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RESUMO

A érea de transicdo Cerrado-Amazonia se destaca por apresentar caracteristicas ecoldgicas dos dois
biomas e ampla diversidade de espécies e ambientes. Alguns fatores como fogo, mudanca climatica,
secas frequentes, estresse hidrico e herbivoria influenciam na dinamica das fitofisionomias.
Avaliamos aqui duas situacdes distintas de estresse que as plantas estdo submetidas, a herbivoria e
déficit hidrico. Realizamos testes de herbivoria simulada em plantulas da espécie arborea Hymenaea
courbaril, para avaliar se ocorrem mudancas ecofisioldgicas em plantas afetadas pela herbivoria.
Investigamos experimentalmente as alteragdes morfoldgicas (crescimento, numero de folhas e
biomassa), fisioldgicas (condutancia estomatica) e nutricionais (nitrogénio foliar) em plantulas de
Hymenaea courbaril L. (Fabaceae) em resposta a perda de &rea foliar. As plantas submetidas a
herbivoria obtiveram maior biomassa e concentracdo de nitrogénio foliar, os quais refletem um
mecanismo de compensacdo ao estresse. Com relacdo ao estresse hidrico, avaliamos as respostas de
28 espécies dominantes de quatro fitofisionomias: cerrado rupestre (CER), cerrado tipico (CET),
cerraddo (CEA\) e floresta estacional semidecidual (FES), utilizando um amplo conjunto de atributos
anatémicos e funcionais. Medimos e calculamos potencial hidrico foliar (¥f) minimo, a variacdo do
s antes do amanhecer (usado como proxy de profundidade radicular, A%¥am), a regulagéo do potencial
hidrico (A%¥md), padrdes anatdmicos dos vasos do xilema, curvas de vulnerabilidade e margem de
seguranca hidraulica (HSM). Encontramos alta variabilidade de atributos hidraulicos em cada
fitofisionomia. Espécies do CEA e do CET regulam melhor a perda de &gua, pois apresentaram
também maior eficiéncia no transporte de agua, diferentemente das espécies do CER e da FES, que
controlam menos os potenciais hidricos foliares e apresentaram maior investimento na seguranga ao
embolismo, apesar de terem menores margens de seguranca hidraulica (HSM). Verificamos também
que em todas as fitofisionomias ocorrem espécies com HSM baixas e também negativas, mostrando
que ha um maior risco de falha hidraulica. As espécies da FES mostraram maior vulnerabilidade a
seca por apresentarem caracteristicas anisohidricas e menores valores de HSM. A espécie Roupala
montana do CET pode ser considerada uma “super-espécie”, pois investe tanto em eficiéncia no
transporte de agua quanto em seguranca hidraulica. Caso 0s eventos de seca se tornem mais intensos
e frequentes na regido, as espécies da FES, que apresentam menor regulacdo hidraulica, poderdo
apresentar maior vulnerabilidade e as espécies do CET e CEA, caracterizadas por apresentarem maior
regulacdo do ¥r com comportamentos isohidricos sob maior déficit de pressdo de vapor e menor AW
am, podem apresentar a menor vulnerabilidade. Portanto, na area de transicdo Cerrado-Amazonia ha
uma grande diversidade de estratégias ecoldgicas para lidar com o defict hidrico entre as espécies,
independente do tipo vegetacional em que elas ocorrem e em geral as espécies da floresta séo
potencialmente mais susceptiveis a eventos de seca extrema.

Palavras-chave: atributos hidraulicos, estresse hidrico, herbivoria, seca severa.
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ABSTRACT

The Cerrado-Amazon transition area is distinct for showing ecological characteristics of both biomes
and heve a wide diversity of species and habitats. Some environmental factors, such as fire, climate
change, frequent droughts, water stress and herbivory influence the dynamics of different vegetation
types. Here, we evaluate two distinct situations where plants are subjected to stress, herbivory and
water deficit. We performed simulated herbivory tests on seedlings of the tree species Hymenaea
courbaril, to evaluate if ecophysiological changes occur in plants affected by herbivory. We
experimentally investigated the morphological (growth, leaf number and biomass), physiological
(stomatal conductance) and nutritional (leaf nitrogen) changes in Hymenaea courbaril L. (Fabaceae)
seedlings in response to leaf area loss. The plants submitted to herbivory showed higher biomass and
leaf nitrogen concentration, which reflects a mechanism of compensation. With respect to water
stress, we evaluated the responses of 28 dominant species from four vegetation types: cerrado rupestre
(CER), typical cerrado (CET), cerraddo (CEA) and semideciduous seasonal forest (FES), using a
broad set of anatomical and functional traits. We measured and calculated minimum leaf water
potential (Wr, variation of W before dawn (expressed as root depth proxy, AWam), water potential
regulation (W), Xylem vessel anatomy, vulnerability curves and hydraulic safety margin (HSM). We
found high variability in hydraulic traits in each phytophysiognomy. Species from CEA and CET
better regulate water loss, also showing greater efficiency in water transport, unlike the species from
CER and FES, which exhibit lower control of leaf water potential and showed greater investment in
embolism safety, despite having lower hydraulic safety margins (HSM). In all vegetation types,
species with low and also negative HSM occur, showing that there is a high risk for hydraulic failure.
FES species showed greater vulnerability to drought due to their anisohydric characteristics and lower
HSM values. Roupala montana from CET can be considered a “super-species” because it invests in
both water transport efficiency and hydraulic safety. If drought events become more intense and
frequent in the region, species from FES which have lower hydraulic regulation, may be more
vulnerable, and species from CET and CEA, characterized by higher regulation with isohidric
behavior under vapor pressure deficit and higher AY am may show lower vulnerability. Therefore, in
the Cerrado-Amazonia transition area there is a great diversity of ecological strategies to deal with
the water deficit between species, regardless of the vegetation type in which they occur and in general
forest species are potentially more susceptible to drought events extreme.

Keywords: hydraulics traits, herbivory, severe drought, water stress.



1. INTRODUCAO GERAL

A regido de transicdo entre os Biomas Cerrado e Amazonia € ampla, se estende por cerca de
4.500 km e esta sob influéncia de uma pronunciada sazonalidade climatica, altas temperaturas do ar
e oscilacdes na umidade, que desencadeiam um gradiente de déficit hidrico durante o ano no ar e no
solo (MARIMON et al., 2006; PEIXOTO et al., 2018; REIS et al., 2018; MARQUES et al., 2019).
As observacBes sobre a vegetacdo mostraram que a transicdo é dindmica, na qual a Floresta
Amazonica se expande rapidamente sobre o Cerrado por meio de um gradiente vegetacional
(MARIMON et al., 2014; MORANDI et al., 2016; PASSOS et al., 2018). Essa expansdo envolve
condi¢bes ambientais e climaticas integradas as caracteristicas morfofisioldgicas das plantas que
estabelecem a distribuicdo das florestas tropicais e savanas; assim compreender 0s mecanismos
envolvidos poderdo nos ajudar a projetar respostas as perturbacoes antropicas e mudancas climaticas
(HOFFMANN et al., 2012).

A transicdo se destaca por apresentar caracteristicas ecoldgicas de ambos os biomas, com
diversidade de espécies, fenbmenos bioldgicos Unicos (ClI, 2003) e com vegetacdo hiperdindmica,
apresentando taxas de mortalidade e de recrutamento maiores do que aquelas registradas para as areas
centrais da distribuicdo dos biomas Cerrado ou Amazonia (MARIMON et al., 2014). Ainda ndo esta
claro se a maior riqueza de espécies se encontra nas areas centrais devido ser o centro de disperséo,
enquanto a transicdo é menos rica em espécies (MORANDI et al., 2018), ou contrariamente na
transicdo com maior riqueza impulsionada pela proximidade com a Amazonia (MARIMON et al.,
2014). Mas o fato é que as areas centrais sdo ecologicamente diferentes da area de transicdo
considerando como exemplo, as condi¢des climaticas (MORANDI et al., 2018), na transicdo tendem
a incorporar maltiplos taxas, adaptados a instabilidade ambiental, as quais sdo potencialmente
capazes de ter uma maior resiliéncia & mudancas climéticas (KARK; VAN RENSBURG, 2006).

Estudos sobre a dindmica da vegetacdo na transicdo indicam uma diferenca temporal nas
comunidades que se relacionam com os distarbios causados pelo fogo, mudanca climatica ou ainda
eventos de seca severa (ARAGAO, 2007; ELIAS et al., 2013; LEWIS et al, 2011). Esses fatores estio
diretamente ligados ao processo de intensa ocupacgéo de terras com a converséo de florestas nativas
em pastagens e lavouras que propiciam a perda de biodiversidade e, lamentavelmente, aumentam as
areas desmatadas levando a regido a ser conhecida como o “Arco do Desmatamento” (FEARNSIDE,
2005; MARQUES et al., 2019).

Ha previsbes de mudancas globais na Amazonia que sugerem um aumento progressivo da
temperatura nas proximas décadas (GATTI et al., 2014), trazendo periodos secos mais intensos e mais

frequentes, alterando a disponibilidade hidrica do ambiente (GLOOR et al., 2013) que desencadeiam



maiores focos de incéndios nessas regides de transicdes (BRANDO et al., 2014; GATTl et al., 2014).
Dessa forma a disponibilidade de &gua é fator crucial para a distribuicdo das espécies, filtrando na
comunidade de plantas caracteristicas funcionais de maior ou menor resisténcia a seca (ESQUIVEL-
MUELBERT et al., 2016). De fato, se 0os ambientes se tornarem mais secos, aumentard a demanda
hidrica das espécies que podera conduzir para um aumento na mortalidade por embolismo hidrico
(i.e, formacdo de bolhas de gas bloqueando o canal do xilema e impede o movimento da agua
(embolia)) (PITTERMANN, 2010; JINGMIN et al.,, 2012); e consequentemente, haverd uma
alteracdo nas comunidades vegetais eliminando aquelas espécies que nao tenham resisténcia a seca
(MC DOWELL et al., 2008).

Assim, 0 sucesso no estabelecimento das espécies depende de uma combinacdo de
caracteristicas morfofuncionais que maximizem a taxa de crescimento por meio da eficiéncia de uso
de &gua, nutrientes e/ou a protecdo contra a herbivoria e fogo, sendo fundamental compreender tais
caracteristicas para abordar as estratégias ecoldgicas que determinam como as plantas respondem a
fatores climéticos e ambientais (KATTGE et al., 2011). As plantas estdo submetidas naturalmente a
diferentes situacfes de estresse ao longo da vida e sua resposta envolve mecanismos fisioldgicos
integrados que podem ou ndo se manifestar morfologicamente (CHAPIN, 1991). Nesse sentido, 0
presente estudo abordou dois fatores de estresse aos quais as plantas estdo submetidas: diferentes
condi¢es hidricas em funcdo da sazonalidade do clima e a herbivoria.

Fornecemos um conjunto de dados Unicos e inéditos de caracteristicas fisioldgicas e anatdmicas
(regulacdo do potencial hidrico foliar, resisténcia do xilema a formacdo de embolia, anatomia da
madeira, margem de seguranca hidraulica e densidade da madeira) para quatro comunidades de
formacdes florestais e savanicas em regides de transi¢do. Esses dados foram coletados durante um
evento extremo de El Nifio em 2015/2016, o que enriqueceu nosso conjunto de dados de respostas
fisiolégicas das plantas. Também avaliamos caracteristicas morfofisioldgicas de plantulas de uma
espécie arborea tipica das florestas da regido, o jatoba-da-mata (Hymenaea courbaril L. — Fabaceae),
com relacdo ao efeito da herbivoria. Estruturamos a tese em trés capitulos: o primeiro capitulo,
Regulacédo do potencial hidrico foliar de espécies arboreas da transicdo Cerrado-Amazonia em
resposta a sazonalidade climatica, foi um estudo que comparou estratégias de uso da dgua entre 21
espécies dominantes em trés fitofisionomias (cerrado tipico, cerraddo e floresta estacional
semidecidual). Avaliamos se as espécies apresentam diferencas na regulacdo do potencial hidrico
foliar em virtude da limitacdo ao acesso a dgua por estarem sob influéncia de uma pronunciada
sazonalidade climatica, altas temperaturas do ar e oscilagbes na umidade. No segundo capitulo,
Eficiéncia de transporte de 4gua e resisténcia a seca em espécies dominantes e fitofisionomias da

transicdo Cerrado-Amazonia, avaliamos caracteristicas hidraulicas de eficiéncia no uso da &gua e



resisténcia a seca e trade-offs entre estes dois aspectos em quatro fitofisionomias da transi¢cdo. No
terceiro capitulo, intitulado Respostas compensatdrias pos-herbivoria aumentam a biomassa, 0
nitrogénio e a condutancia estomatica de uma leguminosa neotropical, realizamos uma
experimentacdo de herbivoria simulada em viveiro sob condi¢Bes controladas utilizando plantulas de
Hymenaea courbaril (jatoba-da-mata). Discutimos as alteragdes morfoldgicas (crescimento, nimero
de folhas e biomassa), fisioldgicas (conduténcia estomatica) e nutricionais (nitrogénio foliar) em

resposta a perda de area foliar.
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CaAriTULO 1

REGULACAO DO POTENCIAL HIDRICO FOLIAR EM ESPECIES ARBOREAS DA
TRANSICAO CERRADO-AMAZONIA EM RESPOSTA A SAZONALIDADE CLIMATICA

A ser submetido para publicagéo no periddico Biotropica

RESUMO

Atributos hidraulicos relacionados ao transporte de agua em plantas tém sido bons indicadores de
resposta aos efeitos marcantes da sazonalidade climatica, permitindo uma melhor compreensdo dos
efeitos das mudancas climaticas nas espécies e na vegetacdo. Na transicdo de biomas torna-se mais
curioso porque séo areas que se diferem das condicdes climaticas das centrais 0 que apresentam uma
diversidade de espécies adaptadas a uma instabilidade ambiental. Investigamos 21 espécies
dominantes em trés fitofisionomias (cerrado tipico= CET, cerraddo= CEA e floresta estacional
semidecidual= FES) na transi¢do Cerrado-Amazonia e avaliamos a resposta do sistema hidraulico em
diferentes condicdes de disponibilidade hidrica. Medimos o potencial hidrico foliar (¥f) durante os
periodos seco e chuvoso e avaliamos as variagfes associadas ao ¥t minimo, a variacdo do Wt antes
do amanhecer (usado como proxy de profundidade radicular, AWam) € a regulacdo do ¥t ao meio dia
entre os periodos (AWmd) sobre efeito do déficit de pressdo de vapor (DPV) em cada fitofisionomia.
Mostramos que ha uma maior diferenca entre os valores do Wr das espécies de todas as fitofisionomias
no periodo seco do que no periodo chuvoso. As espécies do CET e do CEA apresentaram
caracteristicas semelhantes, com maior regulacdo do W sob maior DPV e menor AWam, indicando o
acesso a agua no solo pelas raizes, mesmo durante a seca. Em contraste, as espécies na FES exibiram
menor regulacdo sob menores efeitos do DPV nos periodos seco e chuvoso, e maior A%am que sugere
menor acesso a agua profunda no solo. Estas diferencas indicaram dois grupos principais de espécies:
maiores reguladores de potencial hidrico foliar com comportamento isohidrico (CET e CEA) e menor
regulacdo com comportamento anisohidrico (FES) em condicdes climaticas atuais. Nossos resultados
sugerem que, se 0s eventos de seca se tornarem mais intensos e frequentes como previsto, as espécies

da FES podem ser mais vulneraveis devido a sua menor regulacao de potencial hidrico foliar.

Palavras—chave: cerraddo, cerrado tipico, déficit de pressdo de vapor, floresta estacional

semidecidual, hidraulica de plantas.



ABSTRACT

Hydraulic attributes related to plant water transport have been good indicators of response to the
marked effects of climate seasonality, allowing a better understanding of the effects of climate change
on species and vegetation. In transition areas of biomes become more curious because they are areas
that differ from the climatic conditions of the central which present a diversity of species adapted to
environmental instability. We investigated 21 dominant species in three vegetations (typical cerrado
= CET, cerraddo = CEA and semideciduous seasonal forest = FES) in the Cerrado-Amazon transition
and evaluated the response of the hydraulic system under different water availability conditions. We
measured the leaf water potential (Wf) during the dry and rainy periods and evaluated the variations
associated with Wt minimum, ¢ predawn variation (used as a root depth proxy, A¥Wam) and ¥r midday
variation (A%mq) on effect of vapor pressure deficit (VPD) on each vegetation. We show that there is
a greater difference between values of W of all vegetations in the dry period than in the rainy season.
The CET and CEA species had similar characteristics, with higher W regulation under higher DPV
and lower AWam, indicating root access to soil water, even during drought. In contrast, species in FES
exhibited lower regulation under lower DPV effects in the dry and rainy seasons, and higher AWam
suggesting lower access to deep water in the soil. These differences indicated two main groups of
species: higher leaf water potential regulators with isohydric behavior (CET and CEA) and lower
regulation with anisohydric behavior (FES) under current climate conditions. Our results suggest that
if drought events become more intense and frequent as predicted, FES species may be more
vulnerable.

Key words: cerradao, cerrado tipico, plant hydraulics, semideciduous seasonal forest, vapor pressure
deficit.



1. INTRODUCAO

Nos tropicos a distribuicdo de espécies ocorre ao longo de gradientes de disponibilidade de
agua e é potencialmente determinada por resisténcia a seca (Aguirre Gutiérrez et al. 2019). Assim,
sazonalidades marcantes com periodos bem definidos de seca e chuva fazem com que as plantas
evoluam por selecdo natural no sentido de apresentar atributos que permitam elas sobreviverem no
local (Franco et al. 2014); de modo que mecanismos de aquisicdo ou de manutencdo e uso de agua
sdo utilizados pelas plantas para manter um fluxo continuo, com estratégias que permitam a
homeostase no funcionamento hidraulico (Oliveira et al. 2014).

A explicacdo mais habitual de como acontece o funcionamento hidraulico nas plantas é o
movimento unidirecional (continuo solo-planta-atmosfera), onde a conducdo da agua ocorre de
potenciais hidricos menos para mais negativos, estabelecendo uma diferenca de potencial por meio
de um gradiente de presséo (Larcher 1995, Oliveira et al. 2014). O potencial hidrico foliar (V) reflete
a tensdo na qual o xilema transporta agua, sendo uma variavel fundamental para verificar o status
hidrico da planta em um determinado momento e € influenciado pelos processos de transpiracao foliar
e pela disponibilidade de 4gua do solo (Larcher 1995, Jones 1998). A transpiracdo é determinada pela
demanda evaporativa atmosférica e pelo suprimento de agua no solo (Oliveira et al. 2005, Palhares
etal. 2010). Se ocorrerem alteracdes severas nesses mecanismos, como baixa disponibilidade de 4gua
e alta demanda evaporativa, a falha hidraulica (i.e., cavitacdo dos vasos do xilema, que leva a reducao
do transporte de &gua e causa a dissecacdao e morte dos tecidos vegetais) podera ser induzida (Mc
Dowell 2011). Dessa forma, maior déficit de pressédo vapor (DPV) ao longo do periodo seco faz com
que as plantas enfrentem condi¢fes mais estressantes (Prado et al. 2004), requerendo mecanismos
efetivos de regulacdo do transporte de adgua, especialmente os relacionados ao controle estomatico
(Larcher 1995, Martinez-Vilalta et al. 2014).

Com base no mecanismo de regulacdo da transpiracdo ao longo do tempo existe um continuo
de variacdo entre duas estratégias extremas nas quais as espécies podem ser classificadas como
isohidricas, sendo aquelas que ajustam a abertura dos estbmatos para manter o potencial hidrico foliar
(W) pouco negativos, e anisohidricas, as que possuem menor controle estomatico e maior flutuacdo
diaria e anual no W (Jones 1998, Tardieu & Simonneau 1998, Martinez-Vilalta & Garcia-Forner
2017). Esse controle € influenciado pela disponibilidade de agua no solo, que por meio das raizes
iniciara a extracdo de &gua e essa condutividade hidraulica sera em uma funcéo da transpiracao diaria
da planta (Larcher 1995, Meinzer et al. 1999).

Em teoria, o W antes do amanhecer reflete o potencial hidrico do solo onde a planta esta

inserida e por isso a sua variacdo durante diferentes periodos do ano pode ser utilizada como uma
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estimativa (proxy) de profundidade de raiz (A%am), OU Seja, 0 alcance de agua absorvida pelas raizes
(Scholz et al. 2012, Brum et al. 2017). Assim, plantas com raizes superficiais poderéo apresentar Ws
com valores mais negativos a medida que o periodo de seca se estende, ao contrario daquelas com
raizes profundas, que mantém valores de s menos negativos (Scholz et al. 2012).

