécie, com boas caracteristicas
fitossanitarias e completamente expandidas. As folhas foram fixadas durante 72 horas em
FAA 50% e armazenadas em alcool 70% até realizacdo dos cortes e dissociacao da epiderme.
Para os cortes transversais sec¢fes das amostras foram obtidas com auxilio de microtomo
nas espessuras de 15-25 pm e, posteriormente, coradas utilizando-se a dupla coloragdo com
azul de astra e fucsina basica, depois foram desidratadas em série alcodlica. Trés cortes por
folha foram feitos variando em regides basais e medianas no sentido do peciolo, as laminas
foram montadas com glicerina. Para dissociacdo da epiderme segmentos da folha foram
colocados em estufa durante 24 horas em solucdo de Franklin (v:v) (KRAUS; ARDUIN,
1997). O material processado foi analisado em microscépio de luz (Zeiss Axioskop 2; Zeiss,
Jena, Alemanha) e documentado (Zeiss Axio Cam MRC) as medidas das sessdes transversais
foram feitas com uso do programa ANAT QUANTI 2.0 (AGUIAR et al., 2007).

Trocas gasosas

A determinacdo das taxas de fotossintese a luz saturante (Pmax), transpiracédo (E) e
condutancia estomatica (gs) foram realizadas com analisador de gas infravermelho portétil,
de sistema aberto LI-COR 6400 (Li—Cor, Nebraska, USA). Uma folha por arvore foi usada

para obtencéo dos dados, os valores dos parametros de trocas gasosas (Pmax, E € gs) maximos
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sempre aconteciam entre 8:00-11:00 horas. O aparelho foi ajustado com uma densidade de
fluxo de fétons saturante (PPFD) de 2000 umol m? s, fluxo de CO, de 400 umol s-1,
concentracdo de CO, em torno 400+4 umol mol?, temperatura de 31°+1 C e vapor de H2O
com 21+1 mmol mol* (SANTOS JR. et al., 2006). A eficiéncia no uso da agua foi obtida

~ P. - A .. , , . -
ela razdo: EUA = ™%, A eficiéncia intrinseca no uso da agua foi calculada pela razéo:
E

EIUA = Pm? (NOGUEIRA et al., 2004).

Caracteristicas hidricas dos tecidos foliares

A partir de leituras realizadas em trés folhas por espécie foram construidas as curvas
pressdo-volume utilizando a técnica de secagem em bancada (TURNER, 1988). As folhas
foram coletadas entre 7:00 e 8:00 da manha para garantir a hidratacdo, em seguida deixadas
de 4-6 h em ambiente saturado de agua e escuro. Durante a fase inicial das medicdes a perda
de &gua e rapida dessa forma o sincronismo das medic¢des de massa foliar e potencial hidrico
foram estabelecidos de modo a coletar de 4-6 pontos na fase ndo linear da curva e de 3-7
pontos na fase linear (pOs perda de turgescéncia). As medidas de potencial hidrico foram
realizadas usando bomba de presséo 600D (PMS, Pressure Chamber Instrument, Oregon,
USA) e as folhas foram pesadas em balanga analitica. O contetdo relativo de agua na célula
saturada (SWC), contetdo relativo de agua na célula no ponto de perda de turgescéncia
(RWCrvp), potencial osmotico em plena turgescéncia (Wr), potencial hidrico foliar no ponto
de perda de turgescéncia (Wrrp), modulo de elasticidade da parede celular (¢) e capacitancia
da célula (CFT) foram calculados usando uma rotina de ajuste de curva pressao volume
estabelecida por Sack e Pasquet-Kok (2011) (Procedimento no  site:

prometheuswiki.publish.csiro.au).

Acucares soluveis totais e amido foliares

Para a determinacgéo dos carboidratos, as folhas foram coletadas durante a manhé e
armazenadas em recipiente térmico com gelo, visando manter as rea¢des metabdlicas em
nivel basal e ndo influenciar a degradacdo dos acglcares. A partir de trés folhas secas em
estufa foi obtido um po fino para posterior analise. Os carboidratos solUveis foram extraidos
conforme metodologia proposta por Passos (1996), 20 mg de material seco em 1mL de etanol
aquoso 80% (v: v) usando micro tubulos de polietileno. A mistura foi mantida em banho-
maria a 95° C durante 30 minutos, posteriormente as amostras foram centrifugadas a 3000

rpm durante 5 min a 4° C. O sobrenadante foi recolhido e o precipitado foi submetido a mais
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trés extracdes com etanol aquoso 80% (v: v). O sobrenadante foi purificado em uma solucao
bifasica de cloroformio-agua (15:15), sendo recuperada a parte da solucdo purificada (sem
lipideos e clorofila). A solucdo foi colada em estufa de circulacdo forcada a 60° C até
evaporacao total da fase aquosa. Posteriormente, foi adicionado 1 mL de dgua destilada para
quantificacdo. O amido foi extraido do precipitado restante apos a extracdo com etanol, com
10 mL de &cido perclérico 35% (v/v) e centrifugado a 10.000 rpm durante 15 min, a 25° C,
recolhendo-se o sobrenadante. Os agUcares sollveis total (AST) e amido das folhas foram
determinados seguindo o método fenol-sulfurico a leitura espectrofotométrica foi feita na
absorbancia de A= 490 nm (DUBOIS et al., 1956). A estimativa de aclcares sollveis totais

e amido foram feitas utilizando-se equagéo ajustada com curva padrao de glicose (Sigma).

Prolina

Os teores de prolina das folhas foram determinados utilizando a metodologia
descrita por Bates et al., (1973). O material foi coletado pela manha e, imediatamente,
colocado em caixa térmica com gelo, trés folhas por planta, depois o material fresco foi
moido em almofariz usando nitrogénio liquido até obtencdo de um po fino. Cerca de 0,1 g
da amostra foi homogeneizada com acido sulfossalicilico 3% e o sobrenadante foi submetido
a presenca de ninidrina e o produto da reacdo lido em espectrofotdmetro no comprimento de
onda A=520 nm. A concentragdo de prolina livre foi calculada a partir de equagdo ajustada

utilizando prolina (Sigma) como um padréo.