Ainda ndo temos informagdes suficientes sobre como ocorre a regulagdo do Ws nas arvores da
regido de transi¢do Cerrado-Amazonia, mas sabemos que o clima é fortemente sazonal e ali ocorre
uma variedade de fitofisionomias, que variam desde formacdes savanicas (e.g., cerrado tipico e
cerrado rupestre), caracterizadas por ambientes mais abertos, com maior temperatura e radiacao solar,
até formacdes florestais (e.g., cerraddo e floresta estacional semidecidual), com ambientes mais
fechados e com a presenca de espécies amazénicas (Marimon et al. 2006). Estudos indicam que nas
vegetacOes savanicas a disponibilidade de agua no solo geralmente nao é um fator limitante (Franco
2002), no entanto, maior DPV impde uma forte limitacdo de transpiracdo (Meinzer et al. 1999, Franco
& Luttge 2002). Nesse caso, varias espécies lenhosas do Cerrado podem possuir raizes profundas e
acessar o lencol freatico (Oliveira et al. 2005, Bucci et al. 2008), mas o simples acesso as reservas de
agua no subsolo néo significa que conseguirdo extrair agua suficiente para compensar a alta demanda
evaporativa na seca (Franco et al. 2007). Por outro lado, nas formacdes florestais os estbmatos das
espécies tendem a apresentar alta sensibilidade com o aumento da demanda evaporativa atmosférica
(Cunningham 2004). Entretanto, essas plantas possuem outros mecanismos hidradlicos para lidar com
alta DPV, por meio da continua absor¢do de dgua no solo (Oliveira et al. 2005, Juarez et al. 2007).

Assim, as formacoes savanicas e florestais da transi¢do Cerrado-Amazodnia fornecem uma boa
oportunidade para investigarmos como as espécies de diferentes tipos vegetacionais repondem a
limitacdo no acesso & agua por estarem sob influéncia de uma pronunciada sazonalidade climatica,
altas temperaturas do ar e oscilacBes na umidade, que podem desencadear um gradiente de déficit
hidrico durante o ano (Peixoto et al. 2018, Reis et al. 2018). Nessa regido, os periodos de chuva e de
seca sdo bem definidos (INMET 2018) e esperamos que isso se reflita na regulagdo do Wr e nas
respostas das plantas das diferentes fitofisionomias. Partindo da premissa que a atividade fisioldgica
do sistema radicular e o controle estomatico das folhas dependem do balanco entre a demanda
evaporativa atmosférica e a disponibilidade de 4gua no solo (Oliveira et al. 2014, Oliveira et al. 2005,
Palhares et al. 2010), elaboramos as seguintes hipoteses: (i) hd um padrdo de potencial hidrico foliar
nesse gradiente de déficit hidrico dependente da sazonalidade e horarios, as quais espécies de
ambientes savanicos apresentam maiores varia¢oes de potencial hidrico foliar porque estdo sob maior
variagdo de temperatura, umidade do ar e consequentemente de DPV (Prado et al. 2004) do que as
espécies de ambientes florestais; (ii) de fato em ambientes savanicos, as espécies tendem a ser mais

isohidricas para se protegerem das flutuagdes ambientais e evitarem a perda de a4gua, enquanto em
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ambientes florestais, as espécies tendem a ser anisohidricas com maior toleréncia as condicGes
ambientais, (iii) dessa forma, cerrado tipico ocorrem as maiores variacdes de regulagdo do Ws entre
as espécies, o cerraddo apresenta valores intermediarios, por ser um ambiente transicional e a floresta
apresenta as menores variagdes; sendo que em todos os ambientes as variacdes de V¢ estardo

associadas com o ¥s minimo e variagéo do Wr antes do amanhecer (proxy de raiz) (A%Wam).

2. MATERIAL E METODOS
2.1. Area de estudo

As areas estudadas estdo localizadas no municipio de Nova Xavantina, regido leste do estado
do Mato Grosso, na transicao entre os biomas Cerrado e Amazdnia, Brasil (Fig. 1). O clima da regido
é do tipo Aw, de acordo com a classificacdo de Koppen (Kottek et al. 2006), com periodos chuvoso
(outubro a margo) e seco (abril a setembro) bem definidos, precipitagdo anual em torno de 1.600 mm
e temperatura média anual de 25°C (Marimon et al. 2012). Entre os anos de 2000 a 2017, de acordo
com os dados fornecidos pelo Instituto Nacional de Meteorologia (estacdo convencional de Nova
Xavantina), a precipitagdo média total anual foi de 1.364 mm, com a minima de 957,1 mm (2007) e
a maxima de 1.858 mm (2006). A temperatura média anual registrada nesse periodo foi de 26,34°C,
com a menor média registrada nos anos de 2003 e 2007 (18°C) e a maior em 2007 (34,5°C).

Apesar da escala espacial utilizada nesse estudo ser relativamente pequena (25 km), ha uma
grande diferenca de tipos vegetacionais com espécies e estruturas distintas, com formacdes
tipicamente savénicas e formacoes florestais (Marimon et al. 2014). Para 0 nosso estudo, avaliamos
trés formacdes, sendo uma savanica (cerrado tipico) e duas florestais (cerraddo e floresta estacional
semidecidual). De acordo com Ribeiro & Walter (1998), o cerrado tipico € um subtipo de cerrado
sentido restrito e apresenta vegetacdo predominantemente arbdreo-arbustiva, com cobertura arbérea
de 20 a 50% e alturas entre 3 e 6 m. O cerraddo apresenta dossel predominantemente continuo,
aspectos xeromorficos e € uma comunidade ecotonal (Ratter 1971), com espécies (e.g. Hirtella
glandulosa e Emmotum nitens) que caracterizam a conexao entre as florestas e cerrados da borda sul-
amazonica (Marimon et al. 2006). Por altimo, a floresta estacional semidecidual (daqui em diante
denominaremos apenas como floresta) apresenta formacédo arbérea alta, fechada e com estratos bem
definidos (Askew et al. 1970, Marimon et al. 2006). Os solos do cerrado tipico e do cerradao
estudados sdo do tipo Latossolos Vermelho-Amarelo, distréficos, acidos e alicos (Marimon-Junior &

Haridasan 2005) e da floresta estacional semidecidual é tipo Plintossolo (Marimon et al. 2014).
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A floresta estacional semidecidual localiza-se na Fazenda Vera Cruz (14° 49° 27,1”°S e 52°
10° 2,9’W) distante 25 km das outras duas vegetagdes (cerrado tipico e cerraddo), as quais se
encontram no Parque Municipal do Bacaba (14°41°S e 52°20°W). Realizamos o estudo em parcelas
permanentes de 1 ha subdivididas em 25 subparcelas de 20 x 20 m, do projeto PELD/CNPq
(Transicdo Cerrado-Amazonia: bases ecoldgicas e socioambientais para a conservacao, Proc. n°
403725/2012-7 e 441244/2016-5), que também fazem parte da Rede Amazénica de Inventérios
Florestais (RAINFOR).

Para avaliar as caracteristicas hidraulicas selecionamos as sete espécies mais representativas
de cada area e que apresentam a maior contribuicdo de area basal na comunidade, totalizando 21
espécies avaliadas. No cerrado tipico escolhnemos arvores adultas com pelo menos 5 cm de didmetro

na altura do peito (DAP) e no cerraddo e na floresta selecionamos arvores com 10 cm de DAP.

52°25'0"W 52°20'0"W 52°15'0"W 52°10'0"W
N
wﬁ& L
/
S
n
=4
=
=
bs
'Y
1
&
b o Nxv-02 @
1 T
7
S ; NXV-01 e
! A J
§ 1
ht Iy
. { =
{
h i =
) B —
5 4
oS 7
§ °
) /‘”\J»JL
VCR-02
0
o
o
1
s
Legend
Floresta
Cerrado
Transigé@o Cerrado-Floresta
Qutros 0 A2 4 8 12 16
@® Parcelas ™ e ™, A Km

FIGURA 1 Localizacdo das areas estudadas (NXV-01: cerrado tipico; NXV-02: cerraddo; VCR-02:
floresta estacional semidecidual). Base de dados: MMA (Ministério do Meio Ambiente; site:
mapas.mma.gov.br).

2.2. Medidas de potencial hidrico foliar (¥s)

Em agosto de 2016 (periodo seco) e fevereiro de 2017 (periodo chuvoso), medimos o Ws em
duas folhas de cada individuo das diferentes espécies por meio de uma camara de pressao (PMS
Instruments Co., Albany, USA; modelo: 1505D-EXP) (Scholander 1965). Efetuamos as medicOes
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em cinco individuos por espécie em quatro diferentes periodos ao longo do dia, antes do amanhecer
(4:00h as 6:00h), 7:00h as 9:00h, 10:00h as 11:30h e ao meio-dia (12:00h as 14:00h) em todas as
vegetacOes. Selecionamos folhas maduras, com aspecto saudavel e expostas ao sol. Nos mesmos
horarios medimos também a temperatura e a umidade relativa do ar com uma estagdo meteorologica
portatil (Kestrel 3500) sendo essas variaveis medidas na proximidade das arvores e local de coleta
das folhas. Com esses dados calculamos o Déficit de Pressdo Vapor (DPV) em cada vegetacdo
(Abtew & Melesse 2013).

Determinamos a relagdo das medidas do W+ minimo, antes do amanhecer (Wam) € maximo, ao
meio-dia (Pmd), para todas as espécies e fitofisionomias, de modo a analisarmos os tipos de regulagdo
de Ws. Usamos o0 modelo linear proposto por Martinez-Vilalta et al. (2014), Yhi= A + ¢ * ¥s, onde 0
Wht é o potencial hidrico foliar ao meio dia (Pmd) € Ws € 0 potencial hidrico do solo, que inferimos ser
semelhante ao potencial hidrico foliar antes do amanhecer (Larcher 1995, Tardieu & Simonneau
1998), ¢ representa o angulo de inclinacdo e é uma medida de sensibilidade da transpiracao da espécie
as mudancas na disponibilidade de agua e utilizamos este modelo para analisar a relagdo em cada
espécie: Pmd~ Pam + (Pam |individuos).

Os individuos de cada espécie foram incluidos como efeitos aleatérios e fixados no modelo
para estimar os valores de inclinagdes (o) e interceptagdes (A) das relagdes especificas entre 0 Wmd €
Wam para cada espécie. Cada conjunto de individuos de uma determinada espécie foi medido sob as
mesmas condi¢des ambientais. Em seguida, as espécies foram classificadas como isohidricas restritas
se o valor de o com seu intervalo de confianca (IC) (definido como ¢ + 1) incluisse o zero (o = 0),
como anisohidrica restrita se 0 IC do o incluisse 0 1 (¢ = 1), como parcialmente isohidrica se IC nédo
incluisse 0 0 e 1 (0 < o < 1), e anisohidrica extrema se ndo incluisse 0 1 (o > 1) (Martinez-Vilalta et
al. 2014). Outra forma que inferimos o controle do potencial hidrico foi por meio do A¥mg, que € a
diferenga entre o Wrminimo ao meio dia na época da chuva e o ¥sminimo na época da seca (Martinez-
Vilalta & Garcia-Forner 2017). Também utilizamos a variacdo do potencial hidrico foliar antes do
amanhecer (proxy de raiz; AWam), calculado pela diferenga entre o Wam Na época da chuvae na época
da seca para estimar a profundidade das raizes das espécies com relacdo a disponibilidade de agua no
solo (Scholz et al. 2012). Utilizamos os valores modulares dos deltas.

2.3 Analise de dados

Adotamos a nomenclatura de valor maximo de potencial hidrico (Wr.max) para os potenciais

menos negativos e o valor minimo (Wr-min) para 0s potenciais mais negativos. Para cada atributo
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calculamos a média ponderada em cada fitofisionomia, sendo a média calculada usada como o peso
a dominancia relativa das espécies. Realizamos todas as analises no ambiente R 3.4.1 (R Core Team
2016), utilizamos os pacotes weights, quantreg e Hmisc (R Core Team 2016) e consideramos o valor
p <0,05.

Verificamos se a variavel dependente Ws variou entre as espécies, entre 0s quatro horarios
avaliados e em cada periodo do ano (seca e chuva). Analisamos também se o Ws e demais atributos
hidraulicos (Wmin, A¥am e AWma) Variaram entre as fitofisionomias (cerrado tipico, cerradédo e floresta
estacional semidecidual) nos diferentes periodos (seca e chuva). Para as analises utilizamos o teste
ndo paramétrico Kruskal-Wallis seguido do teste de Dunn como analise post-hoc. Os pacotes
utilizados foram plyr, dunn.Test e FSA (Wickham 2011, Dunn 1964).

Calculamos o coeficiente de varidncia do Wre dos atributos (o, Wmin, A¥Pam € A¥md) das
fitofisionomias nos dois periodos (seca e chuvas), para a comparagdo da variancia do Wt entre as
fitofisionomias aplicamos o teste Mood (dados ndo-paramétricos) e para 0s demais atributos,
utilizamos o teste F, do pacote stats (R Core Team 2016). Aplicamos uma analise de regressao linear
para relacionar os valores de Wt das espécies com o déficit de pressdo de vapor (DPV) em cada
fitofisionomia nos dois periodos (seca e chuvas). Os dados de Wt inicialmente ndo seguiam uma
distribuicdo normal, pelo que foram transformados por meio de logaritmos na base 10. E para
comparar as curvas de regresséo linear entre Ws e DPV das fitofisionomias realizamos uma ancova
(Standardised Major Axis - SMA) pelo pacote SMATR (Warton et al. 2012).

3. RESULTADOS

3.1. Efeito da sazonalidade sobre o ¥;

Encontramos ampla variagdo do W entre as 21 espécies avaliadas e também entre as
fitofisionomias (Tabela 1). A variacdo do ¥t minimo foi de -2,8 MPa (Qualea grandiflora) a -0,9
MPa (Eriotheca gracilipes) no periodo seco, enquanto o ¥f maximo variou entre -0,24 MPa (Guapira
graciliflora) a -0,1 MPa (Eriotheca gracilipes), no periodo chuvoso. Em relacdo as comunidades, a
floresta apresentou, em média, os menores valores, tanto do Wf maximo (-0,3 MPa, chuvas) quanto
do ¥s minimo (-2,8 MPa, seca).

Os valores do Wr avaliados para as 21 espécies, variaram de acordo com o periodo seco (Q?:
179,1; gl: 19; p < 0,001) e chuvoso (Q% 39,2; gl: 19, p < 0,001) e diferiram também entre os horarios
do dia (seca= Q% 82,3; gl: 3; p < 0,001; chuvas= Q2 250,7; gl: 3, p < 0,001). No periodo seco
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registramos diferenca interespecifica nos valores do W em cada fitofisionomia (CET= Q?: 51,7; gl:
6; p < 0,001; CEA= Q% 56,4; gl: 6; p < 0,001 e FES= Q2 3,5; gl: 6; p < 0,001). Por outro lado, no
periodo chuvoso, somente as espécies do cerraddo diferiram entre si em relagdo ao W (Q?: 14,15; gl:
6; p =0,02).

Tanto no periodo seco quanto no chuvoso, os valores do Wt das espécies do cerrado tipico e
do cerraddo foram similares e ambos diferiram da floresta (p < 0,05 para todos os testes, Fig. 2). Na
seca, as espécies da floresta apresentaram os menores valores médios de W+ em todos 0s horarios,
com um decréscimo continuo entre 0 amanhecer e 0 meio dia, enquanto no periodo de chuvas, 0s
valores do ¥t da floresta se mantiveram mais elevados em comparac¢do as demais fitofisionomias
(Fig. 2). Com relagdo a variabilidade do s, verificamos que as fitofisionomias foram similares no
periodo seco, enquanto que nas chuvas, a maior variabilidade foi registrada para o cerrado tipico e o
cerraddo (Tabela 2).

Verificamos uma tendéncia de separacao entre a floresta e as demais fitofisionomias, sendo
que as espécies do cerraddo e do cerrado tipico aparentaram possuir estratégias hidraulicas similares
(Tabela 2 & Fig. 2, 3). O ¥r minimo também diferiu entre as fitofisionomias (Q% 11,42; gl: 2, p =
0,003), sendo que os menores valores foram registrados para a floresta. Padrao similar foi registrado
para 0 A%am, 0 qual também diferiu entre as fitofisionomias, sendo que, se considerarmos o valor do
AW¥am como uma estimativa de profundidade das raizes (proxy), verificamos que as espécies da

floresta apresentaram maior AWam do que aquelas do cerrado tipico e do cerraddo (Fig. 3).
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FIGURA 2 Comparagdes do ¥t entre os diferentes periodos (seco e chuvoso) e horéarios avaliados
em cerrado tipico (CET), cerraddo (CEA) e floresta estacional semidecidual (FES). Comparacdes
estatisticamente significativas: FES e CET (seco: Z= 4,48; p = 0,00 e chuvoso: Z= -3,94; p = 0,00);
FES e CEA (seco: Z=1,97; p = 0,00 e chuvoso: Z=3,89; p = 0,00). O asterisco indica diferencas
significativas (p < 0,05).
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FIGURA 3 Comparacdo entre as trés fitofisionomias (floresta estacional semidecidual: preto,
cerradao: verde e cerrado tipico: azul) com referéncia a varia¢ao (A) do Wr antes do amanhecer (MPa)
(A%Wam) (Q%:16,92, gl: 2, p < 0,001) e a variacio do ¥ a0 meio-dia (MPa) (Q% 26,26; p < 0,001).
Asterisco representa diferencas significativas pelo teste Dunn. Valor do AWam das espécies da floresta
com relac3o as espécies do cerrado tipico (Q% 3,35; p = 0,00) e do cerradio (Q?: 3,72; p = 0,00).
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TABELA 1. Espécies de cerrado tipico (CET), cerraddo (CEA) e floresta estacional semidecidual
(FES) e as respectivas dominancias relativas (DoR) em cada comunidade. Valores medios dos
atributos hidraulicos: angulo de inclinacéo (o) entre a relagdo do potencial hidrico foliar (¥f, MPa)
antes do amanhecer (Wfam) € a0 meio-dia (Wtmd), ¥ minimo (Wmin), variagdo do Wt antes do amanhecer
(AWtam) € variagdo do Wt ao meio-dia (AWsmd). Fenologia foliar (F) classificada em brevidecidua (BD),
decidua (DE) ou sempre-verde (SV).

b & AYs AYs

Espécies (Familias) F DoR o . - ~
Cerrado tipico

Davilla elliptica A.St.-Hil. (Dilleniaceae) BD 46 12 -20 -08 -05
Eriotheca gracilipes (K.Schum.) A.Robyns (Malvaceae) SV 3,5 02 -11 06 -14
Euplassa inaequalis (Pohl) Engl. (Proteaceae) BO 42 13 -20 04  -10
Guapira graciliflora (Mart. ex Shum.) Lundell (Nyctagin.) DE 3.7 05 -23 -19 03
Qualea parviflora Mart. (Vochysiaceae) bE 96 07 -17 05 -14
Qualea grandiflora Mart. (Vochysiaceae) DE 34 08 -28 -15 -1.2
Roupala montana (Klotzsch) K.S.Edwards (Proteaceae) SV 5,7 0.9 -2,4 04 -08
Cerradéo

Eriotheca gracilipes (K.Schum.) A.Robyns (Malvaceae) sv. 43 00 -09 -15  -03
Emmotum nitens (Benth.) Miers. (Metteniusaceae) SV 75 06 -18 09 14
Hirtella glandulosa Spreng. (Chrysobalanaceae) sVv. 205 08 -16 04 -03
Myrcia splendens (Sw.) DC (Myrtaceae) sv. 44 08 -25 09 -08
Tachigali vulgaris L.G.Silva & H.C.Lima (Fabaceae) SV 174 14 -24 05 -12
Tapirira guianensis Aubl. (Anacardiaceae) BO 52 04 -14 -11 -16
Xylopia aromatica (Lam.) Mart. (Annonaceae) SV 48 06 -20 06  -10
Floresta Estacional Semidecidual

Amaioua guianensis Aubl. (Rubiaceae) SV 17 08 -23 -20 -21
Brosimum rubescens Taub. (Moraceae) SV 33 18 -14 19 33
Chaetocarpus echinocarpus (Baill.) Ducke (Peraceae) SV 94 08 -24  -18 -23
Cheiloclinium cognatum (Miers.) A.C.Sm. (Celastraceae) BD 39 29 -21 08  -15
Ephedranthus parviflorus S. Moore (Annonaceae) sV 10 13 24  -16 25
Mabea fistulifera Mart. (Euphorbiaceae) BD 64 19 -17 -7 25
Tetragastris altissima (Aubl.) Swart (Burseraceae) SV 86 116 -17 09 -22

Nyctagin.= Nyctaginaceae
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TABELA 2 Média (n), desvio padrdo (dp) e coeficiente de varia¢do (CV) para o potencial hidrico
foliar (Wf) considerando todos os horéarios e espécies avaliadas em cerrado tipico (CET), cerraddo
(CEA) e floresta estacional semidecidual (FES). Comparamos as variancias dos atributos por meio
do teste Mood. Valores de p em negrito quando significativos (p < 0,05).

Potencial hidrico foliar

Vegetacdo

Periodos p=dp Ccv

Cerrado tipico Chuva -0,87 £ 0,61 -70,1

Seca -1,77 £0,99 -55,6

Cerradao Chuva -0,84 + 0,58 -68,4

Seca -1,60 +£ 0,87 -54,4

Floresta estacional Chuva -0,56 + 0,33 -54,3
semidecidual

Seca -2,23+1,16 -52,3

Teste Mood

Periodos CET x CEA CET x FES CEA x FES

Chuva Z=0,83 Z=291 Z=194

p = 0,40 p=0,00 p=0,05

Seca Z=0,69 Z=-0,39 Z=-1,60

p=048 p=068 p=010

3.2. Regulacéo do ¥

Verificamos que 47% das espécies sdo parcialmente isohidricas e 43% sdo anisohidricas
extremas (Fig. 4). Eriotheca gracilipes foi a Unica espécie isohidrica restrita (10%), apresentando o
mesmo padrdo tanto no cerrado tipico quanto no cerraddo. Quando separamos por fitofisionomias,
observamos que 57% das espécies do cerrado tipico e do cerraddo sdo parcialmente isohidricas,
enquanto as espécies da floresta estacional semidecidual sdo, em sua maioria (71%), anisohidricas
extremas. Verificamos ainda que todas as espécies deciduas sdo parcialmente isohidricas, enquanto
as sempre-verdes e brevideciduas variam entre as fitofisionomias (Tabela 1). Cheiloclinium cognatum
e Eriotheca gracilipes sdo as duas espécies que ocupam os extremos em termos de regulacdo do s
(Fig. 4).

A maior variancia do o foi registrada no cerradao (60,5%), o que pode refletir a diversidade
de composicdo de espécies dessa fitofisionomia, com espécies tanto tipicas de cerrado tipico, como
de floresta estacional semidecidual (Fig. 4). N&o verificamos um padrdo semelhante entre 6 e AWmd,
ambos utilizados para estimar a regulagdo do potencial hidrico foliar, principalmente em espécies de
cerrado tipico e cerraddo (e.g. Davilla elliptica, Qualea parviflora e Emmotum nitens) (Fig. 4 &
Tabela 1). Entretanto, quase todas as espécies da floresta estacional semidecidual apresentaram o
mesmo padrao de regulagdo do Wr para o ¢ A¥md, bem como os maiores valores de variagéo,

indicando menor controle no uso de agua e menor variabilidade, enquanto as espécies de cerrado
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tipico e cerraddo apresentaram coeficientes de variagdo similares (Fig. 3 & Tabela 3). Os valores da
média ponderada dos atributos hidraulicos de cada fitofisionomia confirmaram que ha um padréo
similar entre o cerrado tipico e o cerraddo e valores mais negativos para as espécies que compde a
floresta (Tabela 4).

® EA APl N SI
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FIGURA 4. Regulacdo de potencial hidrico foliar das 21 espécies separadas em dois grupos: Floresta
(considerando o cerraddo e a floresta estacional semidecidual) e Savana (cerrado tipico). O angulo de
inclinacdo (o = IC — intervalo de confianca) estima o valor que permite classificar a espécie em
isohidrica restrita (Sl), parcialmente isohidrica (PI) e anisohidrica extrema (EA). Nenhuma espécie
foi identificada como anisohidrica restrita. Nomes completos das espécies encontram-se na Tabela 1.
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TABELA 3 Média (u) + desvio padrdo (dp) e coeficiente de variacdo (CV) para os atributos
hidraulicos analisados em espécies do cerrado tipico (CET), cerraddo (CEA) e floresta estacional
semidecidual (FES). Comparamos as variancias dos atributos por meio do teste F. VValores de p em
negrito quando significativos (p < 0,05). Sendo: ¢ = angulo entre a relagdo do s a0 meio-dia e ao
amanhecer (MPa MPal), Wimin = Potencial minimo, AWam = varia¢do do Wrm antes do amanhecer e
AWmd = varia¢do do Wmdg meio-dia.

Atribu- CET CEA FES CETI/CEA CET/FES CEA/FES

tos pxdp cVv pxdp cVv p+dp cVv teste F teste F teste F

c 0,82 0,68 1,57 1,00 0,29 0,29
w041 203 404 05 4976 BT poa9 p=016 p=016

Wimin 2,4 -2,06 -2,90 0,86 0,65 0,75
w087 04 10 B2 o7 L ,o070 p=022  p=0440

A¥@m 0,83 -0,87 -1,55 + 0,60 1,40 0,43
076 b1 u1e B0 1os B4 1016 p=033  p=000

A¥ma  -0,97 -0,95 -2,33 1,03 0,60 0,62
+0,79 82,1 +0,78 82,1 +1,00 43,1 p=0,92 p=0,15 p=0,15

TABELA 4 Média ponderada (xintervalo de confianca) dos atributos hidraulicos determinada por
meio da dominancia em area basal das espécies em cada fitofisionomia. Sendo: ¢ = angulo entre a
relagdo do potencial hidrico foliar (¥f) a0 meio-dia e a0 amanhecer (MPa MPat), Wimin= ¥t minimo,
AWam = varia¢do do Wram antes do amanhecer € A¥mg = variagdo do Wsmg meio-dia.

Atributos . ~ Floresta estacional
S Cerrado tipico Cerradéo .
hidraulicos semidecidual
o 0,81 +0,93 0,67 £0,85 154+1,12
¥ in -2,26 + 0,06 -2,12 + 0,62 -2,83+0,63
A¥am -0,80 + 0,26 -0,92 + 0,44 -1,38+ 0,46

AW -1,05+ 0,24 -0,80 £ 0,27 -2,50+ 0,49
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3.3. Efeito do déficit de pressao de vapor (DPV) sobre o potencial hidrico foliar ()

O DPV difereriu entre as fitofisionomias, mas foi maior no periodo da seca em todas as areas
(Tabelas 5 & 6), com significativa correlacdo positiva entre 0 DPV e o ¥t (Fig. 5). A floresta
apresentou os menores valores de W e a menor amplitude do DPV em ambos os periodos (Fig. 5 &
Tabela 6).

No periodo seco, 0 DPV do cerrado tipico foi 20% maior do que o registrado no cerraddo e
cerca de 30% maior do que o da floresta (DPVcer> DPVcea> DPVees), confirmando que as espécies
estdo sujeitas a uma maior demanda hidrica atmosférica nesse periodo (Tabela 5). Verificamos ainda
que h& uma relagdo direta entre a diminui¢do do ¥ € 0 aumento do DPV, onde o cerraddo, que é uma
formacédo florestal, apresentou variagdes ambientais mais proximas as registradas para o cerrado
tipico (formacdo savanica) do que com a floresta, a qual apresentou os menores s no periodo seco
(Fig. 5 & Tabela 6).

TABELA 5 Caracterizacdo do déficit de pressdo de vapor (KPa) das fitofisionomias avaliadas (CET=
cerrado tipico, CEA= cerraddo e FES= floresta estacional semidecidual) em periodos de seca (r? =
0,14; p < 0,001) e chuva (r>= 0,32; p < 0,001).

Periodos CET CEA FES
Seca

Maximo 4,95 4,73 3,77
Minimo 0,43 0,18 0,3
Médio 2,43+1,63 1,94 + 1,59 1,69 + 1,64
Chuva

Maximo 2,80 3,13 1,13
Minimo 0 0 0
Médio 0,92 +1,52 0,74 £1,53 0,2+1,63
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FIGURA 5 Regressao linear entre o potencial hidrico foliar (MPa) e o Déficit de Presséo de Vapor
(DPV, KPa) das fitofisionomias cerrado tipico (CET), cerraddo (CEA) e floresta estacional

semidecidual (FES), na Transicdo Cerrado-Amazodnia, Brasil. Os circulos representam os individuos

amostrados em cada fitofisionomia. Ancova entre as retas diferiram tanto na chuva (p < 0,001) quanto

na seca (p < 0,001) (Standardised Major Axis - SMA).

TABELA 6 Coeficientes e intervalo de confianca (IC) das retas de regressao linear entre o déficit de
pressdo vapor e o potencial hidrico foliar das fitofisionomias cerrado tipico (CET), cerraddo (CEA)
e floresta estacional semidecidual (FES) nos periodos seco e chuvoso.

Vegetacao Periodos Coeficiente e IC r
FES Seco -1,02, -0,32 a -0,99 0,13
Chuvoso -1,16, -0,25 a -0,36 0,39
CEA Seco -0,56, -0,27 a -0,73 0,20
Chuvoso -0,66, -0,17 a -0,38 0,46
CET Seco -0,68, -0,16 a -0,42 0,28
Chuvoso -0,72,-0,11a-0,30 0,62
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4. DISCUSSAO

Nossos resultados apontaram que existem diferentes estratégias de uso e captacdo de agua
entre as espécies e fitofisionomias da transi¢cdo Cerrado-Amazonia. Verificamos uma distin¢do de
funcionamento hidraulico das espécies da floresta em relacdo as do cerrado tipico e do cerraddo,
sendo que nesses dois Ultimos as espécies tenderam a maiores regulacdes do ‘W: (estratégias

isohidricas) e menores regulacdes (estratégias anisohidricas) na floresta.

4.1. Funcionamento hidraulico das espécies e fitofisionomias da transicdo Cerrado-
Amazonia

Verificamos que o déficit hidrico, registrado em funcdo da marcante sazonalidade climatica,
determina diferentes padrdes nas estratégias de uso e captacdo de agua nas fitofisionomias avaliadas.
Esperavamos que a principal diferenca nos atributos hidraulicos ocorresse entre as fitofisionomias
extremas, de um lado o cerrado tipico e do outro a floresta estacional semidecidual. Além disso,
tinhamos a expectativa de que as espécies do cerraddo (tipo transicional entre o cerrado e a floresta)
apresentassem uma resposta intermediéria para os atributos hidraulicos avaliados. Entretanto,
verificamos que os atributos hidraulicos das espécies do cerraddo (ambiente florestal) apresentaram
maior similaridade com os registrados para as especies do cerrado tipico (ambiente savanico).
Verificamos também que o cerraddo apresentou maior amplitude de variacao para todos os atributos
hidraulicos avaliados, o que reflete a maior diversidade de estratégias nas espécies que compdem essa
vegetacdo ecotonal (Ratter et al. 1973, 1997; Marimon et al. 2006, 2014).

Assim, em termos de atributos hidraulicos das espécies, sugerimos que o o cerrado tipico aqui
avaliado ja se encontra em uma fase sucessional de adensamento, caracterizando um cerrado denso
(Ribeiro & Walter 1998, Morandi et al. 2016). O cerrado tipico e o cerraddo sdo geograficamente
muito proximos (900 m), com solos, topografia (Marimon-Junior & Haridasan 2005) e DPV
similares, o que reforca o funcionamento hidraulico similar observado no presente estudo. Topografia
e caracteristicas fisicas dos solos estdo relacionadas com o nivel de 4guas subterraneas e com o regime
de umidade que podem alterar o contetdo de dgua nas plantas e a absorcdo de agua do solo, sendo
fatores-chave no padréao hidraulico das plantas (Villalobos-Vega et al. 2014).

Com relagdo aos atributos hidraulicos, verificamos nitida diferenca entre dois grupos: o
primeiro, composto por espécies do cerrado tipico e do cerraddo, com estratégias de maior regulacéo
do potencial hidrico, e 0 segundo, das espécies da floresta estacional semidecidual, com menor

regulacdo. As espécies do cerrado tipico e do cerraddo, a maioria das quais foram caracterizadas como



25

parcialmente isohidricas, estdo expostas a um maior DPV, e também regulam melhor e apresentam
valores maiores de ¥r. Além disso, a menor variagdo do Wam (valores ndo cairam muito no periodo
seco) sugere que as especies de cerrado tipico e cerraddo estdo em solos mais profundos e,
consequentemente, com maior acesso a agua no solo (Palhares et al. 2010).

Além disso, a maior regulacdo do W registrado para as plantas do cerrado tipico e do cerraddo,
sujeitas a alta demanda evaporativa da atmosfera (DPV), pode estar relacionada a regulacdo mais
eficiente da abertura dos estdmatos, especialmente quando ocorre em resposta as mudancas no DPV
e resulta em uma maior eficiéncia no uso de agua (Franco & Luttge 2002). Em tais condicgdes, as
raizes mais profundas sdo atributos decisivos no equilibrio do balango hidrico dos ecossistemas de
Cerrado (Oliveira et al. 2005), mesmo envolvendo maior custo de manutencdo de um sistema de
raizes mais profundas ou um rigido controle do balango hidrico das plantas (Franco et al. 2005).
Como exemplo, temos Eriotheca gracilipes, variou pouco o potencial hidrico foliar que, para suportar
a alta demanda evaporativa (DPV) desses ambientes, sugere ter acesso a dgua profunda. De acordo
com Durigan et al. (2012), essa espécie investe em uma raiz principal em torno de 2,5 m e nédo
apresenta abundancia de raizes finas, e isso explica o fato do potencial hidrico foliar dela ndo cair
tanto porque ela possivelmente tem sempre acesso a dgua independente da sazonalidade marcante.

Por outro lado, as espécies da floresta apresentaram menor regulagdao do ¥t com maior
decaimento do W e maior AWam, indicando menor acesso a agua no solo. Nesse caso, as espécies
transpiram mais intensamente provavelmente devido as suas caracteristicas de pouco controle
estomatico, tanto no periodo seco quanto no chuvoso, o que foi confirmado no presente estudo pela
diminui¢do do Wr. Essas estratégias também podem indicar um mecanismo de manutencdo da
temperatura das folhas e reducéo do efeito negativo do DPV (Tardieu et al. 1998). Quando se trata
da disponibilidade hidrica do solo, mesmo que as estimativas de profundidade das raizes tenham sido
consideradas rasas e com acesso limitado as camadas profundas do solo, elas podem compensar em
uma capacidade de absor¢cdo mais eficiente de dgua (Butler et al. 2013). Como indicado por Butler et
al. (2013), espécies que ocorreram nas mesmas areas desse estudo, a absorcdo de agua por area de
raiz superficial aumenta com o diametro das arvores. Os autores verificaram que as espécies do
cerrado tipico apresentariam menores valores do indice de absorcdo de area das raizes (0,03 m? m),
quando comparadas as espécies do cerraddo (0,07 m? m?) e da floresta (0,11 m? m?), as quais
apresentaram maior eficiéncia na capacidade de absorcao por area das raizes superficiais.

Assim, as espécies da floresta suportam maior tolerancia ao déficit hidrico devido as
condi¢bes ambientais que proporcionam comportamento anisohidrico, caracterizado por estdmatos
abertos e taxas fotossintéticas maiores por longos periodos, mesmo com o decréscimo do ¥ (Sade et

al. 2012). Nesse caso, acreditamos que os menores valores de DPV, registrados na floresta,
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proporcionam um ambiente leve a moderado sob estresse abidtico que influencia diretamente as

plantas bem como a capacidade das mesmas diante da sazonalidade climatica (Sade et al. 2012).

4.2. Variabilidade interespecifica no funcionamento hidraulico

As diferengas registradas no W entre as espécies sugerem que ha grande variacao
interespecifica de regulacdo do funcionamento hidraulico nas fitofisionomias avaliadas. As espécies
possuem ampla varia¢do nos atributos hidraulicos que sdo dependentes do acesso a &gua do solo e da
demanda evaporativa atmosférica. Esses fatores sdo os principais impulsionadores ambientais que
influenciam o funcionamento hidraulico das plantas, regulando as trocas gasosas, a transpiracéo e a
fotossintese (Buckley & Mott 2013). Dessa forma, em uma mesma fitofisionomia encontramos
espécies que apresentaram estratégias de maior (Eriotheca gracilipes) ou menor (Tapirira
guianensis) regulacdo do potencial hidrico foliar no cerraddo, com estimativa de alcance (Euplassa
inaequalis) ou ndo (Guapira graciliflora) as camadas mais profundas do solo no cerrado tipico e com
suporte de maiores tensdes no xilema (Chaetocarpus echinocarpus, Ephedranthus parviflorus) ou
menores (Brosimum pubescens) na floresta.

Essas estratégias hidraulicas distintas parecem envolver também outras caracteristicas
estruturais (e.g. anatdbmicas e morfologicas) nos varios niveis da planta (Sperry et al. 2008). Neste
caso, a variabilidade de caracteres morfofuncionais nas comunidades vegetais, em uma escala local e
global, constitui uma evidéncia de que as espécies particionam eficientemente 0s recursos e estdo
relacionadas com as estratégias ecoldgicas das mesmas (Meinzer et al. 1999, Brum et al. 2017), de
fato a variacdo na disponibilidade hidrica € uma dimens&o do nicho das espécies que representa uma
complexa condi¢do de recurso intrinsecamente conectada a disponibilizacdo de outros recursos
(Araya et al. 2010). Nossos resultados indicaram também que o funcionamento hidraulico distinto
entre as espécies caracteriza respostas dependentes a sazonalidade climatica, visto que todas as
fitofisionomias avaliadas estdo sujeitas ao efeito da sazonalidade, principalmente no periodo seco,
onde ocorre maior amplitude do DPV. Nesse caso, a disponibilidade de agua nas plantas e no
ambiente e a dinamica de interacdo solo-planta-atmosfera determinam as respostas ao stress biotico
e abiotico (Sade et al. 2012).

Embora tenhamos registrado diferentes estratégias no uso e captacdo de agua, as espécies da
floresta apresentaram um padrdo similar entre si para a maioria dos atributos hidraulicos, operando
com valores menores de Ws tanto na seca quanto nas chuvas. Essa estratégia permite que as plantas
operem numa faixa de W mais negativo e o regulem de acordo com o DPV, ou seja, uma estratégia

tipicamente anisohidrica (Mc Dowell et al. 2008). Por outro lado, as espécies do cerrado tipico e do
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cerraddo apresentaram, em geral, maiores diferencas entre os atributos hidraulicos e estariam de
acordo com modelos tedricos que predizem que em ambientes mais aridos ou savanicos a limitagdo
de recursos hidricos selecionaria diferentes estratégias relacionadas ao uso e a conservacao de agua
(Meinzer et al. 1999). Assim, essas diferentes estratégias hidraulicas favorecem que uma maior
diversidade de espécies consiga ocorrer, especialmente naqueles ambientes onde fortes filtros
ambientais sdo mais evidentes, como no cerrado tipico e no cerraddo (Neyret et al. 2016).

4.3. Caracteristicas hidraulicas entre as fitofisionomias diante das mudancas climéticas

As caracteristicas hidraulicas podem refletir a histdria evolutiva das espéecies que moldam seus
desempenhos ao longo dos anos sob influéncia das condi¢bes ambientais (Reich 2014), o que ficou
evidenciado nesse estudo pelas distintas respostas apresentadas pelas espécies de ambiente savanicos
e florestais. Assim, se 0s eventos extremos de seca Se tornarem mais intensos e frequentes nessa zona
de tensdo ecoldgica na borda sul-amazoénica (Marimon et al. 2014; Coe et al. 2016, Reis et al. 2018,
Rifai et al. 2018), com uma desregulacdo do mecanismo de demanda e suprimento de agua no
ambiente (aumento do DPV e reducdo da umidade do solo), é possivel que despontem espécies e
fitofisionomias mais resistentes e outras mais vulneréaveis aos eventos de seca (Mc Dowell 2011). De
qualquer maneira, sabemos que as formacGes savanicas apresentaram espécies com caracteristicas de
maior regulacao do W, preservando o transporte de agua e evitando falhas hidraulicas (exemplo,
Guapira graciliflora), mesmo que as custas da reducdo no balanco de carbono e um possivel
superaquecimento causado por dano fotossintético (Mc Dowell et al. 2008). Por outro lado, as
espécies da floresta apresentaram adaptacdes para tolerar tenses mais negativas do xilema, ou seja,
apresentam menor regulagdo do Wr (exemplo, Cheiloclinium cognatum) e sdo mais suscetiveis as
falhas hidraulicas (Mc Dowell et al. 2008, Mc Dowell 2011), especialmente em situacbes de seca
extrema. Assim, na floresta esse comportamento é oportunista e de risco e sob condi¢des de estresse
minimo ou moderado pode até ser benéfico, mas ndo conferira beneficios sob condi¢des de estresse
intenso e/ou prolongado (Sade et al. 2012).

A maior e menor regulacdo hidraulica podem acarretar em implicacGes severas para as plantas,
mas alguns estudos demonstraram que em espécies isohidricas 0 embolismo é mais frequente, pois o
Wt min € proximo ao P50 (valor de Wt no qual a condutividade hidraulica foliar reduz pela metade),
com uma margem de seguranca muito pequena (Mc Dowell 2011). Por outro lado, o referido autor,
observou também que as espécies anisohidricas apresentam uma margem de seguranca maior porque
mantém uma tensdo do xilema acima dos valores de potencial hidrico que normalmente causam a

embolia. Nesse caso, a margem de seguranca pode ser uma caracteristica importante que varia muito
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entre as espécies, e provavelmente é mais adaptavel em ambientes com limitagdo de agua (Brodribb
2017), visto que a duracdo e a intensidade do periodo seco proporcionam respostas diferentes no

funcionamento hidraulico das plantas e na assimilacdo de carbono (Mc Dowell et al. 2008).