Teores foliares de potassio

Trés folhas por arvores foram coletadas e secas em estufa a 65° C até massa
constante, posteriormente foram moidas até a obtencdo de um p6 fino. Para a determinacéo
das concentragdes potassio 0,5 g de matéria seca foram submetidas a digestdo nitro-
perclérica, com temperatura ajustada de 50 em 50° C até 210° C, em intervalos de 20
minutos, até digestdo completa. Na sequéncia, os teores de potassio foram determinados por
espectrofotometria de absorcdo atémica (Perkin Elmer 1100B, Uberlingen, Alemanha)
(MIYAZAWA et al., 1999).
Analises estatisticas

Para todas as andlises os dados foram testados para verificar premissa de
normalidade (teste de Kolmogrov-Sminov) e homogeneidade das variancias (teste de

Hartley). Anélises de variancia mista foram realizadas para testar se houveram alteracoes
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nos parametros hidricos (¥min € We:00), morfo-anatdmicos (LMA), das trocas gasosas (Pmax,
gs, E, EIUA e EUA), teores de carboidratos (AST e amido) e teores dos osmorreguladores
(prolina e potassio) ao longo dos periodos sazonais de precipitacao e entre os dois grupos de
espécies (P <0,05), quando a premissa de esfericidade ndo foi atendida, foi procedido a
correcdo de Grenhouse-Geisser Epsilon. Para testar a hipdtese 1) foi realizado teste T-
Student para comparar se havia diferencas na densidade da madeira entre 0s grupos,
posteriormente a partir da Anova mista foi procedido teste post hoc em Wmin € Ws:00 para
verificar as diferencas no comportamento hidrico (P<0,05), também foi realizado ajuste de
regressao linear entre Wmin € densidade da madeira. A partir da Anova mista foi possivel
testar a hipétese 2) e verificar as variagdes no LMA ao longo dos periodos sazonais de
precipitacdo e entre os grupos. Para verificar se os grupos eram diferentes nas caracteristicas
morfoldgicas foi procedido teste T-Student para os parametros anatémicos (le; De; Es; Pp;
Pl; Ei; Esf; Esm). Para testar a hipotese 3) a partir da analise de variancia dos parametros
Pmax, 95, E, EIUA, EUA, AST, amido, prolina e potéssio foi possivel verificar as variacoes
ao longo dos periodos sazonais de precipitacdo e entre 0s grupos, para 0s parametros que
deram resultados significativos foram procedidos testes post hoc (P <0,05). A partir da
Anova foi possivel testar a hipotese 4) e verificar as variaces gs ao longo dos periodos
sazonais de precipitacdo e entre os grupos. Para verificar as diferencas de ¥x, ¥+ € € entre
os grupos foi procedido teste T-Student (P<0,05). O programa estatistico utilizado nas
analises dos dados foi o Statistica versdo 9.0 (StatSoft Inc., 2010 East 14th Street, Tulsa,
OK, USA).
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RESULTADOS

Condicao hidrica das arvores

A progressdo diaria de Wrina @0 longo dos periodos sazonais de precipitacdo
assumiu comportamento esperado, de maneira geral, houve tendéncia de aumento de W min
com 7% e 15% em setembro e outubro, respectivamente, e no adiantamento em outubro para
as 10 horas, indicando antecipacao do fechamento estomatico (Figura 5). O aumento de ¥min
em setembro e outubro meses caracteristicos da estacdo seca, com 20 e 73 mm de
precipitacdo respectivamente (Figura 1b), acontece em funcdo do comportamento

diferenciado dos dois grupos de espécies.
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Figura 5: Progressdo diaria do potencial hidrico foliar [n=11]. Linhas continuas sdo meses
chuvosos; linhas pontilhadas sdo meses secos. Barras verticais sdo referentes ao erro padrédo
da estimativa.

A dindmica diaria do Wsoina entre 0s dois grupos de espécies se comportou de forma
diferente. Espécies com flush assumiram tendéncias de aumento do Wrona Na estacdo seca
(Figura 6). O menor Wnin reportado no ano foi em julho, e curiosamente no campo nos meses
de julho-agosto as arvores com flush ocorreu um pico de lancamento e perda de folhas
(Figura 3). O comportamento diario de Wmin das espécies com flush ao longo dos periodos
sazonais de precipitacdo parece ser modulado pela gradacdo do contetdo de 4gua no meio,
isso pode ser verificado pelos resultados de Wmin que em maio ocorre as 14:00, em julho as
12:00, em setembro e outubro as 10:00. Enquanto as espécies sem flush alteram Wmin para as

10:00 somente em outubro.
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Figura 6: Progressdo diaria do potencial hidrico foliar (a) arvores com flush [n=5] (b) arvores
sem flush [n=6]. Linhas continuas sdo meses chuvosos; circulo fechado: maio, circulos
abertos: julho, linhas pontilhadas sdo meses secos. Barras verticais sdo referentes ao erro
padréo da estimativa.

O efeito para o periodo de avaliacdo foi significativo, de modo que W00 reduz
significativamente nos meses de setembro e outubro (Figura 7). Em relacdo ao efeito
principal para os dois grupos de espécies também foi significativo para We.o0, indicando que
espécies com flush possuem We.00 menores (menos negativo) que espécies sem flush (Tabela
3). A interacdo significativa entre os periodos com 0s grupos indica que o efeito da reducao
do We.00 acontece de forma diferente para os grupos com e sem flush. Espécies com flush ndo
reduzem significativamente o We.00 em outubro, mas as espécies sem flush sdo fortemente
influenciadas pela reducdo de We:00 (Figura 7).

O efeito periodo foi significativo de modo que Wnmin foi reduzido significativamente
em julho (Figura 7). O efeito principal para os grupos ndo foi significativo para ¥min, 1SS0
significa que independente do grupo &s arvores possuem iguais Wmin (Tabela 3). A interacdo
significativa entre os periodos com os grupos indica que o efeito da reducdo de Wmin acontece
de forma diferente para os grupos, espécies sem flush possuem tendéncia de aumentar o W¥min
em setembro e outubro (meses considerados secos), mas as espécies com flush assumiram
aumento pronunciado de Wmin Na estacédo seca (Figura 7).
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Figura 7 Progressdao anual do potencial hidrico (a) Potencial hidrico as 6:00 (Ws.00) [Com
flush (n=5); sem flush (n=6)] (b) Potencial hidrico minimo (Wmin) [com flush (n=5); sem
flush (n=6 )]. Retangulos com cores iguais indicam médias iguais para o efeito principal dos
meses. Médias seguidas de letas iguais indicam valores iguais considerando interacdo, Teste
de Duncan o>0.05. As barras verticais sdo referentes ao erro padrao da estimativa.

Tabela 3: Analises de variancias considerando meses [maio, julho, setembro e outubro],
grupos [com flush (n=5); sem flush (n=6)] e interacdo dos meses com 0s grupos, para as
variaveis: potencial hidrico foliar minimo (Wmin), potencial hidrico as 6:00 (We:o0).

Meses Grupo Meses*Grupo
P P P
We:00 (MPa) 0,000 0,012 0,031
Wmin (MPa) 0,002 0,195 0,056

Densidade da Madeira

A densidade da madeira foi diferente entre os dois grupos de espécies, sendo que

as arvores sem flush possuem maior densidade da madeira (Figura 8).
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Figura 8: Densidade da média dos grupos com flush [(x: 0,65) n=5] e sem flush [(x: 0,76)
n=6]. Valor significativo pelo teste T-Student (P: 0,023).

Estrutura anatdomica foliar

Né&o houve diferenca significativa no efeito principal nos periodos para o LMA
indicando que as arvores ndo alteram sua massa foliar especifica ao longo dos periodos
sazonais de precipitacdo (P: 0,13). Também ndo ocorreu variacao significativa no efeito
principal dos grupos, com e sem flush (P: 0,97), e isso se repetiu para interacao entre 0s
meses (maio, julho, setembro e outubro) com os grupos (com e sem flush) indicando que o
grupo ndo influencia a redugdo LMA ao longo dos periodos sazonais de precipitagdo (P:
0,60). Ndo foi possivel detectar diferencas significativas entre 0s grupos para 0s parametros

anatémicos le, De, Es, Pp, PI, Ei, Esf e Esm (Tabela 4).

Tabela 4: Teste T-Student para parametros anatdmicos entre 0s grupos de especies estudadas.
Constituindo, indice estomatico (le), densidade de estobmatos (De), epiderme superior (ES),
parénquima palicadico (Pp), parénquima lacunoso (Pl), epiderme inferior (Ei), espessura da
folha (Esf) e espessura do mesoéfilo (Esm) [Em maio, com flush (n=5); sem flush (n=6)].

X Sem Flush X Com Flush P
le (%) 12,784 14,585 0,545
De (mm?) 333,285 417,105 0,486
(Hm)

Es 20,641 22,611 0,620

Pp 57,707 51,528 0,599

Pl 118,946 111,619 0,608

Ei 16,503 17,302 0,735
Esf 213,797 203,061 0,699
Esm 176,653 163,147 0,561
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Fisiologia foliar

Trocas gasosas

Os parametros de trocas gasosas sofreram consideraveis reducdes ao longo dos
periodos sazonais de precipitacdo com queda pronunciada na estacao seca. Pmax reduziu 6,5
% em setembro, e 33,6% em outubro com relagdo a julho. Com relagdo a E as reducdes
foram de 13,4% em setembro e 47,3% outubro. Para os valores de gs verificou-se a redugéo
em setembro foi de 23,5% e 55,9% em outubro (Figura 9). O efeito principal para variacdo
de Pmax, gs e E revelam uma reducéo significativa apenas em outubro com relacéo a julho e
setembro (Tabela 5). A EUA aumentou 2% em setembro e 19% em outubro, e a EIUA teve
aumento de 11% em setembro e 34% em outubro quando comparado com julho. No entanto
ndo houve efeito significativo na variacdo desses parametros longo dos periodos sazonais de
precipitacdo (Tabela 5). Ndo foi encontrado variagdo significativa no efeito principal dos
grupos, com e sem flush, para os parametros de trocas gasosas, indicando que eles sdo
basicamente iguais entre si. A auséncia de variacdo significativa na interacdo entre 0s meses
(julho, setembro e outubro) com os grupos (com e sem flush) sugere que o grupo ndo

influencia a reducéo de Pmax, gs € E ao longo dos periodos sazonais de precipitacéo.
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Figura 9: Parametros de trocas gasosas em funcédo de periodo sazonal de precipitacdo [n=11]
(a) Fotossintese maxima (Pmax) (b) Eficiéncia no uso da agua (EUA) (c) transpiracéo (E) (d)
Eficiéncia intrinseca no uso da agua (EIUA) (e) Condutancia (gs). As barras de erro
representam do 5°-95° percentil a area do box representa do 25°-75° percentil. Circulos,
diamantes e quadrados indicam outliers; linha continua no interior do box-plot: mediana,
linha pontilhada: média. Box seguidos da mesma letra ndo séo diferentes, Teste de Duncan
o>0.05.
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Tabela 5: Analises de variancias considerando meses (julho, setembro e outubro), grupos
[com flush (n=5); sem flush (n=6)] e interacdo dos meses com 0S grupos, para as variaveis:
fotossintese maxima (Pmax), transpiracdo (E), condutancia (gs), eficiéncia no uso da agua
(EUA), eficiéncia intrinseca no uso da agua (EIUA).

Meses Grupo Meses*Grupo
P P P
Pmax (umol m-2 s-1) 0,003 0,912 0,806
E (mmol m? s-1) 0,001 0,876 0,984
gs (mmol m2 s-1) 0,001 0,948 0,761
EUA (umol mmol s-1) 0,192 0,957 0,875
EIUA (umol mmol s-1) 0,103 0,961 0,972

Relacdo potencial hidrico e trocas gasosas

Os grupos possuem diferentes relagfes de Wmin € Ws:00 COM a transpiracdo. Espécies
sem flush reduziram a transpiracdo em resposta da redu¢do de We:00 € Nd0 possuem relagao
entre Wmin para as taxas de E (Figura 10). Isso reforga o resultado significativo da interacdo
de entre os grupos e os meses para We.00. Enquanto que espécies com flush possuem
comportamento oposto, ndo possuem relagdo entre We:.00 €M respostas as taxas de E, isso
pode ser um indicativo que essas espécies se recuperam bem a noite. Por outro lado, a relacdo
negativa de Wmine as taxas de E, pode indicar de sensibilidade estomética, especialmente, na

estacdo seca (Figura 10).
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Figura 10: Relacédo de transpiracdo (E) e (a) Potencial hidrico as 6:00 (Ws:00) em espécies
com flush (b) Potencial hidrico as 6:00 (We00) em especies sem flushy = —0,6086 +
0,1227x (c) Potencial hidrico minimo (Wmin) para espécies com flushy = —0,3854 —
0,4031x ao em julho, setembro e outubro (d) Potencial hidrico minimo (Wmin) sem flush;
0S40 espécies com flush;© Sdo espécies sem flush. ©° Brancos, cinzas e pretos sdo julho,
setembro e outubro respectivamente.

A fotossintese maxima foi fortemente relacionada com a condutancia estomatica
nas arvores estudadas (Figura 11). Mas, a condutancia foi influenciada negativamente pela
alteracdo de potencial hidrico ao longo dos periodos sazonais de precipitagdo AYmin-6:00.
Essas relagdes sugerem que as redugdes no estado de hidratacdo das folhas podem levar a

limitacdo da condutancia estomatica (Figura 11).
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Figura 11: Relagdo entre condutancia estomatica (gs) e (a) fotossintese méxima (Pmax); a0
longo dos periodos sazonais de precipitacdo y = 2,6540 + 46,7098x [incluindo julho,
setembro e outubro] (b) e potencial hidrico minimo a partir do potencial das 6:00 horas
(AWmin-6:00) a0 longo dos periodos sazonais de precipitacio y = 0,0436 — 0,0453x
[incluindo julho, setembro e outubro].