5. CONCLUSAO

O funcionamento hidraulico das espécies dominantes das trés fitofisionomias diferiu em
resposta & marcante sazonalidade climética da regido. As espécies do cerrado tipico e do cerraddo
apresentaram caracteristicas similares entre si para as estratégias hidraulicas, com maior regulacdo
do W, sob efeitos mais intensos do DPV e sugerimos maior acesso a dgua no solo. Por outro lado, as
espécies da floresta apresentaram menor regulagcdo do Wr, menor acesso a agua profunda e sob
menores efeitos do DPV. Essas caracteristicas demonstraram dois grupos vegetacionais distintos: um
com maior regulacdo e com comportamento isohidrico (cerrado tipico e cerradao) e outro com menor
regulacdo e comportamento anisohidrico (floresta estacional semidecidual), ambos sob condi¢des
climaticas atuais.

Caso 0s eventos de seca se tornem mais intensos e frequentes na regido, as espécies da floresta,
que apresentaram menor regulacdo hidraulica, poderdo ser as mais vulneraveis. Contudo, se
adicionarmos novos atributos de resisténcia, como o potencial hidrico critico (P50) e a margem de
seguranga, ambos integrados aos atributos de regulacdo do s, poderemos compreender melhor as
condicOes de resisténcia a seca das espécies e fitofisionomias. Acreditamos que esse estudo avaliou
atributos inéditos para a regido de transicdo para os dois maiores biomas brasileiros e foi um avanco
no conhecimento dos padrdes de funcionamento hidraulico de vegetagbes da transicéo,
principalmente para compreendermos melhor as possiveis respostas hidraulicas das espécies em um

cenario climatico futuro de eventos extremos de seca.
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CAPITULO 2

EFICIENCIA DE TRANSPORTE DE AGUA E RESISTENCIA A SECA EM
ESPECIES DOMINANTES E FITOFISIONOMIAS DA TRANSICAO CERRADO-
AMAZONIA
A ser submetido para publicacéo no periddico New Phytologist

RESUMO
A disponibilidade de &gua é um fator chave para a diversidade e distribuicdo de plantas em

ecossistemas terrestres. O uso da 4gua e a vulnerabilidade a seca sdo determinados por um conjunto
de caracteristicas relacionadas ao sistema de transporte de agua que mostram eficiéncia hidraulica ou
seguranca. Investigamos 28 espécies arbdreas dominantes em quatro fitofisionomias (cerrado
rupestre = CER, cerrado tipico = CET, cerraddo = CEA e floresta estacional semidecidual = FES) na
transicdo Cerrado-Amazonia e comparamos a eficiéncia de transporte de agua e resisténcia a seca,
bem como a ocorréncia de trade-offs. Medimos e calculamos a regulacdo do potencial hidrico (¥s),
anatomia do vaso do xilema, curvas de vulnerabilidade e margem de seguranca hidraulica (HSM).
Encontramos alta variabilidade de caracteristicas hidraulicas entre as espécies e fitofisionomias e ndo
registramos diferengas entre a maioria das espécies e fitofisionomias. Com relagdo a HSM, 42% das
espécies estdo no limiar critico com valores negativos. Em particular, as espécies da FES
apresentaram valores de HSM extremamente baixos. Com relagdo a regulagdo de W, espécies do
CER e da FES exibiram menor regulacdo do que as do CET e CEA, enquanto que espécies do CEA
apresentaram caracteristicas relacionadas a maior eficiéncia. Os trade-offs foram fracos na relacéo
entre eficiéncia e resisténcia a seca em todas as fitofisionomias. A espécie Roupala montana foi uma
excecao, mostrando concomitantemente alta eficiéncia de transporte de agua e alta resisténcia a seca.
A densidade da madeira explicou melhor as diferencas entre as fitofisionomias. Indicamos que ha um
conjunto de caracteristicas hidraulicas em nivel de espécie e fitofisionomia que tem um papel
significativo na modulacdo de respostas a seca, uma vez que as espécies do CER e da FES sdo mais
similares, enquanto as do CET sdo intermediarias, compartilhando semelhancas com todas as
fitofisionomias e espécies. As espécies do CEA foram mais distintivas e com maior eficiéncia no uso
de 4gua. Nossas descobertas sugerem que, se a area se tornar mais seca no futuro devido ao aumento
e prolongamento das secas, 0 CET e o CEA teriam maiores chances de sobreviver, pois suas espéecies
parecem investir em maior eficiéncia no uso da 4gua e melhor regulagéo do potencial hidrico foliar.

Palavras-chave: atributos anatémicos, densidade de madeira, margem de seguranca hidraulica,

Roupala montana, trade-off.
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ABSTRACT
Water availability is a key factor for plants diversity and distribution in terrestrial ecosystems. Water

use and vulnerability to drought are determined by a set of traits related to the water transport system
that show hydraulic efficiency or safety. We investigated 28 dominant woody species in four
vegetation types (rocky cerrado = CER, typical cerrado = CET, cerraddo = CEA and semidecidual
seasonal forest = FES) in the Cerrado-Amazonia transition (ZOT) and evaluated differences in water
transport efficiency and drought resistance, as well as the occurrence of trade-offs. We measured and
calculated: leaf water potential regulation (Wf), xylem vessel anatomy, vulnerability curves and
hydraulic safety margin (HSM). We found a high variability of hydraulic traits among the species
and vegetation types, and therefore there were no differences between most traits between the
different plant communities. Regarding HSM, 42% of the species are at critical threshold with
negative values. In particular, FES species showed extremely lower hydraulic safety margins.
Regarding the regulation of Wy, species from CER and FES exhibited lower regulation than species
from CET and CEA, while CEA species showed traits related to higher efficiency. The trade-offs
were weak in the relationship between efficiency and resistance to drought in all
phytophysiognomies. The specie Roupala montana was an exception, showing both efficiency and
resistance to drought. Wood density better explained the differences among the vegetation types. We
indicate that there is a set of hydraulic traits at species and community level that has a significant role
at modulating drought responses, since the species from CER and FES are more similar, while CET
is intermediate, sharing similarities with all vegetations, and CEA species were most distinctive and
more water use efficient. Our findings suggest that if the area becomes drier in the future due to
increased and prolonged drought frequency, plant communities of the CET and CEA would have
higher chances to survive because their species seem to invest in a greater water use efficiency, with
a better leaf water potential regulation.

Keywords: anatomic traits, hydraulic safety margin, Roupala montana, trade-off, wood density.
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1. INTRODUCAO

Os efeitos de eventos de seca sobre 0s ecossistemas despertam muito interesse nos ultimos
tempos (Gloor et al., 2013; Trueba et al., 2017; Oliveira et al., 2018; Aguirre-Gutiérrez et al., 2019).
A disponibilidade de &gua nos ambientes é um filtro ambiental importante, sendo crucial para a
segregacdo de nicho e mudancas que ocorrem na composicao floristica e na distribuicéo de espécies
(Tyree & Sperry, 1989; Philips et al., 2009; Feldpausch et al., 2016; Oliveira et al., 2018; Esquivel-
Muelbert et al., 2019). Gradientes ambientais, sazonalidades e variabilidade interanual da
precipitagdo influéncia na quantidade de &gua disponivel no ambiente, controlando o turnover de
espécies dos ecossistemas (Franco et al., 2014; Oliveira et al., 2014; Elias et al., 2018; Reis et al.,
2018; Barros et al., 2019).

Na zona de transicdo entre os biomas Cerrado e Amazénia (ZOT), o clima, sobretudo, a
expressiva sazonalidade da precipitacdo (Ratter et. al., 1997; Marimon et al., 2014) e o0 aumento da
frequéncia de eventos intensos de seca nas Ultimas décadas (Gloor et al., 2013) tém provocado
instabilidade na dindmica e distribuicdo das espécies ao longo do tempo (Marimon et. al., 2014; Elias
et al., 2018). A ZOT apresenta alta diversidade de espécies e ecossistemas distribuidos em um
mosaico de fitofisionomias que diferem abruptamente num espaco geografico relativamente estreito
(Ratter et al., 1973; Marimon et al., 2006). Isto esta relacionado com diversos fatores determinantes
da paisagem, tais como a textura do solo, que limita a expansdo das espécies de um ambiente para
outro (Askew et al., 1970; Marimon Junior & Haridasan, 2005); o fogo, que modela a distribuicao
das vegetacdes (Hoffmann et al., 2012), precipitacdo (Reis et al. 2018) e a topografia (Villalobos-
Vega et al., 2014). O fato é que todos esses fatores influenciam na quantidade de agua disponivel no
ambiente, que também esta sob influéncia da sazonalidade marcante e consequentemente interfere
nas diferentes respostas das espécies no ambiente (Meinzer et al., 1999). Dessa forma, caracteristicas
funcionais morfoldgicas, anatdmicas e fisioldgicas juntas poderdo ser Uteis para examinarmos as
estratégias das plantas em relacdo ao uso da dgua e a vulnerabilidade a seca, a fim de compreendermos
os padrdes atuais e futuros de distribuicdo e diversidade de espécies de plantas nos ecossistemas
(Esquivel-Muelbert et al., 2016, 2019; Trueba et al., 2017; Tng et al., 2018).

O uso da &gua e a vulnerabilidade & seca das arvores tropicais sdo determinados por um
conjunto de caracteristicas relacionadas com o sistema de transporte de dgua (Oliveira et al., 2014;
Pratt & Jacobsen 2016). Dessa forma, as plantas apresentam uma eficiéncia hidraulica que
comumente é definida como a taxa de transporte de dgua sob um gradiente de pressao em uma
determinada area e comprimento de vasos (Tyree & Zimmermann, 2002), ou seja, esta associada a

condutividade hidraulica do xilema (Gleason et al., 2016). Por sua vez, a seguranca no transporte de
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agua (seguranca hidraulica) seria capacidade da planta transportar &gua com um baixo risco de
ocorréncia de embolismos (Tyree & Sperry, 1989; Domec & Gartner, 2001; Gleason et al., 2016), a
qual podera provocar a cavitacdo nos vasos do xilema e aumentar significativamente em situacGes de
alta tensdo em periodos secos (Tyree & Sperry, 1989; Sobrado, 1997; Maherali et al., 2004; Lopez et
al., 2005). Nesse sentido, a cavitacdo ocorre devido a formacéo de ar dentro do xilema, resultante em
embolias sob pressGes negativas nos vasos, provocando a ruptura das pontes de hidrogénio da agua
(Tyree & Sperry, 1989). Esse processo promove uma falha hidraulica e esta intimamente relacionado
a margem de seguranca hidraulica (HSM) dentro da qual cada planta opera (Brodribb, 2017). As
métricas mais utilizadas para determinar a vulnerabilidade das plantas ao embolismo sdo o P12, P50
e P88 (Domec & Gartner, 2001) que indicam o potencial hidrico em que os vasos do xilema perdem
12%, 50%, 88% de sua condutividade. Sdo limiares de vulnerabilidade do xilema a cavitacéo
(Oliveira et al., 2018). A HSM é uma faixa onde as plantas estdo o quanto distante para ocorrer uma
falha hidraulica (diferenca entre o potencial minimo e o P50 / P88 quando submetidas as condi¢des
mais secas (Meinzer et al., 2009).

Essas propriedades variam muito entre as espécies e sdo amplamente determinadas por
diferencas na estrutura do xilema (Maherali et al., 2004; Choat et al., 2012). Assim, em um
determinado gradiente de pressdo, maior eficiéncia fornecera maior potencial de conduzir agua para
a fotossintese por unidade area do xilema devido ao menor investimento nos condutos do xilema
(Hacke & Sperry, 2001; Gleason et al., 2016). Por outro lado, maior seguranca (resisténcia) permite
que as plantas operem com maior tensdo do xilema (potencial hidrico mais negativo) e com menor
potencial de obstrucdo de ar nos vasos do xilema (Pratt & Jacobsen, 2016). Em geral, as espécies com
maior seguranca sao chamadas de tolerantes porque apresentam valores mais negativos de potencial
hidrico e P50 (Lopez et al., 2005; Urli et al., 2013).

As plantas apresentam vantagens de maior eficiéncia no uso da dgua e resisténcia a seca, mas
quais sdo as razfes de se compensarem em uma vantagem ou em outra ndao sao tdo evidentes para a
ciéncia (Tyree & Sperry, 1989; Gleason et al., 2016). A literatura reporta que as caracteristicas das
pontuacdes na parede dos vasos do xilema sejam uma das raz0es para estas compensacdes (Tyree &
Sperry, 1989; Sobrado, 1996; Hoffmann et al., 2011; Gleason et al., 2016). Além disso, combinacGes
de caracteristicas hidraulicas, tais como tamanho e diametro de vasos, densidade da madeira e
regulacdo do potencial hidrico foliar como sédo atributos associados a vulnerabilidade ao embolismo
e resisténcia a seca (Meinzer et al., 2009; Hoffmann et al., 2011; Trueba et al., 2017).

Assim, alguns estudos mostraram que investimentos estruturais da madeira com a baixa
densidade de vasos do xilema, menor condutividade potencial de agua e potenciais hidricos mais

negativos sdo indicadores de resisténcia a seca (Hoffmann et al., 2011; Trueba et al. 2017; Pratt &
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Jacobsen, 2016). Essas combinag8es de caracteristicas que representam a eficiéncia no uso da agua e
resisténcia a seca podem ser representadas por um gradiente que determina estratégias de répida,
média e lenta aquisicdo de recursos (Reich, 2014; Pratt & Jacobsen, 2016). Plantas com estratégias
de eficiéncia sdo mais “aquisitivas” e plantas com estratégias de seguranca hidraulica sdo mais
“conservativas” e podem implicar numa condicdo favoravel em um atributo e desfavoravel em outro,
representando um trade-off (Reich, 2014). Ha evidéncia desse trade-off entre a eficiéncia no
transporte de dgua e a seguranca ao embolismo, mostrando que, até onde se tem noticia, nenhuma
espécie evoluiu concomitantemente com alta resisténcia a cavitacdo e alta condutividade hidraulica
(Gleason et al., 2016; Pratt & Jacobsen, 2016), embora ainda ha poucas informacdes sobre trade-offs
ou fracas relagdes (Maherali et al. 2004) envolvendo a vulnerabilidade hidraulica de espécies tropicais
(Eller et al. 2018; Barros et al., 2019).

Nesse contexto, nosso estudo investigou as diferencas de transporte de 4gua e funcionamento
hidraulico de arvores com elevada importancia ecoldgica na area de transi¢cdo Cerrado-Amaz6nia
(Z2OT), bem como a ocorréncia de trade-offs nas referidas espécies. O clima € do tipo Aw, de acordo
com a classificacdo de Képpen, com dois periodos bem definidos, um seco e um chuvoso, e existe
uma variedade de fitofisionomias savanicas (e.g., cerrado tipico e cerrado rupestre), que sdo
ambientes mais abertos e xéricos, com maior temperatura e radiacdo solar (Ratter et al., 1973; Abad
etal., 2010; Mews et al., 2011; Marimon et al., 2014) e florestais (e.g., cerraddo e floresta estacional
semidecidual), tipicas de ambientes com dossel fechado e com a presenca de espécies amazonicas
(Marimon et al., 2006; 2014).

Assim, perguntamos se a pronunciada sazonalidade na transicdo Cerrado-Amazoénia implica
em diferencas nas caracteristicas hidraulicas entre as fitofisionomias e as espécies, de modo que:
Hipdtese 1: considerando que uma combinacdo entre elevada eficiéncia no transporte de agua e
elevada seguranca no sistema hidraulico ndo € possivel (Gleason et al., 2016), esperamos que as
espécies tipicas de formac6es savanicas apresentem atributos hidraulicos ligados a maior resisténcia
ao embolismo (P50, P88) e menor vulnerabilidade a seca (HSM50 e HSM88) por estarem em
ambientes xéricos, mais abertos e expostas a maiores temperaturas e radiagdo solar do que as espécies
de ambientes florestais (Awad et al., 2010); 2). Hipébtese 2: as fitofisionomias florestais apresentarao
caracteristicas relacionadas a eficiéncia de transporte de agua por estarem em ambientes mais Umidos
devido a disponibilidade de agua n&o ser um fator limitante, em contrapartida estas espécies estardo
sujeitas a uma maior vulnerabilidade a seca (Lopez et al., 2005); Hipdtese 3: Os atributos hidraulicos
anatémicos e de regulagdo do potencial hidrico foliar sdo os principais preditores para diferenciar a
seguranga no sistema hidraulico (P50 e P88) e a operacionalizagdo (resisténcia - HSM50 e HSM88)
(Woodruff et al., 2008; Meinzer et al., 2009; Awad et al., 2010; Hoffmann et al., 2011). Dessa forma,
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comparamos as caracteristicas hidraulicas de espécies dominantes em diferentes fitofisionomias na
ZOT, com trés focos principais: regulacdo do potencial hidrico foliar, seguranga ao embolismo,
resisténcia a seca, anatomia dos vasos de xilema e densidade da madeira. Nosso estudo apresenta
relevante importancia ecologica, pois engloba um conjunto de informacg6es e dados inéditos para

espécies e fitofisionomias da transicdo Cerrado-Amazodnia.

2. MATERIAL E METODOS

2.1. Area de estudo

Este estudo foi realizado em quatro parcelas permanentes de 1 ha cada, em cerrado rupestre,
cerrado tipico, cerraddo e floresta estacional semidecidual, em Nova Xavantina, leste do estado de
Mato Grosso, Brasil (Fig. 1). As parcelas fazem parte do projeto PELD/CNPq (Transi¢do Cerrado-
Amazodnia: bases ecoldgicas e socioambientais para a conservacdo, etapas I, Il e 1l) e da Rede
Amazonica de Inventarios Florestais (RAINFOR). A floresta estacional semidecidual (VCR-02)
localiza-se na Fazenda Vera Cruz (14° 49’ 27,1”’S e 52° 10’ 2,9°°W) distante 25 km das demais
fitofisionomias [cerrado rupestre (NXV-10), cerrado tipico (NXV-01) e cerraddo (NXV-02)] que se
encontram no Parque Municipal do Bacaba (14°41°S ¢ 52°20°W).

As quatro fitofisionomias avaliadas representam um gradiente de cobertura da vegetacdo, em
um extremo com um cerrado rupestre, uma formacdo aberta, sobre solos rasos (afloramentos
quartziticos), com arvores esparsas e de menor altura e no outro extremo uma floresta estacional
semidecidual, com arvores de grande porte, dossel fechado, sobre solos rasos e como afloramentos
lateriticos (Marimon-Junior, 2007; Marimon et al., 2014). Intermediarios aos dois extremos
destacamos um cerrado tipico, formacdo savanica em solo profundo, e um cerraddo, formacao
tipicamente florestal, também em solo profundo, transicional entre o cerrado tipico e a floresta

estacional (Marimon Junior & Haridasan, 2005; Franczak et al., 2008).
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Fig. 1 Localizacdo das &reas estudadas: cerrado tipico (NXV-01), cerraddo (NXV-02), cerrado
rupestre (NXV-10) e floresta estacional semidecidual (VCR-02) no estado de Mato Grosso, municipio
de Nova Xavantina, Brasil. Mapa elaborado a partir da base de dados do Ministério do Meio Ambiente
(mapas.mma.gov.br).

Para avaliar o funcionamento hidraulico das arvores selecionamos as sete espécies mais
representativas de cada fitofisionomia, de acordo com a area basal na comunidade, totalizando 28
espécies avaliadas (Tabela 1). No cerrado rupestre e no cerrado tipico selecionamos individuos
arbdreos adultos com didametro a altura do peito (DAP) > 5 cm e no cerradio e na floresta estacional
semidecidual, individuos com DAP > 10 cm.

O clima daregiao é do tipo Aw, de acordo com a classificacdo de Képpen (Kottek et al., 2006),
com periodos chuvoso (outubro a marco) e seco (abril a setembro) bem definidos, precipitacdo anual
em torno de 1.600 mm e temperatura média anual de 25°C (Marimon et al., 2014). Entre os anos de
2000 e 2017, de acordo com os dados fornecidos pelo Instituto Nacional de Meteorologia, a
precipitacdo média total anual foi de 1.364 mm (INMET, 2018).