Tracos hidricos dos tecidos foliares

Para os dois grupos ndo houveram diferencas significativas para os parametros dos
tecidos das folhas SWC, RWC, Yr.pWn, € e CFT (Tabela 6). Apesar dos grupos nédo
diferirem o Wr.p é relacionado com o potencial hidrico minimo de todas as espécies (Figura
12).

Tabela 6: Teste T-Student aplicados aos parametros estruturais das folhas entre os grupos.
Sendo, contetdo relativo de agua na célula saturada (SWC), contetdo relativo de agua na
célula no ponto de perda de turgescéncia (RWCr.r), Potencial osmotico em plena turgescéncia
(wx), potencial hidrico foliar no ponto de perda de turgescéncia (¥r.), modulo de
elasticidade da parede celular (e) e capacitancia da célula (CFT) [Em setembro, com flush;
(n=5); sem flush (n=6)].

x Sem Flush  x Com Flush P
SWC % 1,037 1,177 0,329
RWCrrpr % 77,562 91,079 0,189

MPa

Yr -1,951 -1,632 0,357
Yrip -2,387 -1,959 0,256
€ 17,318 13,676 0,268
CFT! 0,063 0,052 0,175
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Figura 12: Potencial hidrico foliar no ponto de perda de turgescéncia (¥r.r) [em setembro]
versus potencial hidrico foliar minimo (AWmin) [em setembro]; y = —0,3839 + 0,4264x.

Osmorreguladores

Os teores de amido nas folhas reduziram em setembro e outubro significativamente
(Figura 13). No entanto, o efeito do grupo e da interacdo dos periodos com 0s grupos (com
e sem flush) ndo foram significativos (Tabela 7). Esses resultados indicam que as varia¢des
dentro dos grupos ao longo dos periodos sazonais de precipitagdo acontecem de forma
semelhantes. Considerando o efeito principal para os periodos ndo houve diferenca
significativa nos teores de AST (Tabela 7). E isso se repetiu para o efeito principal dos
grupos no acumulo, indicando que os grupos com e sem flush mantém os niveis semelhantes
de AST. A interacdo entre os periodos e 0s dois grupos de espécies também ndo foram
significativas, isso significa que as tendéncias nas mudancas de AST nas folhas acontecem

de forma semelhante ao longo dos periodos sazonais de precipitacdo independente do grupo.
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Tabela 7: Analises de variancias considerando meses [julho, setembro e outubro], grupos
[com flush (n=5); sem flush (n=6)] e interacdo dos meses com 0S grupos, para as variaveis:
acucares soluveis totais (AST), amido, prolina e considerando os meses [maio, julho,
setembro e outubro], grupos [com flush (n=5); sem flush (n=6)] e interacdo dos meses com
0S grupos para potassio (K*).

Meses Grupo Interacéo
P P P
AST (mg.g?) 0,994 0,081 0,830
Amido (mg.g™?) 0,003 0,247 0,307
Prolina (mg.g™t) 0,686 0,487 0,011
K* (g.m?) 0,203 0,403 0,401
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Figura 13: Teores de carboidratos soluveis foliar em funcdo dos periodos sazonais de
precipitacdo (a) Amido [(grafico inserido para detalhamento de informacdo em outubro)
n=11] (b) acucares sollveis totais (AST) [n=11]. As barras de erro representam do 5°-95°
percentil, a area do box representa do 25°-75° percentil. Circulos indicam outliers; linha
continua no interior do box-plot: mediana, linha pontilhada: média. Box seguidos da mesma
letra ndo sdo diferentes, Teste de Duncan o>0.05.

Os teores de prolina variaram bastante ao longo dos periodos sazonais de
precipitacdo, apesar disso ndo se verificou diferencas significativas entre os periodos
sazonais de precipitacdo, nem entre os grupos, com e sem flush, no entanto, a interagdo entre
0s grupos e os periodos se verificou significativa (Tabela 7). Esses resultados sugerem que
0s grupos mudam os teores de forma diferente ao longo dos periodos sazonais de
precipitacdo, sendo que o grupo com flush revelou maior tendéncia em acumula prolina nos
meses mais secos (em setembro e outubro) do que o grupo sem flush. Mas em més idmido
(julho) o grupo sem flush apresentou tendéncia em incrementar os teores de prolina (Figura
14).
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Figura 14: Progressdo anual de teores prolina em folhas. © S&o arvores com flush [n=5], ©
sdo arvores sem flush [n=6]. As barras de erro representam o erro padrao da estimativa.

N&o houve diferenca significativa para o efeito principal dos grupos no acumulo de
K, indicando que os grupos de espécies com e sem flush mantém os niveis com pequenas
variacOes ao longo dos periodos sazonais de precipitacdo (Tabela 7). O efeito principal para
0s periodos também n&o foi significativo, nem a interacdo entre os periodos e 0S grupos
(Figura 15). Isso significa que as tendéncias nas mudancas dos teores de K nas folhas
acontecem de forma semelhante ao longo dos periodos sazonais de precipitacdo e para 0s

dois grupos de espécies estudadas.
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Figura 15: Teores potassio foliar (K*) em fungdo de periodos sazonais de precipitacdo
[n=11]. As barras de erro representam do 5°-95° percentil, a area do box representa do 25°-
75° percentil. Circulos indicam outliers; linha continua no interior do box-plot: mediana,
linha pontilhada: média.
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DISCUSSAO
Divergéncia do estado de hidratag&o entre grupos funcionais

Os resultados de We:00 (-0,17 + 0,08 MPa) ¢ de Wmin (-1,16 = 0,45 MPa) na estagdo
de maior precipitacdo (Figura 5) assumiu valores de Wrinas que estdo dentro da faixa de
potenciais previamente reportados em estudos realizados em florestas tropicais (BONAL et
al., 2000; FISHER et al., 2006; STAHL et al., 2013; KENZO et al., 2015). No presente
estudo destaca-se que o grupo de arvores sem flush apresentou maior reducdo no We.00
durante o periodo seco (Figura 6b; 7b). Mesmo com a reducdo da transpiracdo, no periodo
seco, houve queda no We.00 N0 grupo de arvores sem flush (Figura 10b), estes resultados
sugerem menor capacidade de aliviar a tensdo da coluna de 4gua no xilema durante a noite.
Essa resposta fisiologica, em grande parte, pode ser relacionada a baixa capacidade de acesso
a &gua no solo, por exemplo, arvores coocorrendo podem apresentar redu¢ao de We.00 €M
resposta a profundidade de suas raizes, espécies com raizes menos densas e profundas
reduzem We:00 por consequéncia da reducdo da umidade nas camadas superficiais do solo
(MILLER et al., 2010; POOT; VENEKLAAS, 2013; OSUNA et al., 2015). Outro indicativo
de limitac&o hidrica associado a profundidade das raizes para o grupo sem flush séo os baixos
valores de Wmin Na estagdo seca (-1,5 + 0,35 1.3 £ 0.28 MPa; em setembro e outubro
respectivamente), esse mecanismo tem sido associado com o aumento da capacidade de
retirar &gua de solos com menor umidade, devido ao aumento da diferenca de potenciais no
fluxo de agua, entre a parte aérea e as raizes até o solo (POOT; VENEKLAAS, 2013). No
entanto, diminuir o Wmin resulta em maiores tensdes no fuste, e assim, uma alta densidade da
madeira encontrada no grupo sem flush (Figura 8) pode estar associada com vasos mais
resistentes que suportam altas tensdes. Mas, sabe-se também que a alta densidade da madeira
reduz a condutividade do fuste impondo maior resisténcia ao fluxo de agua e reduzindo a
quantidade de agua que poderia chegar até as folhas (POOT; VENEKLAAS, 2013).