O cerrado rupestre (CER) da area estudada apresenta vegetagdo savanica arbustiva e
subarbustiva, estd a 340 e 400 m de altitude, sobre cristas de serra estreitas e alongadas, em terreno
acidentado e Litossolo com intenso afloramento rochoso de quartzito (Abad & Marimon, 2008;
Neyret et al., 2016). O cerrado tipico (CET) é um subtipo de cerrado sentido restrito, apresenta
vegetacdo predominantemente arboreo-arbustiva, com cobertura de 20 a 50% e alturas entre 3 e 6 m

(Ribeiro & Walter, 2008; Mews et al., 2011) e solo do tipo Latossolo Vermelho-Amarelo, distroficos,
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acidos e alicos (Marimon-Junior & Haridasan, 2005). O cerraddo (CEA) apresenta dossel
predominantemente continuo, aspectos xeromdrficos e é considerado uma comunidade florestal
tipicamente ecotonal (Ratter, 1971) que conecta as florestas e os cerrados da borda sul-amazénica
(Marimon-Junior & Haridasan, 2005; Marimon et al., 2006); apresenta 0 mesmo tipo de solo do
cerrado tipico (Marimon-Junior & Haridasan, 2005). A floresta estacional semidecidual (FES)
apresenta formac&o arbdrea alta com dossel fechado e estratificagdo bem estabelecida (Askew et al.,
1970; Marimon et al., 2006) com solo do tipo Plintossolo (Marimon et al., 2014).

2.2. Coleta de dados

Durante os meses de agosto de 2016 (periodo seco) e fevereiro de 2017 (chuvoso) coletamos
os dados de potencial hidrico foliar () no cerrado tipico, cerradao e floresta estacional semidecidual,
enquanto que no cerrado rupestre coletamos em fevereiro de 2017 (chuvoso) e maio de 2016 (seco).
Para cada espécie selecionamos cinco individuos e em cada um selecionamos duas folhas onde
medimos o ¥t por meio de uma camara de pressdao (PMS Instruments Co., Albany, USA; modelo:
1505D-EXP; Scholander, 1965). Consideramos o potencial hidrico foliar minimo (Wsmin) como sendo
o0 valor mais negativo da média entre as folhas, tanto no periodo seco quanto no chuvoso. Inferimos
a regulagdo do potencial hidrico foliar por meio do AW, que ¢ a diferenga entre 0o Wt min 20 meio-dia
(12h00-14h00) no periodo chuvoso e o W min @0 meio-dia no periodo seco (Martinez-Vilalta &
Garcia-Forner, 2017).

Avaliamos a vulnerabilidade do xilema a embolia usando curvas logisticas da relacdo entre a
perda percentual de perda de condutividade (PLC) e o potencial hidrico no xilema. A PLC foi
estimada a partir da porcentagem de descarga de ar (PDA) utilizando o método pneumatico (Pereira
et al., 2016). Para a obtencdo das curvas de vulnerabilidade ao embolismo coletamos, em margo de
2017 (periodo chuvoso), entre 05h00 e 06h00, cinco ramos com 0,5 a 1m de comprimento e até 5 cm
de espessura de cada uma das 28 espécies (cinco individuos cada). No laboratdrio, cortamos 0s ramos
dentro da dgua e deixamos rehidratar durante 5 horas, cobertos por sacos plasticos pretos. Induzimos
a cavitacdo por meio do método de desidratacdo em bancada (Sperry et al., 1998). Medimos o
potencial hidrico foliar (W) com a camara de pressdo (Scholander, 1965) e consideramos 0 mesmo
valor como sendo do xilema (Wx) (Meinzer et al., 2009). Apesar do potencial hidrico do xilema estar
geralmente sob menor tensdo em comparagdo com o foliar, consideramos que a diferenca seria a
mesma para todas as espécies. Calculamos o P50 e o P88 (i.e., potenciais hidricos nos quais o tecido
perde 50 e 88% da sua condutividade, respectivamente) pela funcdo Weibull:
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100
PDA =

1+ exp (;—E (Px — ‘PpSO))

Onde: PDA (porcentagem de descarga de ar) e Px (potencial hidrico do xilema, MPa) séo os dados
para 0s quais os parametros ¥p50 (potencial hidrico do xilema quando PDA equivale a 50%) e a
espécie (Sp; inclinacdo da curva, % PDA MPa?) sio ajustados.

Consideramos a margem de seguranca (HSM) como uma estimativa a vulnerabilidade a seca,
na qual calculamos a HSM de cada espécie com a equagdo: Wt min - P50 = HSM50 e Wt min — P88 =
HSM88 (Brodribb, 2017); sendo que os resultados negativos foram considerados como HSM quase
nula. Calculamos também a diferencga entre P88 e P50 (A res) para estimar a distancia, em MPa, entre
0s dois atributos de perda de condutividade. Esse valor demonstra a diferenga do angulo da curva,
onde valores maiores indicam espécies com maior resisténcia a seca (Trueba et al., 2017).

Coletamos segmentos de ramos de 4 cm de comprimento e 8-10 mm de diametro, em trés
individuos de cada espécie, exceto Davilla elliptica, Euplassa inaequalis, Myrcia splendens,
Tachigali vulgaris e Cheiloclinium cognatum. Apds a coleta, armazenamos as amostras no fixador
FAA (Formaldeido, Acido acético e Alcool) até o processamento em laboratério. Para as analises
anatomicas, cortamos laminas de 50 pum de espessura usando um micrétomo deslizante, coramos com
safranina e montamos laminas permanentemente. Observamos em microscopio Olympus BX-50 e
fotografamos nas resolugdes de 20x, 50x e 200x com a camera Optronics Microfire e o software
Picture Frame. As imagens de 20x foram usadas para calcular a area do xilema, a qual assumimos ser
totalmente condutiva. Para calcular o diametro médio do vaso (VD) usamos as imagens na resolucéo
de 200x e consideramos como vasos somente 0s condutos com diametros maiores de 6,5 microns. A
densidade de vaso (VA) foi calculada como o numero total de vasos em uma se¢éo circular dividida
pela area da mesma. Calculamos todas as areas com o auxilio do software Image J
(www.imagej.nih.gov/ij) e a condutividade hidraulica potencial especifica por area do ramo (Kh)
usando a equacdo de Hagen-Poiseuille (Tyree & Zimmermann, 2002). Extraimos os valores de
densidade da madeira (Dd) do banco de dados da Rede Amazénica de Inventarios Florestais

(www.forestplots.net/pt).

2.3 Andlise de dados

Realizamos todas as analises utilizando pacotes do R 3.4.1 (R Core Team, 2016) e

consideramos o valor P < 0,05. Adotamos a nomenclatura de valor méximo de potencial hidrico (‘P


http://www.imagej.nih.gov/ij
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max) para os potenciais menos negativos e o valor minimo para os potenciais mais negativos (‘' min).
Fizemos as andlises comparando as espécies e as comunidades. As variaveis P50, P88, HSM50,
HSM88, Wt min € AY foram calculados para cada individuo de cada area e utilizamos os valores das
médias por espécie (Tabela 1).

Atributos hidraulicos de eficiéncia e resisténcia hidraulica das espécies dominantes -
realizamos uma anélise de componentes principais (PCA) para verificar quais atributos hidraulicos
estavam associados com as espécies e se apresentavam relacdes de trade-off para a seguranca
hidraulica e a eficiéncia de transporte de agua. Utilizamos os pacotes FactoMiner (Lé et al., 2008),
factoextra (Kassambara, 2016) e ggplot2 (Wickham, 2016). Retiramos dessa analise as espécies para
as quais nao tinhamos todos os atributos hidraulicos. Elaboramos e ajustamos as curvas de
vulnerabilidade ao embolismo das espécies por meio do pacote fitplc (Duursma & Choat, 2017) e
comparamos o0 P50 e P88 das espécies dentro de cada fitofisionomia por meio do teste ndo-
paramétrico Kruskal-Wallis, pacotes plyr e FSA (Wickham, 2011; Dunn, 1964). Qualea parviflora
(no cerrado tipico) e Myrcia splendens (no cerraddo) ndo formaram curvas e foram retiradas da
analise.

Caracteristicas no funcionamento hidraulico das fitofisionomias - comparamos todos 0s
atributos hidraulicos entre as fitofisionomias. Utilizamos o teste de Kruskal-Wallis seguido do teste
de Dunn. Utilizamos regress@es lineares e correlacdo de Spearman (rs) entre os atributos hidraulicos.
Calculamos o coeficiente de variacao dos atributos hidraulicos para cada fitofisionomia. Aplicamos
o teste post hoc Mood (dados ndo paramétricos) para a densidade de madeira (Dd) e para os demais
atributos, utilizamos o teste F, do pacote stats (R Core Team, 2016). Para cada atributo calculamos a
média ponderada para cada fitofisionomia, sendo que o peso de cada atributo foi calculado por meio
da dominancia relativa das espécies. Os pacotes utilizados foram: weights, quantreg e Hmisc (R Core
Team, 2016).

Preditores de atributos hidraulicos para explicar a resisténcia a seca e seguranca ao
embolismo - utilizamos modelos lineares mistos, implementados no pacote Ime4 (Crawley, 2013,
2014; Bates et al., 2015) e testamos o modelo de resisténcia a seca e o funcionamento hidraulico
associados aos atributos hidraulicos como preditores, utilizando Poisson. Construimos modelos
completos com HSM50, HSM88, P88 e P50 como variaveis resposta e Kh, VA, VD, Dd, W min € AY
como variaveis preditoras de efeito fixo. Inserimos as fitofisionomias como preditoras aleatorias. A
selecdo dos melhores modelos foi avaliada pelo critério de informagéo de Akaike corrigido (AlCc),
pela méaxima verossimilhanca e pela soma dos pesos de Akaike (WAIC.) por meio do pacote MuMIn
(Barton, 2013).
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3. RESULTADOS

3.1.  Atributos hidraulicos e anatdmicos das espécies

As espécies mostraram diferencas no funcionamento hidraulico (Fig. 2). Verificamos que a
resisténcia a seca (HSM88 e HSM50), a seguranca ao embolismo (P88 e P50), o didmetro dos vasos
(VD), a quantidade de vasos do xilema (VA) e a condutividade hidrdulica potencial (Kh) juntos
tiveram a melhor explicacdo para o funcionamento hidraulico das espécies, sendo essas variaveis que
mais contribuiram no posicionamento das espécies nos eixos da PCA (Fig. 2). Atributos fisioldgicos,
como seguranca hidraulica e resisténcia ao embolismo do xilema foram os que melhor explicaram a
variabilidade do funcionamento das espécies (Eixo 1: 33,4%). Os atributos anatdmicos, como o
didmetro e a quantidade de vasos e a condutividade hidraulica potencial explicaram o segundo eixo
da PCA (27,3%). Verificamos a separacdo de espécies com maior HSM50, HSM88 e densidade da
madeira daquelas de maior regulacdo de potencial hidrico foliar, maiores vasos e condutividade
hidraulica especifica (Fig. 2). De modo geral, as espécies foram parcialmente separadas entre as
fitofisionomias, exceto as do cerraddo, que apresentaram evidente associa¢do com atributos de alta
regulacéo do potencial hidrico foliar e maiores didmetros de vasos (Fig. 2).

Observamos elevada variacdo interespecifica nos atributos hidraulicos das comunidades
(Tabela 1; Tabela S1). O P50 variou entre -1,5 a -4,5 MPa (Eriotheca gracilipes e Roupala montana,
respectivamente) e o P88 variou entre -1,8 a -6,9 (E. gracilipes e Chaetocarpus echinocarpus), sendo
que ambos os indices estiveram altamente correlacionados (r = 0,93; p < 0,01). As curvas de
vulnerabilidade ao embolismo mostraram que somente as espécies da floresta apresentaram um
padrdo semelhante quanto a seguranca ao embolismo. Entretanto, no cerrado rupestre, cerrado tipico
e cerraddo as curvas de vulnerabilidade ao embolismo diferiram entre as espécies (Fig. 3 a 6; Fig.
S1). A margem de seguranca variou consideravelmente entre as espécies (Tabela 1). Aplicando uma
margem de seguranca mais conservadora, verificamos que 53% das espécies estdo dentro de HSM50
de -0,2a1,1 MPa e 57% de HSM88, sendo que 42% HSM50 e 7% HSM88 estdo num limiar critico,
operando em margem de seguranca negativa (Tabela 1). A espécie em destaque é Roupala montana
do cerrado tipico, exibiu caracteristicas tanto de eficiéncia no uso de agua, com maior condutividade
hidraulica potencial, maior diametro e menor quantidade de vasos do xilema, quanto de resisténcia a
seca, com maiores HSM50 e HSM88 (Tabela 1; Fig. 4). Da mesma forma, Chaetocarpus
echinocarpus na floresta estacional semidecidual exibiu caracteristicas de maior resisténcia a seca em

comparagdo com as demais espécies (Tabela 1; Fig. 2; Fig. 6).
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Fig. 2 Analise de Componentes Principais (PCA) dos atributos funcionais hidraulicos de espécies
arbdreas dominantes em um cerrado rupestre (CER), cerrado tipico (CET), cerraddo (CEA) e floresta
estacional semidecidal (FES) na transicdo Cerrado-Amazonia, Brasil. Sendo, P50 e P88: potencial
hidrico quando a espécie perde 50% e 88% de condutividade, respectivamente (MPa), P.min:
potencial hidrico minimo ao meio dia (MPa), HSM50 e HSM88: margem de seguranca hidraulica,
Dd: densidade da madeira (g cm), VA: vasos por unidade de area (mm2), VD: didmetro de vasos
(um), Kh: condutancia hidraulica potencial especifica do xilema (kg MPa* s m™), Res: diferenca
entre P50 e P88, Reg: regulacdo do potencial hidrico foliar (MPa). As duas letras ao lado de cada
circulo colorido representam as iniciais (primeira letra do género e primeira letra do epiteto
especifico) do nome cientifico de cada espécie. Nomes completos das espécies estdo na Tabela 1.
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Fig. 3 Curvas de vulnerabilidade ao embolismo de espécies arboreas de um cerrado rupestre na
transicdo Cerrado-Amazonia, Brasil. Linhas vermelhas e azuis continuas indicam o P50 e P88
[potencial hidrico quando a espécie perde 50% ou 88% de condutividade (MPa)] e as linhas tracejadas
representam o intervalo de confianca a 95%. Os nomes completos das espécies estdo listados na
Tabela 1. Espécies diferem pelo Kruskall Wallis (P50, Q?= 17,66, p = 0,00; P88, Q?= 17,40, p =

0,00).
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Fig. 4 Curvas de vulnerabilidade ao embolismo de espécies arboreas de um cerrado tipico na transicdo
Cerrado-Amazonia, Brasil. Linhas vermelhas e azuis continuas indicam o P50 e P88 [potencial
hidrico quando a espécie perde 50% ou 88% de condutividade (MPa)] e as linhas tracejadas
representam o intervalo de confianca a 95%. Os nomes completos das espécies estdo listados na
Tabela 1. As espécies se diferem pelo Kruskall Wallis (P50, Q>= 12,9, p = 0,04; P88, Q?=14,9;p =
0,02).
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Fig. 5 Curvas de vulnerabilidade ao embolismo de espécies arboreas de um cerraddo na transicéo
Cerrado-Amazénia, Brasil. Linhas vermelhas e azuis continuas indicam o P50 e P88 [potencial
hidrico quando a espécie perde 50% ou 88% de condutividade (MPa)] e as linhas tracejadas
representam o intervalo de confianca a 95%. Os nomes completos das espécies estdo listados na
Tabela 1. As espécies se diferem pelo Kruskall Wallis (P50, Q?= 16,6, p = 0,01; P88, Q*=12,7,p =
0,04).
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Fig. 6 Curvas de vulnerabilidade ao embolismo de espécies arboreas de uma Floresta Estacional
Semidecidual na transicdo Cerrado-Amazonia, Brasil. Linhas vermelhas e azuis continuas indicam o
P50 e P88 [potencial hidrico quando a espécie perde 50% ou 88% de condutividade (MPa)] e as linhas
tracejadas representam o intervalo de confianca a 95%. Os nomes completos das espécies estdo
listados na Tabela 1. As espécies seguiram padrdo semelhante (Kruskal-Wallis, P50 - Q? = 10,52; p
>0,05e P88 - Q% =11,8; p>0,05).



50

3.2.  Atributos hidraulicos e anatdmicos das fitofisionomias

Verificamos alta variabilidade dos atributos entre as espécies em cada fitofisionomia,
resultando em uma semelhanca entre fitofisionomias em termos de atributos hidraulicos (Tabela 2;
Tabela S1). Os atributos que mais variaram foram Kh, HSM50, HSM88 e VA, mas apenas o cerrado
rupestre apresentou diferencas no coeficiente de variacdo, AW, Wt min € na densidade de madeira em
comparacdo com as demais fitofisionomias (Tabela S1).

Comparando-se os atributos de seguranga ao embolismo e resisténcia a seca (P50, P88,
HSM50 e HSM88), observamos que sdo similares entre as fitofisionomias e o desvio padréo € elevado
(Fig. 7). O Ares foi maior para a floresta estacional semidecidual em comparagdo com o cerrado
rupestre (Fig. 7) e os maiores valores de Ares resultaram em valores de P50 e P88 mais negativos e
também maior margem de seguranga (Fig. 8).

Tanto a floresta estacional semidecidual quanto o cerrado rupestre apresentaram a menor
regulacao do potencial hidrico foliar e ambos diferiram do cerrado tipico e do cerraddo (Fig. 7). O ¥t
min dO cerraddo foi maior do que os valores registrados para as fitofisionomias dos extremos, cerrado
rupestre e floresta estacional semidecidual (Fig. 7). O cerraddo apresentou maiores valores de
diametro de vasos, maior condutividade hidraulica e menor quantidade de vasos por unidade de area
e a floresta estacional semidecidual apresentou maior densidade da madeira em comparacao com as
demais fitofisionomias (Fig. 9). A média ponderada pela dominancia relativa confirmou as
semelhancgas entre os atributos de resisténcia (P50, P88, HSM50, HSM88) e as diferencas entre 0s
atributos anatdmicos, com maiores quantidades de vasos na floresta estacional semidecidual e menor
condutividade hidraulica no cerrado rupestre e maiores diametros de vasos e condutividade hidraulica

no cerradao (Tabela 3).
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Fig. 7 Box-plots dos atributos funcionais hidraulicos de cerrado rupestre (CER), cerrado tipico (CET),
cerraddo (CEA) e floresta estacional semidecidual (FES) na transi¢cdo Cerrado-Amazonia, Brasil. P50
e P88: potencial hidrico quando a espécie perde 50% e 88% de condutividade, respectivamente
(MPa), HSM50 e HSM88 (margem de seguranca hidraulica (MPa), A Resisténcia ¥ (diferenga entre
P88 e P50), A Regulagdo ¥ (medida de regulagdo do potencial hidrico foliar, em MPa) € Wmin
(potencial minimo ao meio-dia, em MPa). Letras diferentes indicam medianas variaveis pelo teste de
Dunn (p < 0,05). O Ares da floresta estacional semidecidual em comparagdo com o cerrado rupestre
(Q?=3,33; p=0,0) e 0 cerraddo (Q? = 1,80; p = 0,03). A Regulagdo ¥: Q= 48,34; p < 0,01. ¥min: Q?
=10,75; p<0,01.
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Fig. 8 RelagOes entre a margem de seguranca (HSM50 e HSM88) em funcéo da diferenca entre P88
e P50 (A Resisténcia V) e do P50/P88 em funcao da A Resisténcia W de espécies arboreas com maior
dominancia relativa nas fitofisionomias de cerrado rupestre (amarelo), cerrado tipico (alaranjado),
cerraddo (verde) e floresta estacional semidecidual (azul) na transicdo Cerrado-Amazénia, Brasil. Os
circulos coloridos representam os individuos das espécies. As retas indicam os melhores ajustes da
regressdo linear com as seguintes equacdes para cada atributo: HSM50= -1,12-0,40 A Resisténcia \V;
HSM88=-0,27-0,85 A Resisténcia '¥'; P50=0,95-0,26 A Resisténcia ¥; P88=1,23-0,40 A Resisténcia
Y.
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Fig. 9 Box-plots dos atributos anatdmicos de cerrado rupestre (CER), cerrado tipico (CET), cerraddo
(CEA) e floresta estacional semidecidual (FES) na transicdo Cerrado-Amazonia, Brasil. Letras
diferentes indicam medianas variaveis pelo teste de Dunn (p < 0,05). Diametro de vasos: Q2 = 162,7;
p < 0,01; Kh: Q? = 18,9; p < 0,01; Vasos por unidade de area: Q> = 91,4; p = 0,001; Densidade da
madeira: Q2 = 43,4; p = 0,01.