Espécies com flush possuem Win muito variavel ao longo dos periodos sazonais de
precipitacdo (Figura 6a), apresentando comportamento de antecipagdao de Wmin @ medida que
reduz a precipitacdo no ambiente, por exemplo, em maio Wmin acontece as 14:00 h, em julho
ocorre as 12:00 h, em setembro e outubro acontece as 10:00 h, indicando adiantamento do
fechamento estomatico (Figura 6). Curiosamente, entre julho e agosto, as espécies desse
grupo passam por um evento de queda e langcamento de folhas novas (Figura 4), em clima
temperado a senescéncia foliar é reportada como efeito de altos déficits hidricos no ambiente
(FORD; HUBBARD; VOSE, 2011). No entanto, no sitio de estudo, em julho e agosto existe

alta disponibilidade hidrica no solo na camada até 1 metro (Figura 1c) e também em camadas
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mais profundas, até 4 metros (CUARTAS et al., 2012), dessa forma € pouco provavel que o
pico de queda foliar esteja relacionado com a resposta da disponibilidade hidrica no solo.
Por outro lado foi observado que esse grupo de espécies reduz, consideravelmente, Wmin em
julho (-1,68 + 0,66 MPa) (Figura 7a), més que antecede a queda das folhas, e isso pode estar
associado a dois fatores principais: i) que a reducéo de Wmin da folha esteja associado a altas
demandas evaporativas diurnas no ambiente (Figura 1) e, nessas condic¢des, haveria aumento
da diferenca de Wmin da folha em relacdo ao Wmin caule, aumentando o limiar para cavitacdo
e, por consequéncia, a queda das folhas pode representar uma valvula de seguranca para
proteger a parte lenhosa, que invariavelmente significa em custo de producdo maior para a
planta (CHEN et al., 2010). ii) a condutividade hidraulica das folhas novas podem responder
positivamente as taxas de E, e isso evitaria quedas em Wmin da folha apesar da ampla variagao
de gse E (BRODRIBB; HOLBROOK, 2004; SIMONIN et al., 2015). Adicionalmente, para
essa situacdo acontecer o atraso de recuperacdo de &gua a partir do solo deve ser curto,
implicando a presenca de sistemas radiculares profundos para essas espécies. Para fortalecer
a evidéncia de que o grupo de espécies com flush possui o sistema radicular profundo é
possivel verificar que o Wes:.00 permanece dentro da faixa do potencial gravitacional na estacdo
seca, a media da altura das folhas usadas para medicdes é de 20,9 £ 1,0 m, isso implica em
potencial gravitacional de 0,2 MPa, e as arvores com flush estdo dentro dessa faixa de
potencial hidrico na estacdo seca, havendo assim equilibrio com a 4gua do solo saturado. Por
outro lado, as arvores sem flush ndo estdo dentro dessa faixa (Figura 7). Ainda, verificando
a relacdo de Wmin COm as taxas de E é possivel observar que as espécies do grupo com flush
respondem a reducdo E ao longo dos periodos sazonais de precipitacdo (Figura 10). Essa
resposta do Wmin a0 longo dos periodos sazonais de precipitacdo em relagdo as taxas de E
também é um indicativo de maior capacidade de acesso a agua no solo. Em florestas tropicais
ha relatos que a profundidade da raiz pode variar de 7,3 £ 2,8 m (NEPSTAD et al., 1994;
CANADELL etal., 1996).

As arvores com flush possuem a densidade da madeira inferior ao grupo de arvores
sem flush (Figura 8) e isso tem sido associado ao aumento de ¥min confirmando nossa
primeira hipétese. Portanto, essas evidéncias se alinham no sentido que menor densidade da
madeira esteja relacionado com maior capacidade de armazenamento de agua no fuste que
poderia evitar alteragdes morfoldgicas nos vasos (por exemplo, didmetro dos vasos
condutores, reforco da parede celular) refletindo na maior eficiéncia de transporte de agua
no xilema até chegar ao nivel de folha (SANTIAGO et al., 2004; BUCCI et al., 2012). Para

fortalecer essa afirmacdo, a relagdo de Wmin com densidade da madeira foi alta (Figura 18),
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indicando que espécies com menor densidade da madeira possuem maior ¥min conforme ja
reportado por outros estudos (SANTIAGO et al., 2004; BUCCI et al., 2012).
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Figura 16: Correlacéo entre densidade da madeira com potencial hidrico minimo sazonal
(Wmin) [N=4]; y = —0,6608 — 2,8062x. As barras verticais sdo referentes ao desvio padréo.

Se 0 grupo de espécies com flush demonstraram maior capacidade de armazenar
agua no fuste e recuperacdo de agua a partir do solo, a queda de potencial hidrico em julho,
més com alta disponibilidade hidrica no solo, parece pouco provavel. No entanto, apesar de
ndo haver diferencas significativas nas taxas de gs entre os grupos, ha evidencias que com o
aumento idade da folha pode reduzir a resisténcia a difusdo de CO, (REICH; BORCHERT,
1988; LIU et al., 2011). Assim, é possivel que as folhas velhas sofreram redugdes no Wmin
em resposta ao aumento das demandas evaporativas no ar (Figura 1). Dessa forma as
regulagdes estomaticas de perdas de agua sazonais em nivel de folha, pode acontecer em
consequéncia da producdo do lancamento de novas folhas com diferente sensibilidade e
tolerancia a seca, possuindo caracteristicas que sejam mais ajustadas em condicdes de baixa
disponibilidade hidrica (MULKEY et al., 1992; MULKEY; KITAJIMA; WRIGHT, 1995).
O acompanhamento fenoldgico em 2013 e 2014 das espécies com flush evidencia que essas
especies apresentaram padrdo de troca de folhas em periodo que antecede a seca mesmo em
anos com sazonalidade comum (MARTINS, 2015). A partir dessa informacdo pode-se
depreender que as adaptacbes das copas sdo induzidas pela mudanca das folhas que néo

possuem a plasticidade fisiologica geralmente associada a aclimatacéo.
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Caracteristicas morfoanatomicas foliares