3.3. Trade-offs de eficiéncia ou resisténcia dos atributos hidraulicos

Verificamos que existem alguns trade-offs estratégicos de eficiéncia do uso da agua ou
resisténcia a seca/seguranca ao embolismo para definir as semelhancas e diferencas entre as
fitofisionomias avaliadas (Fig. 10; Tabela 4), porém, na sua maioria, foram pouco explicativos. O
maior numero de vasos do Xilema estd associado com os vasos de menor diametro, a regulacdo do
potencial hidrico foliar aumenta com os diametros de vasos, a resisténcia ao embolismo (P88)
aumenta com a densidade da madeira e menores valores de Wt min Suportam maiores tensdes,

aumentando com a densidade da madeira (Fig. 10).
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O P88 foi a melhor variavel resposta com relagdo as variaveis preditoras escolhidas, sendo

que somente a densidade de madeira foi a variavel preditora que apresentou a maior importancia

relativa para explicar a vulnerabilidade ao embolismo entre as fitofisionomias avaliadas (Tabela 5).
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Fig. 10 Relacgdes entre atributos funcionais anatdmicos e hidraulicos de espécies arboreas dominantes
de cerrado rupestre (amarelo), cerrado tipico (alaranjado), cerraddo (verde) e floresta estacional
semidecidual (azul) na transicdo Cerrado-Amazonia, Brasil. As retas indicam os melhores ajustes da
regressdo linear com as seguintes equacdes: vasos por unidade de area (mm2) em funcio dos
diametros de vasos (um), equacdo: VA = 4,60 - 0,55 VD; regulacédo do potencial hidrico foliar (MPa)
em fungéo didmetros de vasos: AY = 0,24 — 0,22 VD; P88 (MPa) em funcéo densidade da madeira (g
cm™®): P88 = 1,23 + 0,17 Dd; Wsmin em funcio da densidade da madeira: ¥s min = 0,83 + 0,23Dd. Os
circulos coloridos representam as espécies nas fitofisionomias.
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Tabela 1. Médias dos atributos hidraulicos das espécies dominantes que compdem as quatro principais fitofisionomias na transi¢cdo Cerrado-
Amazodnia, Nova Xavantina, Brasil. As espécies estdo ordenadas pelo critério de maior dominancia basal. P50 e P88: potencial hidrico quando a
espécie perde 50% e 88% de condutividade, respectivamente (MPa), HSM50 e HSM88: margem de seguranca hidraulica, Kh: condutancia
hidraulica potencial especifica do xilema (kg MPa™ s m™), Wt min: potencial minimo ao meio-dia, em MPa, Ares: diferencga entre P50 e P88, AW:
medida de regulacdo do potencial hidrico foliar, em MPa, Dd: densidade da madeira (g cm), VA: vasos por unidade area (mm2), VD: didmetros
de vasos (um), DR: dominancia relativa (%).

Espécies (Familias) P50 P88 HSM50 HSM88 Kh  Wnin AY Ares Dd VA VD DoR

Cerrado rupestre

Kielmeyera rubriflora Cambess.

(Calophyllaceae) -2,2 -2,6 13 1,7 16.107% -1,0 -0,9 -0,4 0,65 68 99 11,8
Erythroxyl A. St-Hil

(g;ﬂfgy?g;:et;emsum Sl -4.4 5.4 -0,2 0,7 8110M -4,5 -2,4 -0,9 0,62 203 69 10,8
Vatai Benth) Duck

(Fa;;:iigacmcarpa( enth) Ducke 30 35 10 16 .21 19 05 068 : . 107
?h;'zgci)g;ei;ﬁ:érsommlfol|aA.Juss. 34 4.0 0.1 07 53.10u 33 2.2 -0,6 0,63 40 88 8.0
Qualea parviflora Mart. 1

(Vochysiaceae) 4,3 -5,6 2,2 35 4810 -2,3 -2,0 13 064 155 60 7.0
E i . Berg.

(I\L/Jlgzler:;z\eiz)ratao erg 2.8 3.4 14 -0,7 4210 -5,0 2,4 -0,7 0,65 396 46 3,0
Al i i leL.

(Ans;::;g;?arzezgldentae -2,3 -2,6 0,4 0,7 5810 -1,9 -1,3 -0,3 0,44 161 62 2,0
Cerrado tipico

%:;E?/s?:gg;))ralwm 18 -2,8 03 07 4910t -2,1 -1,4 -0,9 0,64 173 71 9,6
?&iﬁ:;?er:;ntana(KIOtZSCh) .5, Enards 45 -6,8 16 39 32107 -2,9 -0,8 23 078 56 116 5,7
Da.vnllg elliptica A.St.-Hil. (Dilleniaceae) 33 45 02 14 ] 28 08 12 056 ] _ .6
(Dilleniaceae)

Euplassa inaequalis (Pohl) Engl. 20 40 0.5 16 _ 22 10 10 062 _ - .
(Proteaceae)

Guapira graciliflora (Mart. ex Shum.) Lundell 17 25 06 02 siom 2.9 05 08 0,56 103 75 3.7

(Nyctaginaceae)



Eriotheca gracilipes (K. Schum.) A. Robyns
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(Malvaceae) -1,5 -1,8 0,4 0,7 14.10% -1,0 -0,9 -0,3 0,36 134 81 3,5
%j;ﬁ?,ﬁ;ig:glora Mart -2,8 -3,5 -0,9 0,2 8L10M -3,6 -1,2 -0,7 0,70 76 82 3.4
Cerradéo

Hirtella glandulosa Spreng. 36 53 18 35 2110 18 04 17 068 i 100 205
(Chrysobalanaceae)

'(Fs;:g;g:;:e;/ulgans L.G. Silva & H.C. Lima 28 35 02 05 i 30 12 07 061 i ) 174
(ESQ:;t:ITSZLf;eS) (Benth.) Miers. 1,9 268 -0,6 0,2 5,4.1010 2,5 -1,4 0,8 0,93 54 142 75
ot 15 20 02 07 1710% -9 46 05 045 M2 8 52
E(Ay:]onp:saigzr;atlca (Lam.) Mart. 36 45 0.9 18 2,610 25 -1,0 -0,9 0,56 34 132 48
l(\:/)ll;(rzzzcséggndens (Sw.) DC 34 43 02 2 ) 33 o8 10 080 ) ) i
(E{,l'j,“vf(fjag)r acilipes (K. Schum.) A. Robyns -2,0 -34 11 2,6 141010 -0,9 -0,7 -1,4 0,36 50 104 4,3
Floresta estacional semidecidual

fﬁ:ﬁgﬂaaztegg parvilorus = Moore 28 44 10 05 4l0M 37 25 16 073 284 8 100
(CPZ":ZEZZ;F’“S echinocarpus (Baill.) Ducke 20  -69 2.1 35 710 32 22  -13 079 129 73 9,4
(Tlgzrgg?asére:e?mwma (ALBL) Swar 2.7 -3,6 03 09 810t -2,4 -2,0 -0,9 0,7 311 58 8,6
?F:T:Ji';t:age;'a”ens's Aubl 15 60  -06 15 7310% 43 21 21 067 105 7
,(\AEit;;i:E?!;e;)a Mart -2,2 -34 03 08 410v -2,6 25 11 0,61 47 144 6,4
Cheiloclinium cognatum (Miers.) A.C.Sm. 28 46 05 12 ) 33 15 18 0,63 20
(Celastraceae) - -
Brosimum rubescens Taub. 18 27 01 09 61w0% 20 33 09 08 84 73 33

(Moraceae)
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Tabela 2. Média (u), desvio padréao (dp) e coeficiente de varia¢do (CV) dos atributos funcionais
hidraulicos e anatdbmicos de comunidades de cerrado rupestre (CER), cerrado tipico (CET),
cerraddo (CEA) e floresta estacional semidecidual (FES) na transicdo Cerrado-Amazonia,
Brasil. Kh: conduténcia hidraulica potencial especifica do xilema (kg MPas*m), P50 e P88:
potencial hidrico quando a espécie perde 50% e 88% de condutividade, respectivamente (MPa),
HSM50 e HSM88: margem de seguranca hidraulica (MPa), VA: vasos por unidade area (mm’
2), VD: diametros de vasos (um), Wt min: potencial minimo ao meio-dia (MPa), Dd: densidade
da madeira (g cm®), A ¥: regulacdo do potencial hidrico foliar (MPa) e Ares: diferenca entre P50

e P88.
CER CET CEA FES
Atributos
cVv M+ dp cVv W+ dp cVv H+dp cVv H+dp
Kh 741010+ 1,3.1010+ 2,6.1010 1,2.10%0+
59,5 81,1 60,8 113,7
44,1010 1,08.10°10 +1,6.10°10 1,3.10%0
P50 279 -32%09 -40,2 26+10| -329 -27+08| -234 -22+05
P88 314  -38%12 -44,3 37+16| -308 -36+11| -323 -44+1,4
HSMS50 1050 08%0,8 | 137,0 06+08 1100 0,7+08 | 1530 0,6+0,9
HSM88 945 1,3+12 | 1030 15+15 65,7 0,9+0,6 86,2 16+14
VA 170,6 + 108,4 + 68,4 + 160,0 +
74,0 43,0 62,1 68,8
126,3 46,7 42,5 110,2
VD 70,6 + 85,1+ 114,1 + 779+
27,7 21,1 20,5 434
19,5 18,0 23,3 33,8
¥ in 530 -29+15 -35,0 -25+09 | -382 -22+09| -330 -30+1,0
Dd 12,8  0,6+0,1 21,9 0,60+0,1 31,3 0,6+0,19 11,0 0,7+0,1
AP 344 -1,9+06 -59,0 -10+06 | -635 -1,0+06| -43,6 23+1,0
Ares 690 -06+04 -76,0 -10+08| -660 -09+06| -57,0 -1,4+0,8
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Tabela 3. Média ponderada (£ intervalo de confianga) de atributos anatémicos e hidraulicos das
comunidades de cerrado rupestre (CER), cerrado tipico (CET), cerraddo (CEA) e floresta
estacional semidecidual (FES). P50 e P88: potencial hidrico quando a espécie perde 50% e 88%
de condutividade, respectivamente (MPa), W min: potencial minimo ao meio-dia (MPa), HSM50
e HSM88: margem de seguranga hidraulica (MPa), Dd: densidade da madeira (g cm?), VA:
vasos por unidade area (mm), VD: didmetros de vasos (um), Kh: condutancia hidraulica
potencial especifica do xilema (kg MPa? st m™), A¥: regulagdo do potencial hidrico foliar
(MPa) e Ares: diferenca entre P50 e P88.

Atributos CER CET CEA FES
P50 -29+15 -25+19 -26+16 -23+10
P88 -35%+21 -34%29 -36+2.2 -3,9+27
HSM50 0,7+0,6 05+0,5 06+05 04+05
HSM88 1,1+08 1,1+1,0 1,4+0,9 1,1+09
s min -2,6+0,8 -23%0,6 -2,0+0,6 -29%0,6
Dd 0,6+0,2 06+0,3 06+04 0,7+0,1
Kh 6,3.1011+6,4.1011  1,3.101°+1,8.10%° 2,7.100+ 3,4.1010 1,0.10%°+2,9.1010
AY -19+0,5 -1,0+04 -1,0+£0,5 -25+0,7
Ares -0,6 +0,7 -09+05 -1,0+04 -11+0,5
VA 166 + 219 119 + 86 67 + 68 178 + 229
VD 67,2 + 33 84 +31 113 +42 74 £55
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Tabela 4. CorrelagGes de Spearman (rs) entre os atributos hidraulicos e anatdmicos analisados.
Valores significativos de p estdo em negrito (*p <0,05; **p <0,01; ***p <0,001). P50 e P88:
potencial hidrico quando a espécie perde 50% e 88% de condutividade, respectivamente (MPa),
Ares: diferenca entre P50 e P88, HSM50 e HSM88: margem de seguranca hidraulica (MPa), AY:
regulacéo do potencial hidrico foliar (MPa), Dd: densidade da madeira (g cm=), VA: vasos por
unidade area (mm?), VD: didmetros de vasos (um), Kh: condutincia hidraulica potencial
especifica do xilema (kg MPa™ s* m?), ¥t min: potencial minimo ao meio-dia (MPa).

‘”mein
Ymin — P50
P50 043 _ pgg
P88 O_,’io 2’33 - Ares
0,16 051 0,76 _ HSM
Aves FkKk *hx 50
032 -054 -0,51 -0,30 HSM
HSM50 K% Kk K Kk Kk Kk Kk - 88
s 018 085 075 0% 08 Ly
AW Oﬁl 0,03 004 -005 0,21 0,29 _ Dd
Dd (.132 -0,22 (331 (336 -0,01 0,17 O;Cio _ VA
VA 012 005 007 006 -021 -018 -021 -0,06 _ VD
25* 1 -0,04 1 17 -
VD 0,25 0,05 0,0 0,0 0,19 0, O;IiS 0,03 2&0 _ Kh
0,33 0,12 0,07 -0,06 0,24 0,16 0,47 -0,16 -0,51 0,80 _
Kh *% *kk *kk *kk

Tabela 5. Modelo linear misto P88 ~ Dd + Kh + A ¥ + VD + VA+l|fitofisionomia. O P88 foi
a melhor variavel resposta explicada com relacdo a HSM88, HSM50 e P50. P50 e P88:
potencial hidrico quando a espécie perde 50% e 88% de condutividade, respectivamente (MPa),
HSM50 e HSM88: margem de seguranca hidraulica (MPa), Dd: densidade da madeira (g cm’
%), VA: vasos por unidade area (mm2), VD: didmetros de vasos (um), Kh: condutancia
hidraulica potencial especifica do xilema (kg MPa?® s m™) e A¥: regulagdo do potencial
hidrico foliar (MPa). Valores em negrito foram significativos pelo teste GLM.

Estimativa Erro padréo Valor z P(>t)
Intercepto 1,510 4,4107 33,741 2.10°6
Dd 1,3101 451072 2,855 0,00
Kh -1,010% 1,0 101 1,019 0,31
AY 2,110? 5,5 102 0,376 0,71
VD 6,2 102 1,3101 0,471 0,64
VA -9,110° 5,8 102 0,002 0,99
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4. DISCUSSAO

Nossas descobertas forneceram evidéncias de diferencas na dindmica do funcionamento
hidraulico entre fitofisionomias da transicdo Cerrado-Amazbnia e suas espéecies mais
importantes relacionadas a eficiéncia no uso de &gua e resisténcia a seca. A hipétese 1, de que
as espécies das fitofisionomias savanicas seriam mais resistentes a seca do que as florestais, foi
refutada, pois em todas as fitofisionomias estudadas registramos tanto espécies com estratégias
de resisténcia a seca quanto espécies que investem em maior eficiéncia no uso de agua.
Entretanto, as espécies da floresta estacional semidecidual apresentaram maior consisténcia
entre si, com padrbes semelhantes quanto a seguranga ao embolismo. A hipotese 2, de que as
fitofisionomias mais fechadas (florestais) apresentariam caracteristicas de maior eficiéncia no
uso de agua e maior vulnerabilidade a seca foi parcialmente corroborada, pois o cerraddo
(formacdo florestal) apresentou caracteristicas de maior eficiéncia e a floresta estacional
semidecidual apresentou atributos hidraulicos de maior seguranca ao embolismo, embora as
menores margens de seguranca hidrica foram registradas para as espécies da floresta. Assim,
com relacdo aos atributos hidrulicos, o cerraddo se assemelhou mais com os ambientes abertos
(cerrados) do que com a floresta. Por ultimo, como esperado, 0s atributos anatbmicos e de
regulacdo do AWs mostraram trade-offs indicando uma relagdo de perdas e ganhos de alguns
atributos que caracterizam o funcionamento hidraulico das espécies. Nesse caso, a relacdo de
namero de vasos do xilema x o didmetro de vasos e também a relagdo potencial foliar minimo
x a densidade da madeira foram os atributos que melhor explicaram esse trade-off, sendo que a
densidade da madeira foi a melhor preditora para caracterizar a seguranca ao embolismo que

diferenciou as fitofisionomias (hipotese 3).

4.1. Atributos hidraulicos e anatdmicos das espécies

As espécies avaliadas apresentaram diferencas nos atributos de seguranca hidraulica,
caracterizadas pela alta variabilidade entre e dentro das comunidades. Essas diferencas seguem
0 padrdo ja observado em outras fitofisionomias tropicais (Sobrado, 1997; Maherali et al., 2004;
Lopez et al., 2005, Hoffmann et al., 2011) e sdo tipicas de ambientes com elevada diversidade
de espécies (Lopez et al., 2005). Além disso, a ampla variabilidade de seguranca ao embolismo
é normalmente constatada em ambientes em que ocorrem situacdes de estresse hidrico (Awad
et al., 2010; Lopez et al., 2005). As fitofisionomias da transicdo Cerrado-Amazonia se

encaixam nesse contexto por estarem localizadas em uma regido com marcante sazonalidade
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climética onde o periodo seco tem duracéo de aproximadamente cinco meses, durante o qual a
disponibilidade de agua no solo é minima. Assim, as plantas desenvolveram mecanismos
ligados a adaptacdo ou aclimatacdo em resposta a resisténcia a seca (Awad et al., 2010) nas
quais certas espécies sdo capazes de manter os vasos do xilema funcionais mesmo sob eventos
de seca extrema, como ocorreu durante o presente estudo (El Nifio 2015/2016). Destacamos
Chaetocarpus echinocarpus e Roupala montana, que apresentaram estratégias relacionadas ao
aumento da seguranca ao embolismo (P50 e P88) e resisténcia a seca (HSM50 e HSM88).

A adaptacdo das espécies esta associada a variabilidade genotipica (Cochard et al.,
2007) e aclimatacdo as condi¢Ges ambientais, como a disponibilidade de 4gua no solo (Awad
et al., 2010). Os referidos autores verificaram que a aclimatacéo se relaciona com a variagdo
fenotipica das espécies de acordo com o estresse hidrico, de modo que individuos de uma
mesma espécie podem apresentar uma plasticidade fenotipica de acordo com a disponibilidade
de &gua no solo ou também plasticidade sob diferentes tipos de exposi¢cdo ao estresse hidrico.
Dessa forma, espécies que apresentaram caracteristicas de resisténcia a seca possuem
caracteristicas anatdmicas e fisioldgicas adaptadas a uma variacdo na disponibilidade de agua
no solo (Lopez et al., 2005; Awad et al., 2010). Nossos resultados mostraram que as espécies
com maior seguranca ao embolismo foram aquelas que também apresentaram adaptacdes
anatdmicas com vasos de menores didmetros e em maior densidade, e menores condutividades
(Awad et al., 2010). Essas espécies estdo localizadas principalmente no cerrado rupestre e na
floresta estacional semidecidual, onde os solos sdo rasos e com afloramentos rochosos,
respectivamente e a disponibilidade de 4gua no solo é bem reduzida no periodo seco.

Verificamos que as espécies da floresta estacional semidecidual s&o as mais tolerantes
ao embolismo, pois elas apresentaram as maiores diferencas entre o P88 e 0 P50. A maioria das
espécies da floresta comeca a perder a condutividade em potenciais menos negativos (-1,5 a -
2,8 MPa), mas mantém a condutividade em uma faixa maior de potenciais hidricos do xilema
mais negativos, resultando em menores P88. De forma geral, a analise das curvas de
vulnerabilidade das espécies nos forneceu uma informagdo importantissima quanto a
inclinacdo, visto que curvas mais ingremes indicam a rapidez com que as espécies perdem a
condutividade hidraulica em resposta a dessecacdo (Markesteijn, 2011), ou seja, a diferenca
entre o P88 e 0 P50 é menor e, dessa forma, aumenta a vulnerabilidade ao embolismo.

Em todas as fitofisionomias, encontramos tanto especies com estratégias aquisitivas,
gue investem em maior eficiéncia no uso da dgua, como espécies com estratégias conservativas,
com maior seguranga ao embolismo. Uma espéecie em destaque foi a Roupala montana que

apresentou, simultaneamente, uso eficiente de d&gua e também resisténcia a seca. Essa espécie
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possui vasos com didmetros maiores e ainda maior condutividade hidraulica potencial e maior
margem de seguranca (HSM50), comparada as demais espécies. Embora a literatura reporte
baixa possibilidade de uma mesma espécie apresentar, simultaneamente, tais caracteristicas
(Hacke & Sperry, 2001; Gleason et al., 2016; Reich, 2014), outros estudos ja reportaram
espécies que apresentaram, simultaneamente, baixa eficiéncia e baixa seguranca hidraulica
(Gleason et al., 2016). Entretanto, essa foi a primeira vez que registramos uma “super-espécie”,
com alta eficiéncia no uso da dgua e alta resisténcia a seca na transicdo dos dois maiores biomas
sul-americanos. Essas caracteristicas podem estar diretamente ligadas a sua ampla distribuicdo
no Bioma Cerrado e também a sua maxima assimilacdo de carbono em comparagdo aos valores
reportados para outras espécies lenhosas do Bioma (Franco, 1998).

Com relacdo a margem de seguranca hidraulica, 73% das espécies estiveram entre -0,2
a 1,1 MPa para HSM50 e 57% para HSM88, sendo que 42% das espécies para HSM50 e 7%
para HSM88 estiveram num limiar muito critico, operando em margem de seguranga negativa.
Plantas com margens de seguranga muito baixas (ou mesmo negativas) podem experimentar
intenso embolismo dos vasos do xilema e, portanto, ocorrer maior risco de falha hidraulica
(Choat et al., 2012). Em nosso estudo, apesar das espécies da floresta estacional terem
apresentado maior seguranca contra embolia, antagonicamente foram aquelas que apresentaram
também maior risco a falhas hidraulicas (HSM50), com 71% das espécies com margens de
seguranca negativas. Na literatura, ja foi reportado que espécies com Xxilema seguras ao
embolismo, podem de fato, ser mais suscetiveis a falha hidraulica (Hoffmann et al., 2011). Isso
ocorre porque estas espécies frequentemente exibem controle menos rigoroso dos estdmatos
durante a seca, e portanto, permitem que o potencial da 4gua da planta se aproxime de niveis
bem proximos ao limite do P50 e P88 (Mc Dowell et al., 2008; Hoffmann et al., 2011). O risco
gue as plantas assumem com um menor controle dos estdmatos ocorre porgue ha continuidade
da assimilacdo de carbono como vantagem no periodo de seca. Porém, a intensidade da seca,
ou a ocorréncia de um evento extremo de seca, pode reverter em desvantagem, conduzir a uma
falha hidraulica irreversivel e, consequentemente, a morte (Mc Dowell et al., 2008).

Nesse sentido, as espécies da floresta estacional apresentaram caracteristicas mais
conservadoras, com investimentos na estrutura do xilema para evitar a embolia (Pratt &
Jacobsen, 2016), mas no caso de eventos extremos de seca, elas podem ser mais vulneraveis.
No futuro, se tais eventos se tornarem mais frequentes e essas plantas ndo conseguirem cessar
a perda de dgua, mesmo apo6s o fechamento dos estdmatos, a taxa da transpiracéo residual se
tornard um determinante critico de quanto tempo as espécies poderdo suportar, em longo prazo,

os danos causados pela cavitagdo (Hoffmann et al., 2011; Brodribb, 2017). E claro que outras
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caracteristicas também deverdo ser consideradas para a determinacao desse limiar, como a taxa
de evaporacdo e a profundidade de raiz, fundamentais para determinarmos com precisao as
causas da mortalidade das espécies (Brodribb, 2017). Além disso, o elevado percentual de
espécies com margem de seguranca hidrica < 1MPa, registrado no presente estudo, estd em
convergéncia com os resultados encontrados por Choat et al. (2012), que analisaram 226
espécies em florestas tropicais de todo o mundo. As estratégias de limites das margens de
seguranca hidrica aparentemente arriscadas sugerem que as plantas podem apresentar maior
capacidade de reverter a embolia, um processo pelo qual o gas € dissolvido e 0s vasos
condutores séo restaurados para um estado funcional (Tyree & Sperry, 1989; Choat et al.,
2012). Apesar desse processo ainda ser pouco compreendido, os referidos autores observaram
gue a recuperagdo s6 ocorre se 0s periodos de seca forem seguidos de precipitacdo suficiente

para um retorno ao estado da agua favoravel no solo.

4.2. Atributos hidraulicos e anatdomicos das fitofisionomias

As fitofisionomias estudadas estdo sob a mesma condicdo climatica, mas sob condicdes
ambientais e microcliméticas distintas. Em um extremo, o cerrado rupestre, localizado em area
aberta e mais exposto a radiacdo solar e, em outro extremo, a floresta estacional, em ambiente
mais fechado e sombreado (Abad et al., 2010; Marimon et al., 2014). Nesse caso, esperavamos
que as espécies da floresta, por estarem em microclima mais ameno, exibissem mecanismos de
maior eficiéncia no uso de agua e maior vulnerabilidade a embolia. Entretanto, para a floresta
em questdo, verificamos que a disponibilidade de dgua no solo deve ser crucial para determinar
as estratégias hidraulicas das plantas (Oliveira et al., 2005, 2018), pois o solo da floresta € raso
e com baixa disponibilidade de agua no periodo seco (Marimon-Junior et al., 2019). Na floresta
estacional, hd uma camada continua de concrecao lateritica (cerca de 1,5m de profundidade)
que favorece a umidade do solo no periodo das chuvas e desfavorece no periodo seco, quando
a umidade permanece abaixo da capacidade de campo (Marimon-Junior, 2007). O cerrado
rupestre também apresenta solos rasos com rochas expostas que impedem a entrada das raizes
em profundidades maiores para acessar a agua (Gomes et al., 2016). Assim, as caracteristicas
dos solos do cerrado rupestre e da floresta estacional apresentaram influéncia direta na maior
seguranca ao embolismo das espécies tipicas de ambientes com estresse hidrico (Lopez et al.,
2005; Hoffmann et al., 2011), permitindo que as plantas reduzam a biomassa das raizes para a
penetracdo, operem em solos com menor potencial matricial, ou transpirem por periodos mais

longos levando a maior seguranca ao embolismo (Meinzer et al., 2009; Hoffmann et al., 2011).
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Entretanto, a resisténcia a seca (margem de seguranga) serd comprometida se ndo ocorrer um
reabastecimento de &gua no solo antes de se completar a falha hidraulica nas plantas que
poderdo dessecar e potencialmente morrer (Hoffmann et al., 2011; Choat et al., 2012). Portanto,
florestas tropicais secas possuem uma adaptacdo de maior seguranca ao embolismo sob
condicGes de estresse hidrico moderado, mas por possuirem margens de segurangas minimas,
em condigdes de secas severas essa tendéncia de maior seguranca pode ser revertida (Lopez et
al., 2005).

As espécies do cerraddo apresentaram maior acesso a agua do solo provavelmente por
causa de raizes mais profundas que estdo localizadas em solos profundos (Marimon &
Haridasan, 2005; Jancoski, H.S., dados ndo publicados). Tais espécies ndo apresentam o P50
muito negativo por terem acesso a agua subterranea (raizes profundas), evitando falhas
hidraulicas sob maior tensdo no potencial hidrico (Choat et al., 2012), demonstrando
associacOes adaptativas entre a eficiéncia no uso e a disponibilidade de 4gua no solo (Maherali
et al., 2004), com maiores diametros de vasos, maior condutividade hidraulica e menor
guantidade de vasos, exatamente opostas as caracteristicas anatdmicas e hidraulicas registradas
nas espécies do cerrado rupestre e da floresta estacional, localizadas sobre solos rasos e
apresentando maior seguranga ao embolismo. O cerrado tipico apresentou similaridade com
todas as demais fitofisionomias, dependendo do atributo hidraulico. Essa fitofisionomia,
mesmo sendo tipicamente savanica, esta localizada sobre um solo profundo e em uma condi¢éo
floristica transicional entre o cerrado rupestre e o cerraddo, fatores que provavelmente lhe
conferem caracteristicas anatémicas e hidraulicas compartilhadas entre as demais vegetacdes e,
consequentemente, favorece uma maior variabilidade das caracteristicas hidraulicas.

Nesse contexto, se a regido se tornar mais seca no futuro devido ao aumento da
frequéncia e durabilidade das secas (Reis et al., 2018; Gloor et al., 2013), as espécies do cerrado
tipico e o cerraddo teriam maiores chances de se manterem em virtude das caracteristicas
hidraulicas e anatdmicas das mesmas. Nessas fitofisionomias ocorrem espécies com maior
condutividade hidraulica, maior regulacdo do potencial hidrico foliar e maiores potenciais
minimos, que juntos podem restringir as flutuac@es de tensdo no xilema (Meinzer et al., 2009),
embora, sejam mais vulneraveis ao embolismo do xilema, pois a disponibilidade de agua é um
fator crucial para determinar caracteristicas de resisténcia (Awad et al., 2010; Meinzer et al.,
2009; Lopez et al., 2011). Para evitar uma falha hidraulica deve-se considerar um conjunto de
caracteristicas que regem a resposta a seca, como a regulagdo do potencial hidrico foliar por
meio de maior controle dos estdbmatos, e esse € um dos principais mecanismos que tende a

manter um equilibrio entre alocacao de carbono para a fotossintese e demanda evaporativa das
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folhas num movimento unidirecional continuo solo-planta-atmosfera (CSPA) nos quais essas
duas fitofisionomias transicionais poderdo apresentar melhores expectativas no futuro (Tyree

& Sperry, 1989; Oliveira et al., 2014), em comparagdo com a floresta e o cerrado rupestre.

4.3. Trade-offs entre eficiéncia e resisténcia dos atributos hidraulicos

Verificamos alguns trade-offs que influenciaram nas diferencas anatdmicas e
hidraulicas entre as fitofisionomias estudadas. As associa¢fes destacadas j& sdo reconhecidas
na literatura, como 0 maior numero de vasos por unidade de area que tém o efeito na diminuicdo
dos diametros dos vasos e menores ¥t min que suportam maiores tensdes, aumentando com a
densidade da madeira (Sobrado, 1997; Lopez et al., 2005; Hoffmann et al., 2011). Para as
espécies da floresta estacional aqui avaliada, que se agruparam na regressao com valores mais
negativos de W min € maiores valores na densidade da madeira, esses atributos também podem
ser indicagdes de seguranca ao embolismo. Essas relacGes sugerem que a eficiéncia no uso de
agua e a resisténcia ao embolismo sejam resultados diretos das caracteristicas anatbmicas dos
vasos do xilema, as quais contribuem diretamente com a distribuicdo das espécies nos
ambientes (Gleason et al., 2016; Pratt & Jacobsen, 2016).

Sabemos que em termos de caracteristicas adaptativas sao envolvidos custos estruturais,
fisicos e quimicos para as plantas (Pratt & Jacobsen, 2016), determinados ao longo do processo
evolutivo das espécies (Cochard et al., 2007) ou na aclimatacdo ao ambiente (Lopez et al.,
2005). Como exemplo, valores maiores de P50 (menos negativos) sdo uma estratégia vantajosa
para a produtividade das plantas (Choat et al., 2012) por causa de baixos custos estruturais no
xilema associados a alta eficiéncia de transporte de dgua. VVasos com didmetros grandes sdo
importantes para alcancar maiores niveis de eficiéncia no uso de agua (Tyree & Sperry, 1989;
Sperry et al., 2008), enquanto que o maior nimero de vasos por area promove 0 aumento da
segurancga ao embolismo, pois reduz o impacto da cavitacdo em um Unico vaso (Ewers et al.,
2007; Tyree & Zimmermann, 2002). Outra caracteristica chave para compreendermos a
hidraulica das plantas é o tamanho das pontuacfes nas membranas dos vasos, que aumenta a
eficiéncia no transporte de agua a medida que aumenta a area das pontuacdes (Bittencourt et
al., 2016; Gleason et al., 2016; Pratt & Jacobsen, 2016).

Embora os trade-offs aqui identificados contribuiram para evidenciar as diferengas entre
as fitofisionomias, a maioria das relacGes testadas apresentou pouca explicacédo, e a principal
variavel preditora que explicou a seguranca ao embolismo foi a densidade de madeira. Era

previsto que a densidade fosse um atributo importante relacionado a suscetibilidade a falha
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hidraulica (Meinzer et al., 2009; Hoffmann et al., 2011), na qual o aumento da densidade de
madeira esta associado a resisténcia a embolia (Jacobsen et al., 2005; Pratt & Jacobsen, 2016).
A separacdo das fitofisionomias em dois grupos: dos extremos (cerrado rupestre e floresta
estacional) e dos intermediarios (cerrado tipico e cerraddo) demonstrou a contribuicdo da
densidade de madeira na associagdo com o0s outros atributos hidraulicos das plantas. Como
exemplo, as espécies da floresta, que possuem densidade de madeira alta apresentaram menores
valores de condutividade hidraulica (Meinzer et al., 2008), menores potenciais minimos
(Meinzer et al., 2009) e baixa regulacdo do potencial hidrico foliar (Hoffmann et al., 2011),
sendo que esse controle estomatico ilimitado leva a planta a operar sob menores margens de
seguranga contra a embolia, aumentando assim o risco de falhas hidraulicas sob eventos de seca
severa (Meinzer et al., 2009; Hoffmann et al., 2011). Apesar da densidade de madeira estar
fortemente correlacionada com um conjunto de caracteristicas relacionadas a resposta a seca,

ainda ndo esta claro se esta correlacionada com a resisténcia a seca (Hoffmann et al., 2011).

5. CONCLUSAO

Atributos de resisténcia ao embolismo apresentaram um papel fundamental nas
estratégias hidraulicas de espécies da transi¢do Cerrado-Amazoénia que estao sujeitas ao estresse
hidrico devido a um clima marcadamente sazonal. Entretanto, quando analisadas em nivel de
comunidades florestais e savanicas ndo verificamos diferencas, pois ha uma grande
variabilidade de caracteristicas anatdbmicas e funcionais na eficiéncia do uso da agua e na
resisténcia ao embolismo e a seca das espécies.

Os atributos anatémicos aqui avaliados confirmaram diferencas entre as fitofisionomias,
apesar de que os trade-offs foram fracos. Um ponto de destaque foi que fitofisionomias
floristica e estruturalmente distintas, como o cerrado rupestre e a floresta estacional
semidecidual, apresentaram caracteristicas hidraulicas muito similares, provavelmente por que
ambas estdo localizadas em solos rasos. O cerraddo, apesar de ser uma formacao tipicamente
florestal, apresentou maior semelhanca, em termos de caracteristicas hidraulicas, com o cerrado
tipico, ambos localizados em solos profundos.

Roupala montana, a segunda espécie de maior dominancia no cerrado tipico, foi uma
excecéo da relagdo de trade-off, e pode ser reconhecida como uma “super-espécie” em termos
de caracteristicas anatdmicas e hidraulicas de eficiéncia no uso da &gua, seguranca ao

embolismo e resisténcia a seca. A variavel densidade de madeira explicou a seguranca ao
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embolismo e a separacdo das fitofisionomias florestais e savanicas aqui avaliadas,
especialmente na caracteriza¢do dos vasos xilema e potencial hidrico minimo, que contribuem

na variacdo da vulnerabilidade ao embolismo das espécies.
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7. MATERIAL SUPLEMENTAR

Floresta estacional semidecidual Cerrado rupestre
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Fig. S1 Curvas de vulnerabilidade ao embolismo de espécies arbdreas dominantes nas
fitofisionomias da transicdo Cerrado-Amazonia, Brasil. Linhas coloridas representam as
espécies em cada fitofisionomia.
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Tabela S1. Comparagdes das variancias dos atributos hidraulicos e anatdémicos do cerrado
rupestre (CER), cerrado tipico (CET), cerraddo (CEA) e floresta estacional semidecidual (FES).
Kh: condutancia hidraulica potencial especifica do xilema (kg MPa! s m?), P50 e P88:
potencial hidrico quando a espécie perde 50% e 88% de condutividade, respectivamente (MPa),
HSM50 e HSM88: margem de seguranca hidraulica (MPa), VA: unidades de &reas por
vasosvasos por area (mm2), VD: didmetros de vasos (um), Ws min: potencial minimo ao meio-
dia (MPa), Ares: diferenca entre P50 e P88, A ¥: regulacdo do potencial hidrico foliar (MPa) e
Dd: densidade da madeira (g cm™). Testes F e Mood, valores de p em negrito quando

significativos (p < 0,05).

Atributos CER/CET CER/CEA CER/FES CET/CEA CET/FES FES/CEA

Kh Z=0,94; Z=0,26; Z =-0,10; Z=0,93; Z =0,30; Z=-0,71;
p=0,94 p=0,79 p=0,91 p=0,35 p=0,76 p =0,47

P50 F=142; F=273; F =287, F=1,49; F=4,07, F=273;
p=0,68 p=0,24 p=0,22 p=0,63 p=0,11 p=0,24

P88 F =181, F=1,16; F=0,71; F=2,10; F=1,.29; F=0,61;
p=0,48 p=0,85 p=0,69 p=0,38 p=0,76 p =0,56

HSM 50 Z =-0,60; Z =-0,30; Z =047, Z=0,79; Z =164 Z =-0,26;
p=0,54 p=0,75 p=0,63 p=0,42 p =0,09 p=0,79

HSM88 Z =0,30; Z=-0,33; Z =-0,35; Z =-0,05; Z=0,25; Z =-0,20;
p=0,76 p=0,73 p=0,72 p =0,95 p=0,79 p=0,84

VA F=0,13; F=28,81,; F=131, F=1,20; F=0,17; F=0,14;
p=0,07 p =0,05 p=0,77 p =0,86 p=0,12 p =0,08

VD F =0,80; F=0,70; F=0,33; F=0,59; F=0,28; F=0,47,
p=0,9 p=0,69 p=0,25 p =0,62 p=0,24 p=0,49

Wt min F=2,99; F =3,08; F=2,30; F=1,02; F=0,77; F=0,74;
p=0,00 p=0,00 p=0,01 p=0,93 p=0,45 p=04

Ares F =0,30; F=0,51; F =0,30; F=1,70; F=1,02; F=0,6;
p =0,00 p=0,10 p =0,00 p=0,21 p=0,96 p=0,23

AY Z=0,71; Z =0,26; Z =-3,06; Z=-0,11; Z=-1,28; Z=0,82;
p=0,47 p=0,8 p =0,00 p =0,90 p=0,19 p=041

Dd Z =-1,56; Z=-2,05; Z=-121; Z=-1,08; Z=0,37; Z=-184;
p=0,11 p=0,04 p=0,23 p=0,28 p=0,71 p =0,06
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CApPiTULO 3

RESPOSTAS COMPENSATORIAS POS-HERBIVORIA AUMENTAM A
BIOMASSA, O NITROGENIO E A CONDUTANCIA ESTOMATICA DE UMA
LEGUMINOSA NEOTROPICAL

A ser submetido para publicacdo no periédico Plant Species Biology

RESUMO

Plantulas afetadas pela herbivoria geralmente mostram crescimento e desenvolvimento
reduzidos. Entretanto, em alguns casos, o dano foliar pode resultar em respostas compensatorias
pos-herbivoria. Nesses casos, a perda de area foliar ndo estd relacionada a diminuigdo no
desempenho das plantas e, em alguns cenarios, a herbivoria pode ser um passo necessario para
que as plantas atinjam a biomassa maxima. Investigamos experimentalmente as alteracdes
morfolégicas (crescimento, numero de folhas e biomassa), fisioldgicas (condutancia
estomatica) e nutricionais (nitrogénio foliar) em plantulas de Hymenaea courbaril L.
(Fabaceae) em resposta a perda de area foliar. Esta espécie é dominante e amplamente
distribuida nas florestas tropicais neotropicais, apresentando potencial para o plantio e
recuperacdo de areas degradadas, além de fornecer diversos servigos ecossistémicos, como o
sumidouro de carbono. As mudas foram distribuidas igualmente em dois grupos; um foi
considerado como controle e o outro foi submetido a herbivoria simulada, o que representou
uma perfuracdo redonda na lamina foliar. O crescimento e o nimero de folhas ndo foram
afetados pela herbivoria; no entanto, a condutancia estomaética, a concentra¢do de nitrogénio
foliar e a biomassa total foram maiores nas plantulas submetidas a herbivoria. Os resultados
indicaram respostas compensatdrias de H. courbaril a herbivoria, com maior biomassa e maior
concentracdo de nitrogénio nas plantas com herbivoria. Em conclusdo, mostramos que mesmo
uma pequena taxa de dano foliar (<2% da perda de area foliar) foi capaz de induzir uma forte
resposta em plantulas de H. courbaril, o que poderia ser considerado um mecanismo adaptativo
para lidar com herbivoros de insetos neotropicais.

Palavras-chave: compensacgéo, fabaceae; Hymenaea courbaril, mudas, tragos
morfofisioldgicos.
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ABSTRACT

Seedlings affected by herbivory usually show reduced growth and development. However, in
some cases, foliar damage may result in post-herbivory compensatory responses. In these cases,
leaf area loss is not related to decreases in plant performance, and in some scenarios, herbivory
can be a necessary step for plants to achieve maximum biomass. In this study, we
experimentally investigated the morphological (growth, number of leaves and biomass),
physiological (stomatal conductance) and nutritional (leaf nitrogen) changes in seedlings of
Hymenaea courbaril L. (Fabaceae) in response to leaf area loss. This species is dominant and
widely distributed in neotropical rainforests, presenting potential for planting and recovery of
deforested areas, and provides various ecosystem services, such as carbon sink. Seedlings were
equally assigned in two groups; one was regarded as control and the other was subjected to
simulated herbivory, which accounted for a round pierce in the leaf blade. Growth and number
of leaves were not affected by herbivory; nonetheless, stomatal conductance, leaf nitrogen
concentration and total biomass were higher for seedlings subjected to herbivory. The results
indicated compensatory responses of H. courbaril to herbivory, with greater biomass and higher
concentration of nitrogen in plants with herbivory. In conclusion, we show that even a small
rate of leaf damage (< 2 % of leaf area loss) was capable of eliciting a strong response in H.
courbaril, what could be considered as an adaptive mechanism to cope with neotropical insect

herbivores.