Caracteristicas morfoanatdbmicas como o LMA ndo mudaram sazonalmente nem
entre os grupos (Tabela 4). Nossa segunda hipotese foi baseada na expectativa de aumento
de LMA com aumento da idade das folhas conforme reportado por outros autores
(ESCUDERO; MEDIAVILLA, 2003; NIINEMETS etal., 2005 OSADA etal., 2014), talvez
essa diferenca ndo foi detectavel porque algumas espécies possuem troca de folhas continuas
ao longo dos periodos sazonais de precipitacdo. Alguns estudos associam a densidade de
estdbmatos com a capacidade de uma planta para regular a transpiracéo e, consequentemente,
a condutancia estomatica (GINDEL, 1996; KROBER; BRUELHEIDE, 2014). Mas n3o foi
encontrado nenhuma relacdo direta das caracteristicas morfoanatdmicas foliares com
parametros hidricos nem diferenca entre os grupos (Tabela 4). Esses resultados podem estar
relacionados a adaptacédo das folhas ao ambiente do dossel florestal. Alguns autores sugerem
que caracteristicas anatdmicas associadas com assimilacédo de carbono (como por exemplo
espessura do mesofilo e densidade de estdmatos) estdo sob controle genético/adaptacao, e
que os tracos ecofisiologicos relacionados com o uso da agua tem caracteristicas
plasticas/aclimatacdo (PREMOLI; BREWER, 2007; PREMOLI; MATHIASEN, 2011).

Aclimatacdes fisiologicas das arvores sdo convergentes entre 0s grupos

O comportamento de Pmax (8,05 = 3,2 pumol.m2.s?), gs (125,96 £ 62,3 mmol.m-2.s-
1) e E (2,54 £ 1,07 mmol.m-2.s-) encontram-se dentro da faixa previamente observada em
florestas tropicais, como por exemplo na Guiana Francesa (BONAL et al., 2000), na
Amazonia central (CARSWELL et al., 2000) e no sudeste da Amazénia (MIRANDA et al.,
2005). Estudos realizados na Amazonia brasileira reportam que a disponibilidade hidrica ndo
reduz a fotossintese em nivel foliar, em condicGes de seca sazonal (DOMINGUES et al.,
2005; DOMINGUES et al., 2013; ROWLAND et al., 2015) mesmo com a pronunciada
reducdo da disponibilidade de agua no solo no final do periodo de baixa precipitagdo,
aproximadamente 40% (BRUNO et al., 2006). Adicionalmente, estudo analisando dados de
torre de fluxos, observando os valores obtidos sobre a produtividade priméaria bruta (PPB)
na Amazoénia central ha evidéncias que a PPB apresenta niveis crescentes em periodo de
seca sazonal comum (RESTREPO-COUPE et al., 2013). A explicacdo para isso € que a
reducdo das chuvas proporciona uma diminuicdo na cobertura de nuvens, aumentando a
radiacéo fotossinteticamente ativa que chega no dossel da floresta (GRAHAM et al., 2003),

isso associado com pico de maxima fotossintese de folhas lancadas no inicio da estacdo seca
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[cerca de ~10-30 dias ap6s o lancamento (SOBRADO, 1994)], resultaria em niveis
ascendentes PPB. Nesse trabalho, os resultados apontam para reducdo das taxas
fotossintéticas em nivel de folha, confirmando nossa terceira hipotese, que previa a redugéo
da fotossintese no periodo seco, e isso vai ao encontro de outros trabalhos realizados na
Amazénia (BONAL et al., 2000; MIRANDA et al., 2005; STAHL et al.,, 2013). Em
adicional, analisamos separadamente as espécies que possuem picos de lan¢camentos foliar,
pois acreditamos que sdo importantes na variacdo sazonal do LAI, e isso tem sido
considerado em modelos de sazonalidade de produtividade priméria bruta (DOUGHTY;
GOULDEN, 2008; RESTREPO-COUPE et al., 2013). Nossos resultados apontam que 0s
dois grupos parecem sofrer adaptacdes que convergem em mesma magnitude na reducao das
trocas gasosas (Tabela 5; Figura 9). No entanto, a seca incomum pode ser o fator
preponderante nas reducdes da fotossintese. Em ano de seca comum, no sitio de estudo, no
periodo seco a umidade do solo reduz aproximadamente 12% na camada de 30 cm
(CUARTAS et al.,, 2012) em ano de El Nifio a reducdo nessa mesma camada foi de
aproximadamente 24% (Figura 1c). As reduc¢des na fotossintese possuem forte relacdo com
as reducbes em condutancia estomatica (Figura 1la) (FLEXAS; MEDRANO, 2002;
MIRANDA et al., 2005; STAHL et al., 2013). A manutenc¢do do EIUA e EUA constantes
ao longo dos periodos sazonais de precipitacdo evidenciam que a condutancia e transpiracao
influenciam as alterac6es em fotossintese na mesma intensidade na estacdo seca e chuvosa,
0 que esta de acordo com pesquisas realizadas na Amazonia ocidental (DOMINGUES et al.,
2013). Para reforcar essa afirmacgdo foram testados os slopes da relacdo de Pmax cOm gs e E
nos diferentes periodos sazonais de precipitacdo, ndo houve diferenca significativa (Pmax
comgs P: 0,94 P: 0,10 P: 0,11 Pmax com E P: 0,87 P: 0,41 P: 0,499).

Notadamente, as diferencas entre as espécies nas alteracdes em gs em resposta as
alteracdes na conservacdo de dgua pode assumir diversas formas (1) [isohidrica] reducdo de
Wmin minimo ainda permitindo gs; (2) [isohidrica] reducdo da mudanga em gs com 0 aumento
de Wmin (3) ou ainda a redu¢do em gs e redugdo de Wmin (4) [anisohidrica] aumento da
mudanga gs e redugdo de Wmin (KLEIN, 2014). As espécies podem assumir mais de um desse
comportamentos ao longo do tempo (Figura 17). Apesar de pouco claro, parece existir um
padrdo para especies com flush com tendéncia ao comportamento (2), o que pode ser
indicativo de espécies conservadoras de agua (isohidrica). Por outro lado, as espécies do
grupo sem flush podem assumir todos 0s quatro casos citados acima, ndo apresentando

padréo sazonal claro nas reducdes de gs e ¥min, embora a tendéncia geral € manutencéo de

42



Wmin cOnstante na estacdo seca (Figura 7) o que aponta para espécies isohidrica conforme
verificado por Fisher et al. (2006).