Key words: compensation, Fabaceae, Hymenaea courbaril, morphophysiological traits,

seedlings
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1. INTRODUCAO

A herbivoria é um estressor bidtico que induz respostas que eventualmente alteram o
desempenho e estrutura da planta (Cornelissen & Fernandes, 2001). As respostas das plantas a
herbivoria incluem reducéo no crescimento, reproducdo e biomassa (Hernandez-Barrios et al.,
2012). No contexto da fisiologia vegetal, a herbivoria causa redugdo na densidade dos vasos e
mudancas na condutividade hidraulica das folhas (Aldea et al., 2005; Pittermann et al., 2014);
isso reduz a condutdncia estomatica e a fotossintese (Delaney, 2008). Considerando o0s
nutrientes, a translocacéo pode sofrer alteragdes de acordo com a magnitude do dano foliar
(Hamilton et al. 1998; Venancio et al. 2016).

As respostas das plantas a perda de area foliar sdo importantes ndo apenas para o
entendimento das respostas fisioldgicas (Hamilton et al., 1998), mas também para 0 uso dessas
informacdes em iniciativas de plantio e manejo. Por exemplo, quase 80% das mudas nativas
usadas para reflorestamento de areas abandonadas parecem perecer devido a herbivoria (Holl
& Quiros-Nietzenb, 1998). Além disso, em programas de restauracao, as plantulas atacadas por
herbivoros podem mostrar metade do tamanho das plantas protegidas (Massad et al., 2011).
Como a herbivoria nos estagios iniciais de desenvolvimento pode comprometer o
desenvolvimento das plantas e seu estabelecimento, é necessario investigar como as plantas
lidam com esse estresse.

Neste contexto, algumas plantas desenvolveram a habilidade e capacidade de resistir a
perda de area foliar na medida em que ndo apresentam prejuizo no crescimento e desempenho
(Rosenthal & Kotanen, 1994). Esse processo pode ser chamado de tolerancia ou compensacao
(em resumo, a capacidade de manter a aptiddo independentemente de danos) (Strauss &
Agrawal, 1999) e é presumivelmente um fendmeno generalizado na natureza (Trubmle, 1993;
Silva & Batalha, 2011). Em contraste, a super compensacdo de plantas a herbivoria ocorre
guando as plantas sdo submetidas a herbivoria e, surpreendentemente, lidam com isso
maximizando a fenologia reprodutiva (Freeman et al., 2003). Assim, neste caso, a herbivoria
atua como um gatilho para o aumento do desempenho da planta (Agrawal, 2000). Tanto a
tolerancia/compensacao quanto a sobrecompensacgdo sao vistas em termos de adequacdo da
planta, portanto permanece duvidoso que os tracos intrinsecos da planta (e ndo apenas
extrinsecos - Strauss & Agrawal, 1999) como crescimento, nutrientes e fisiologia possam ser
examinados também em termos de resisténcia das plantas para herbivoria (Thomson, 2003).

Investigamos como as caracteristicas morfoldgicas (altura, nimero de folhas e

biomassa), nutricionais (nitrogénio) e fisiologicas (condutancia estomatica) de mudas de uma
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leguminosa (Hymenaea courbaril L. - Fabaceae) foram afetadas por danos foliares.
Comparando plantulas (o estagio ontogenético assumido para mostrar respostas rapidas ao
estresse - Matzner et al., 2003; Venancio et al., 2016) em grupos com e sem perda de area foliar,
abordamos duas hipéteses concorrentes. Em primeiro lugar, esperavamos que a herbivoria
foliar fosse um agente estressor para as mudas, diminuindo todas as variaveis examinadas
(Ritchie, 1998; Cornelissen & Fernandes, 2001). Além disso, esperdvamos menor condutancia
estomatica em plantulas tratadas, como estratégia para reduzir a transpiracéo foliar (Mody et
al., 2009). Alternativamente, deve simular o desempenho da planta de incremento de herbivoria,
isso pode ser uma indicacdo de (sobre) compensacdo em caracteristicas nao relacionadas a
aptiddo (por exemplo, broto, flores, frutas). Assim, neste estudo, examinamos
experimentalmente até que ponto o dano foliar influenciou o desempenho nédo-adaptativo de
uma espécie de leguminosa neotropical, e se ela incorreu em mudancas no crescimento,

nutrientes e fisiologia.

2. MATERIAL E METODOS

2.1. Espécie — Hymenaea courbaril

A espécie Hymenaea courbaril L., comumente conhecida no Brasil como jatoba-da-
mata, € amplamente distribuida nos neotropicos, ocorrendo especialmente no México e na
América Central, mas populacGes também estdo presentes nas florestas tropicais da América
do Sul, onde podem se tornar dominantes em florestas maduras (Asquith et al., 1999). O
recrutamento depende das condic¢des do habitat e é restringido pela exposicao a luz e disperséo
por animais (Asquith et al., 1999; Santos & Buckeridge, 2004). As arvores podem atingir até
30 m de altura com um diametro de até 200 cm (Aidar et al., 2002), as folhas sdo glabras,
compostas, com dois foliolos (comprimento ~ 85 mm; largura ~ 40 mm); a margem € inteira e
a cor é verde nos dois lados do foliolo. A madeira dessa espécie é usada para construcdo, a
resina para fins medicinais (Lacerda et al., 2008) e suas sementes para reflorestamento
(Herrero-Jauregui et al., 2009). As folhas produzem uma resina toxica para as lagartas de
algumas mariposas (Stubblebine & Langenheim, 1977), e estima-se que a herbivoria afeta até
5% da lamina foliar em Hymenaea sp. (Langenheim, 1984). Hymenaea courbaril é usada para

o reflorestamento de areas degradadas (Flores & Benavides, 1990), e tem importancia
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econdmica devido a qualidade da madeira e resina de elevado custo (Herrero-Jauregui et al.,
2009); portanto é muito explorada nos neotropicos.

2.2. Procedimento pré-experimental

Nosso estudo foi realizado na Universidade do Estado do Mato Grosso (14°41'09 S e
52°20'09” W), no campus de Nova Xavantina, Brasil. Em outubro de 2015, no inicio do periodo
chuvoso, coletamos 220 frutos maduros de cinco arvores adultas de H. courbaril no Parque
Municipal do Bacaba (14 ° 41'S e 52 ° 20'W). Os frutos foram coletados no chéo, ao pé de cada
planta-mé&e (ndo clones), espacadas a no minimo 1 km entre si e com padréo fenoldgico similar,
como a producao e maturacéao dos frutos.

Sementes de boa qualidade (coloracdo e tamanho homogéneos e sem evidéncia de
patdgenos) foram secadas a sombra por dois dias, mantidas em folhas de papel envoltas por um
saco plastico e armazenadas em geladeira isenta de umidade sob temperatura constante (10°C)
até a utilizacdo, em aproximadamente 60 dias apds a coleta. Utilizamos a escarificacdo para
quebra de dorméncia das sementes e as sementes escarificadas permaneceram em &gua a
temperatura ambiente por 24 horas. Plantamos duas sementes em cada vaso de polietileno de
15 x 20 cm preenchido com substrato de Latossolo Amarelo e fertilizante quimico comercial
(NPK). Um total de 54 mudas foram mantidas em uma estufa coberta por uma malha fina,
simulando 50% de sombreamento. A irrigacdo foi automatica, por micro-aspersao e ocorrendo
por 20 minutos diérios durante todo o periodo do estudo. Quando todas as mudas atingiram
pelo menos 70 cm de altura, iniciamos as observagOes, coleta de dados e estabelecemos o

desenho experimental.

2.3. Procedimento experimental

Para realizar o delineamento experimental e a coleta de dados mantivemos as mudas em
casa de vegetacdo. Separamos as mudas igualmente e aleatoriamente em dois grupos (27
individuos por grupo), um foi considerado como tratamento (herbivoria simulada) e outro como
controle. Na estufa, espagamos as mudas para evitar interferéncias e contato entre as folhas;
sendo que todas estavam na mesma estufa e submetidas a&s mesmas condi¢cdes ambientais e
irrigacéo.

Iniciamos o experimento em outubro de 2016, quando as folhas eram jovens e se

expandiam e englobavam todo o periodo de crescimento foliar (seis semanas). Na primeira
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semana, a fim de nos certificarmos que inicialmente as mudas de ambos 0s grupos (controle e
tratamento) ndo difeririam em altura (base do coleto até o &pice, em cm), nimero de folhas e
condutancia estomatica (gs; mol H.0 m s™), registramos essas variaveis no inicio do estudo e
as incorporamos nas analises estatisticas finais. Medimos a condutancia estomatica (gs) usando
um pordmetro foliar modelo SC-1 (Decagon Devices Leaf Porometer) (Pataki et al., 1998), em
cada muda individual de cada grupo (controle e tratamento). Realizamos as medic¢des antes do
amanhecer (08h00) e ao meio-dia (12h00) (Zhang et al., 2013). A biomassa e a concentracdo
de nitrogénio foliar foram analisadas apenas no final do estudo, pois necessitavam das plantas
inteiras para a coleta das variaveis.

Na terceira semana iniciamos seguindo o mesmo protocolo das variaveis, realizamos o
procedimento de herbivoria simulada e medimos a altura, nimero de folhas e gs; quando as
folhas ainda eram jovens, expandidas e em perfeitas condi¢des para permitir perfuracdes através
da lamina. Entre duas e quatro folhas foram selecionadas em cada muda e um orificio (28,26
mm?2; 6 mm de didmetro - seguindo Venancio et al., 2016) foi feito no maior tamanho de foliolo
(Figura 1), representando 1,24% (média) da area do foliolo. A experimentacdo nas mudas foi
limitada pela quantidade de folhas produzidas/disponiveis e, portanto, apenas algumas folhas
foram usadas para manipulagées (Venancio et al., 2016). A nervura principal ndo foi atingida
em nenhuma folha e o orificio foi feito com um dispositivo de perfuracdo, que também foi
suavemente tocado nas folhas das plantas de controle, a fim de controlar o efeito do
equipamento.

Na sexta semana, quando as folhas ja estavam maduras e totalmente expandidas,
estimamos novamente a altura, 0 nimero de folhas e a gs. Para medir a biomassa, as mudas
foram retiradas dos vasos, lavadas em &gua corrente, secadas (60°C por 48 horas) e pesadas (g).
A biomassa acima do solo, raiz e total (acima do solo + raiz) foi estimada para cada planta
individual. As folhas de todas as mudas foram destacadas e usadas para medir a concentracao
de nitrogénio foliar (mg.kg™) em laboratorio, utilizando o método de Kjeldahl (Saez-Plaza et
al., 2013).

2.4. Analise de dados

Para examinar se a altura das mudas, o numero de folhas e a condutancia estomatica
variaram de acordo com os grupos de plantas (controle e tratamento) e tempo (inicio e fim do
estudo, empregados como fatores), realizamos uma Anélise de Variancia de dois fatores (two-
way Anova) com efeitos de interacdo (grupos de plantas*tempo). Para as comparacdes de
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biomassa entre os grupos de plantas, usamos os dados de biomassa total, que representaram a
soma dos valores de biomassa acima e abaixo do solo. Todos os dados de biomassa foram
positiva e fortemente relacionados (acima do solo x raiz r2 = 0,47; acima do solo x total r2 =
0,86; raiz x total rz = 0,82), assim, usamos apenas uma dessas variaveis para evitar a
redundancia. Apds a realizago dos testes de homocedasticidade e normalidade da variéncia, as
diferengas de biomassa e da concentragdo foliar de nitrogénio entre mudas controle e de
tratamento foram comparadas com um teste t de duas amostras de Welch (para variancias
desiguais) para a biomassa, e test t de Student para a concentracdo de nitrogénio. Também
realizamos testes de “statistical power” para avaliarmos a confiabilidade das comparagdes,
quanto os testes respectivos mostram diferencas significativas entre os grupos de mudas (Steidl
et al., 1997). Assumimos valores de power 0,5 a 0,79 como médios e > 0,8 como altos (Cohen,
1988), e nas analises (pacote pwr) usamos os valores de média e desvio padrao de cada grupo

de mudas. Realizamos as anélises no programa R (R Core Team, 2018).

3. RESULTADOS

Mudas do controle e do tratamento néo apresentaram diferengas significativas em altura
ou namero de folhas. De fato, essas duas variaveis apresentaram apenas alteracfes temporais
(Tabela 1). No entanto, as mudas controle cresceram mais em comparacdo as mudas do
tratamento; e inversamente, as plantas do tratamento produziram mais folhas (Figura 2a, b). A
condutancia estomatica antes do amanhecer foi inicialmente maior nas plantulas controle, mas
diminuiu substancialmente no final do estudo. Por outro lado, plantas do tratamento
apresentaram menores decréscimos nessa varidvel. Mudancas temporais na condutancia
estomatica antes do amanhecer na madrugada ndo foram estatisticamente significantes, mas o
efeito de interagdo (plantas*tempo) foi indicado que nas plantas controle a condutancia
estomatica diminuiu enquanto nas plantas do tratamento permaneceu um pouco estavel (Figura
2¢). Ao meio-dia a condutancia estomatica manteve um padrdo temporal ascendente em ambos
0s grupos de mudas (efeitos de interagdo ndo significativos para os grupos de plantas*tempo),
mas o0 aumento foi maior para as plantas do tratamento (Figura 2d). As comparacGes foram
significativas para o tempo e grupos, indicando que a condutancia estomatica ja era maior nas
plantas do tratamento no inicio do estudo, e ambos 0s grupos de plantas apresentaram aumentos

nesta variavel.
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Tanto a biomassa total das plantulas quanto a concentracéo de nitrogénio foliar foram
significativamente maiores no grupo submetido a herbivoria simulada (biomassa t = 2,0600, P
= 0,0451, poténcia = 0,51; nitrogénio t = 3,5543, P = 0,0008, poténcia = 0,93) (Figura 3).

TABELA 1 Andlise de variancia de dois fatores investigando se a altura, o numero de folhas e
a condutancia estomatica das mudas de Hymenaea courbaril mudaram com o tempo (inicio e
fim do estudo) e com a herbivoria simulada (controle e tratamento). Valores de “P” em negrito
indicam diferencas estatisticas significativas. Os graus de liberdade para as analises foram de 1
(cada grupo) e 104 (2x2 grupos).

Variavel

dependente Fatores Soma dos quadr. Quadr. médios F P
Grupo de mudas 104 104,04 0,9462 0,3330
Altura (cm) Tempo 569,5 569,48 5,1792 0,0249
Interacdo 31,1 31,15 0,2833 0,5957
Residuos 114354 109,96
Grupo de mudas 0,15 0,15 0,0062 0,9372
Nimero de Tempo 1032,93 1032,93 43,5112 0,0000
folhas  nteractio 71,7 71,7 3,0205  0,0852
Residuos 2468,89 23,74
~_ Grupo de mudas 721 721 0,0631 0,8021
i‘;‘g#g:;a Tempo 91735 91735 8,036 0,0055
(0800 h)  Interagdo 61366 61366 5,3757 0,0224
Residuos 1187214 11416
o Grupo de mudas 78883 78883 7,8411 0,0061
i‘;{‘g{ﬁg‘gf Tempo 71848 71848 71418 0,0087
(1200 h)  Interagdo 12412 12412 1,2338 0,2692
Residuos 1046265 10060

Figura 1 Folhas de Hymenaea courbaril sem (a) e com (b) herbivoria simulada, a qual consistiu
de uma perfuracdo em cada lado dos foliolos.
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Figura 2 Mudas de Hymenaea courbaril antes e depois do procedimento de herbivoria simulada.
Medidas morfoldgicas como altura (a) e nimero de folhas (b) variaram pouco entre 0s
individuos, enquanto que a condutancia estomatica (gs; mol H.0 m? s1) (c, d) foi, em média,
maior no grupo submetido a dano foliar. Os boxplots apresentam a mediana (linha central), a
média (circulo dentro dos boxes), os quartis (limite dos boxes) e os valores minimo e maximo

(limite das linhas inferiores e superiores).
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Figura 3 Analises de biomassa (a) e nitrogénio foliar (b) de mudas de Hymenaea courbaril
antes e depois do procedimento de herbivoria simulada. Em ambos os casos, os valores foram
mais elevados para as plantas que sofreram danos foliares.
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4. DISCUSSAO

N&o encontramos suporte para nossas principais hipoteses, uma vez que nenhuma
variavel apresentou diminuicdo significativa em resposta a perda de area foliar em Hymenaea
courbaril. De fato, os resultados foram exatamente o oposto, corroborando a hipdtese
alternativa, pois os niveis de biomassa das mudas, a condutancia estomatica e a concentracdo
de nitrogénio foliar foram maiores no grupo submetido a herbivoria simulada, sugerindo
mecanismos de compensacao fisioldgica de curto prazo.

A compensacdo ocorre sempre que as plantas atacadas por herbivoros apresentam
aumento em algumas caracteristicas, e isso ocorre para manter o crescimento e a reproducao
(Thomson et al., 2003). De acordo com a literatura, uma série de eventos denotando acelerado
metabolismo ocorre em resposta a herbivoria, tais como o aumento do nimero de estruturas
reprodutivas (Freeman et al., 2003), taxas fotossintéticas, absorcéo de nutrientes (por exemplo,
nitrogénio e carboidratos), crescimento vegetal (biomassa), incrementos nas trocas gasosas,
melhora nas relacBes hidraulicas e transpiracdo (Caldwell et al. 1981; Reich et al., 1993,
Rosenthal & Kotanen, 1994; Pataki et al,. 1998).

A concentracdo de nitrogénio foliar foi significativamente maior nas mudas de H.
courbaril submetidas & herbivoria simulada. Este nutriente é normalmente considerado como
elemento estrutural, um fator limitante para o crescimento e desenvolvimento das plantas e
positivamente relacionado com a taxa de fotossintese (Poorter et al., 2004; Pang et al., 2014).
A grande assimilagdo de nitrogénio esta relacionada a uma variedade de caracteristicas de
plantas, como fixag¢do de CO., conduténcia estomatica e massa foliar especifica (Ball et al.,
1987; Schulze et al., 1994). Os niveis mais elevados de biomassa e concentracdo de nitrogénio
registrados nas mudas do tratamento podem ser explicados pelo aumento da condutancia
estomatica nessas plantas, possivelmente para uma maior assimilacdo de carbono da
fotossintese (Thomson et al., 2003; Stevens et al., 2008). Assim, a combinacdo entre 0 aumento
da concentracdo de nitrogénio foliar e maior condutancia estomatica, ambas relacionadas a
fotossintese (Schulze et al., 1994), foram atributos-chave para a resposta compensatoria das
plantas do tratamento.

A maior atividade fotossintética em H. courbaril (fotossintese compensatoria - Nowak
& Caldwell, 1984) pode promover a alocagdo de carbono e o acumulo de biomassa (Holland et
al., 1996) e maior absorcéo de nitrogénio (Pang et al., 2014), o que refletiu em 22% mais
biomassa e 15% mais concentracao de nitrogénio nas mudas submetidas a herbivoria simulada.

Respostas compensatérias devido a herbivoria ainda sdo um fendmeno discutido, pois as
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evidéncias dos efeitos negativos da herbivoria sobre o desempenho das plantas sdo muito mais
comuns, tais como, a redugdo no crescimento e condicionamento fisico, mudancas na nutricdo
e fisiologia das plantas (Nabity et al., 2009; Peschiutta et al., 2016). No caso da compensacéo,
a perda de éarea foliar ndo esta relacionada com a diminuicdo no desempenho da planta
(Rosenthal & Kotanen, 1994) e, em alguns casos, a herbivoria pode ser um passo necessario
para as plantas alcancarem o méximo rendimento reprodutivo e biomassa (Freeman et al., 2003;
Uchida & Ohara, 2017).

A fisiologia das plantas, incluindo a condutancia estomatica e a assimilacdo de
nutrientes, afeta os niveis de evapotranspiracdo e CO2 em uma grande variedade de espécies e
tipos de vegetacionais, sugerindo que os processos foliares das espécies sdo responsaveis pelo
funcionamento do ecossistema e pelo ciclo biogeoquimico dos elementos (Schulze et al., 1994).
Em nosso estudo, procuramos entender como a perda de area foliar pode afetar a fisiologia da
planta e como elas lidam com isso, e acabamos descobrindo que as plantas do tratamento
apresentaram maior desempenho (nutrientes, condutancia estomatica e biomassa) do que as do
controle. Dados obtidos em condic¢Bes controladas como a nossa permitem interpretacdes sem
efeitos externos que poderiam influenciar os resultados finais (Kozlov & Zvereva, 2017). Sendo
Hymenaea courbaril dominante nas florestas neotropicais, pretendemos entender se a tolerancia
e a compensacdo a herbivoria nessa espécie pode explicar parcialmente sua dominancia nos

neotropicos.
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