A condutancia estomatica depende de processos fotoquimicos que € uma funcéo da
quantidade e qualidade de energia que chega as folhas, da concentracdo de CO,, do déficit
de pressdo de vapor no ar (DPV), da temperatura da folha , do estado de hidratacdo e do
metabolismo celular (HETHERINGTON; WOODWARD, 2003). Visto que esses fatores
agem de forma simultanea, em condicdo de campo, as associa¢des com gs normalmente nao
mostram relagdes lineares clara com qualquer uma das variaveis isoladamente (JARVIS,
1976). Em particular, avaliando o estado de hidratacdo, Wmin das folhas estdo associados com
as variacGes ambientais do DPV, por outro lado, 0 W00 €sté relacionado com a recuperagao
de &gua a partir do solo (MILLER et al., 2010; OSUNA et al., 2015). Por exemplo Reich e
Hinckley, (1989) encontraram relagdo de Weoo CcOm gs somente quando consideraram
variacdo ao longo dos periodos sazonais de precipitacdo e diferentes espécies. Nessa
pesquisa, a relacdo com gs so foi significativa quando foi considerado 0 A¥min-6:00 20 longo
do ano (Figura 11b), e isso parece ser consistente pois € levado em consideracao a capacidade
da planta em recuperar agua do solo em conjunto com 0s ajustes sazonais em resposta ao
déficit de pressao de vapor na atmosfera. Dessa forma, essa relacdo pode ser uma evidéncia

concisa que a limitacdo estomatica foi uma resposta ao estado de hidratacdo das folhas.

43



2.0

15 4
1.0 4
0.5 A

onm
H

-0.5 A

% mudanga (Set/Julho)-1

0.4 A
0.2 A1 H
0.0

{
{
i
{
{
{
{
{
{
L
{
{

0.2 - |
{
|
i
{
{
{
{
{
|
i
{
{
{

1] H

-0.4

% mudanga (Out/Set)-1

-0.6 -

EN <K “63\3
‘(i\‘.\a N\'&r&;

Figura 17. Mudanca relativa de conduténcia (gs) em setembro [(gs setembro/ gs julho)-1] e
outubro [(gs outubro/ gs setembro)-1]e potencial hidrico minimo (Wmin) em setembro [(¥min
setembro/ Wmin julho)-1] e outubro [((Wmin outubro/ Wmin setembro)-1)*(-1)) “o sinal foi
invertido para melhor interpretacdo”] para as diferentes espécies. A esquerda da linha
tracejada encontra-se as espécies com flush, a direita espécies sem flush.

Consumo de reserva e acumulo de osmorreguladores

Com a limitagdo da fotossintese devido ao estresse hidrico, o conteido CNE pode
ser consumido para a manutencdo e sobrevivéncia celular, incluindo metabolismo
respiratorio e ajuste osmoético (CHAVES, 1991; PINHEIRO; CHAVES, 2011,
MCDOWELL, 2011). A alta sensibilidade de degradacdo de amido em condicéo de estresse
(KEMPA et al., 2008) pode explicar a reducéo desse carboidrato de reserva nos dois grupos

durante o periodo seco (Tabela 7; Figura 14). As principais hipGteses de mecanismos
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associados a mortalidade das arvores, atualmente, sdo fundamentadas nas relacdes hidricas
envolvendo a falha hidraulica e o consumo de carboidratos de reserva (MCDOWELL, 2011;
SALA et al., 2012; MCDOWELL et al., 2013). Além disso, a mortalidade pode acontecer
pela associacdo da falha hidraulica e deple¢des de carbono (SEVANTO et al., 2014). A falha
hidraulica esta prevista para ocorrer quando a perda de dgua por transpiracdo € maior que a
absorcdo pelas raizes criando altas tensdes de agua no xilema, resultando em cavitagao
progressiva e perda de condutividade do xilema (SPERRY et al., 1988; MCDOWELL et al.,
2008). Por outro lado, deplecdes de carbono envolve o fechamento estomatico para evitar a
falha hidraulica e resultando em balanco negativo de carbono. Ha relatos que em condic¢éo
de seca, espécies com diferentes capacidades de regulacdo hidrica possuem diferentes
comportamento no consumo de reservas, especies que reduzem o potencial hidrico
(anisohidrica) mantem os teores dos CNE constantes e morrem mais rapido, enquanto
espécies que consomem o0s carboidratos de reserva passam por pequenas mudancas de
potencial hidrico foliar (isohidrica), demostrando maior tolerancia ao déficit hidrico e
demorando mais tempo para morrerem (MITCHELL et al., 2013; SEVANTO et al., 2014).
O comportamento geral das espécies foram isohidricas, muito provavelmente, em funcéo
disso os teores de amido reduziram na seca. No entanto, ndo foi encontrado alteracdes nos
teores dos AST, isso vai ao encontro com trabalhos realizados na Amazénia ocidental em
condicdo de seca induzida (ROWLAND et al., 2015b). Os carboidratos ndo estruturais
(CNE) também desempenham papel importante na manutengdo da integridade do sistema
vascular, incluindo recarga do xilema removendo embolias dos vasos (SALA; PIPER;
HOCH, 2010; NARDINI; LO GULLO; SALLEO, 2011). Além disso, o
acumulo/manutencdo de acgUcares solUveis a partir da degradacdo do amido (por exemplo
rafinose e sorbitol) atuam como osmorreguladores e podem proteger o aparato fotossintético
do acimulo de espécies reativas de oxigénio causado pelo estresse hidrico (KRASENSKY;
JONAK, 2012; JIMENEZ et al., 2013).

A presenga de K* esta relacionado com a abertura estomatica e, consequentemente,
a reducdo da resisténcia da condutdncia estomatica, e ainda é associado com aumento de
atividades de enzimas envolvidas na desintoxicacao de espécies reativas de oxigénio (por
exemplo ascorbato peroxidase e guaiacol peroxidase) (CAKMAK, 2005). Assim a reducgao
de K* nas folhas pode afetar as plantas diminuindo a quantidade de CO; interno, em resposta
ao funcionamento estomatico, e ainda agir em associa¢cdo com enzimas que atuam contra o
acumulo de espécies reativas de oxigénio (ROS). Como a fotossintese foi limitada pelo efeito

do fechamento dos estdmatos em resposta ao deficit hidrico, e arvores de dossel vivem em
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condicdo de alta exposicdo a luz (Figura 3), € provavel que houve intensificagdo na formacao
de espécies reativas de oxigénio na estagdo seca. No presente estudo ndo foi encontrado
diferencas nas concentragdes de K* (Tabela 7), embora algumas plantas revelaram tendéncia
de acumular K* na estacéo seca (setembro e outubro) (Figura 18). Adicionalmente, algumas
plantas em campo chegaram Wmin proximo ao Weer € isso pode levar a limitacdo na atividade
de enzimas associadas as membranas. A sintese de compostos, como por exemplo, a prolina
sd0 importantes para manutencdo da turgescéncia celular e estabilizacdo de proteinas, com
finalidade de reestabelecer o equilibrio das células (MAHAJAN; TUTEJA, 2005; GARCIA
et al., 2007; KRASENSKY; JONAK, 2012; JIMENEZ et al., 2013). As concentra¢des de
prolina foram baixas para ser, osmoticamente, eficaz mas nesse caso, pode funcionar como
cofator e impedir a desnaturacdo de proteinas (HOEKSTRA et al., 2001). Além disso, 0
acumulo foi significativo somente entre a interacdo dos grupos (tabela 7), isso porque houve
inversdo no periodo seco, espécies com flush tendem a acumular prolina na seca, enquanto
que na estacdo chuvosa as espécies sem flush possuem maiores valores, isso balanceou as

médias, impossibilitando encontrar diferenca significativa entre os grupos (Figura 14).

12 ——e—— V.macrocarpa
o S. tomentiferal
——-—wv—— E.truncata
1.0 +— —2— - M. itauba
— —& — = Blepharocalyx sp
— —0—-— S tomentifera 2
— —e— —  Humiriastrum sp
0.8 —<—— L. micrantha
A Matayba sp
- ——-—<-——S. micranthum 1
e — — — - S.micranthum 2
9; 06 T
4
0.4 -
0.2 1
0.0 - ' ' '

Maio Julho Set Out

Figura 18: Teores de potassio (K*) foliar para as diferentes espécies em floresta de terra
firme na Amazénia central em periodos sazonais de precipitacao.
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Sensibilidade das espécies aponta para o porte das arvores

Né&o foi possivel detectar diferenca significativa entre os parametros SWC, RWCrs,
¥r, W1, €, CFT entre 0s grupos (Tabela 6), divergindo da quarta hipotese, pois era esperado
que os grupos fossem diferentes nos parametros hidricos dos tecidos foliares. Acredita-se
que ndo foram encontradas diferencas em funcdo do ambiente similar que as espécies
cohabitavam, na maioria das vezes a diferenca entre os ambientes sdo determinantes para
estabelecimento dessas caracteristicas conforme discutido por alguns estudos (BARTLETT,;
SCOFFONI; SACK, 2012 MARECHAUX et al., 2015). Quando foi considerado todas as
espécies houve relagdo positiva de Werr com Wmin, (Figura 12) um maior Weer reduz a faixa
de potencial hidrico em que a folha permanece turgida afetando negativamente a condigao
hidrica, condutancia estomatica e a fotossintese das plantas, por isso € muito usado como
parametro indicador de resisténcia ao estresse hidrico em espécies arboreas (ABRAMS;
KUBISKE, 1990 SACK et al., 2003 LENZ; WRIGHT; WESTOBY, 2006 MITCHELL et
al., 2008 BLACKMAN; BRODRIBB; JORDAN, 2010). No presente estudo, mesmo com
asreducdes em trocas gasosas para todas as espécies, individuos que possuem menores (mais
negativos) Weer possuem seu estado hidrico mais afetado (Figural2). Estudo realizado na
Australia considerando ambientes com solos profundos e rasos, mostram que espécies que
vivem em sitios com solos rasos possuem menores valores de Weer com acentuado
decréscimo de Wroiha (MITCHELL et al., 2008).

Dentro do grupo com flush existem dois géneros, (Swartiza e Licania) classificados
como tolerante a seca e no grupo sem flush um género (Eschweilera) classificado como
vulneravel baseado na mortalidade em parcelas de exclusdo de chuva (COSTA et al., 2010;
ROWLAND et al., 2015a). Nao existe um padrdo muito claro de distribui¢cdo de ¥x, W5, €,
sendo que as duas espécies de Swartiza possuem valores proximos a média de todas as
espécies, assim como existe pequena variacdo entre os dois individuos (Figura 19). A
Eschweilera estudada nessa pesquisa possui menores Wtip mesmo que outros estudos
indiqguem que espécies desse mesmo género exibem alto valores de Wrt.p e apontem
sensibilidade a mortalidade para esse espécies desse género (COSTA et al.,, 2010;
ROWLAND et al., 2015a; MARECHAUX et al., 2015). Por outro lado, quando deixado de
considerar as espécies e considerado o didmetro dos individuos, existe uma relagéo positiva
do DAP com Wrp (Figura 20), indicando que o sinal de vulnerabilidade pode estar associado
asarvores de grande porte. Essa evidéncia vai ao encontro de trabalho realizado em condicdo
de seca induzida na Amazonia ocidental, avaliando outro parametro de vulnerabilidade de

arvore (o potencial hidrico no ponto que a arvore perde 50% da condutividade hidraulica,
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PLCso%), indicando que as arvores de grande porte sdo suscetiveis a maior risco de falha

hidraulica (ROWLAND et al., 2015b).
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Figura 19: Diferenca relativa a média de potencial osmotico (¥r), potencial hidrico no ponto
de perda de turgescéncia (¥+.») € modulo de elasticidade (¢). [Diferenca relativa das médias
das especies [n=3] pela media geral de W= (-1,95 MPa), ¥1.p (-2,19 MPa), € (13,68MPa).
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Figura 20: Relagdo entre potencial hidrico no ponto de perda de turgescéncia (Wrrp) Versus
didmetro na altura do peito (DAP).
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CONCLUSOES

Espécies arboreas coabitando floresta ombrofila densa de terra firme na Amazonia
central exibiram diferentes relacdes hidricas foliares, relacionadas a fenologia das folhas.
Para manuten¢do do Wmin acima de limiares criticos um grupo de planta (com flush), assumiu
alta taxa de troca de folhas em periodo que antecede a seca, indicando adaptacdo da copa
com langamento de folhas novas, com diferente sensibilidade estomatica a perda de agua.
Além disso, o comportamento do grupo com flush aponta para maior capacidade de
recuperacdo de agua a partir do solo. Por outro lado, o grupo de planta sem flush possui
maiores alteracdes do estado de hidratacdo na seca e isso esteve associado a menores valores
de We:00. Adicionalmente, os resultados relacionados a densidade da madeira sugerem que
este componente do caule exerce papel importante nas relagdes hidrica das arvores.

Os dois grupos apresentam mecanismos diferentes de uso e conservacdo de agua
que convergem em mesma magnitude em aclimatacdes fisiologicas de redugdo da
fotossintese na estacdo seca, iSsO porque as espécies estudadas possuem caracteristicas
estomaticas com comportamento isohidrico.

Portanto, em virtude da conservacdo de agua nas folhas houve a limitacdo do
consumo de CO> e redugdo da fotossintese em ano de El Nifio, em contrapartida houve
reducdes nos teores de amido. Embora exista necessidade de confirmacdes, o0s resultados
dessa pesquisa, aponta que a sensibilidade das arvores de dossel ao evento de seca extrema,

pode afetar em maior magnitude as arvores de grande porte.
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