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RESUMO

A Floresta Amazonica afeta o clima regional e global. Modelos climaticos sinalizam para um
aumento na frequéncia e intensidade da seca na regido, portanto, o conhecimento sobre como a
vegetacdo responde as mudangas nas condigdes ambientais sazonais ¢ importante para entender a
vulnerabilidade da floresta ao estresse hidrico. Apesar dos avangos importantes na compreensao
do efeito da seca nas florestas tropicais da Amazonia, a relagao entre estratégias de uso da dgua e
atributos funcionais do xilema e da folha, bem como os efeitos dessas estratégias sobre a dinamica
de carboidratos ndo estruturais foliares ndo ¢ bem compreendida. O principal objetivo desse
trabalho foi identificar as estratégias de uso da agua por arvores da Floresta Nacional do Tapajos.
Foram levantadas questdes discutidas em dois capitulos. O capitulo 1 refere-se a identificag@o das
estratégias de uso da dgua baseada na classificacdo iso/anisohidrica e a relacdo com atributos
funcionais hidraulicos do xilema e da folha. Enquanto no capitulo 2 buscou-se responder qual a
dindmica de carboidratos nao estruturais foliares (CNE) na escala diaria e sazonal de arvores que
ocupam diferentes estratos na estrutura vertical da floresta tropical sazonal. Os resultados revelam
que arvores de dossel, meio do dossel e sub-bosque, representam um continuo de estratégias de uso
da agua, com forte controle estomatico (estratégia isohidrica) prevalecendo em arvores de dossel,
menor controle estomatico (estratégia anisohidrica) no sub-bosque e arvores do meio dossel
apresentaram comportamento intermedidrio. A regulagdo das trocas gasosas pelos estomatos € a
manutencdo do potencial hidrico foliar estdo associados a vulnerabilidade do xilema ao embolismo
e a tolerancia a perda do turgor foliar. Os potenciais hidricos que impdem limites maximos e
minimos de condutincia estomatica (gs) para a comunidade indicam que esses limites sdao
determinados pelo teor de dgua do solo e déficit de pressdo de vapor. Em relagdo aos CNEs, foi
identificado que os padrdes didrios e sazonais de acglcares soliveis e amido foliares diferem de
acordo com o eixo de disponibilidade de dgua e luz em cada microambiente em que plantas dos
diferentes estratos ocorrem. De modo geral, arvores de dossel e sub-bosque apresentaram padrao
de resposta diario e sazonal similares, enquanto arvores do meio dossel divergiu dos demais grupos.
Os resultados sugerem que o metabolismo foliar relacionado ao C nao foi limitado pela seca para
dossel e sub-bosque, mas o contrario pode ter ocorrido para o meio do dossel. Os mecanismos para
compreender esses processos ainda precisam ser explorados. Os resultados desse trabalho suportam

a hipotese de segregacdo de nicho pelo uso da 4dgua e da luz em florestas imidas sazonais da



Amazoénia e demonstram uma diversidade de estratégias hidraulicas, em vez de uma dicotomia
iso/anisohidrica. Além disso, tém implicagdes importantes para entender como os diferentes
padrdes de condutancia estomatica influenciam a diversidade funcional em uma floresta tropical
sazonal, bem como para criar representacoes mais realistas em modelos de dinamica de vegetacao,
permitindo maior precisao nas previsdes de mudangas climaticas e na compreensao da relagdo entre

vegetagdo e atmosfera.

Palavras-Chaves: Estratégias Hidraulicas. Iso/Anisohidrica. Vulnerabilidade ao Embolismo.
Potencial Hidrico no Ponto de Perda de Turgor. Carboidrato Nao Estrutural.



ABSTRACT

The Amazon rainforest affects the regional and global climate. Climate models foresee an increase
in the frequency and intensity of drought in the region, so knowledge about how vegetation
responds to changes in seasonal environmental conditions is helpful to understanding the
vulnerability of the forest to water stress. Despite of important advances in understanding the effect
of drought on tropical rainforests in the Amazon, the relationship between water use strategies and
functional attributes of xylem and leaf as well as the effects of these strategies on leaf nonstructural
carbohydrate dynamics is not well understood. The main objective of this work was to identify the
strategies of water use by trees of the Tapajos National Forest. Questions were raised and discussed
in two chapters. Chapter 1 refers to the identification of water use strategies based on iso/
anisohydric classification and the relation with xylem and leaf hydraulic functional attributes.
While in chapter 2 we tried to describe the dynamics of non-structural leaf carbohydrates (CNE)
of trees occupying different extracts in the vertical structure of the tropical forest in the daily and
seasonal scales. The results reveal that canopy, middle canopy and understory trees represent a
continuum of water use strategies, with strong stomatal control (isohydric strategy) prevailing in
canopy trees and lower stomatal control (anisohydric strategy) in the understory. Middle canopy
trees showed intermediate behavior. Regulation of gas exchange by stomata and maintenance of
leaf water potential are associated with xylem vulnerability to embolism and tolerance to loss of
leaf turgor. The water potentials that impose maximum and minimum stomatal conductance (gs)
limits on the community indicate that these limits are determined by soil water content and vapor
pressure deficit. Regarding the CNEs, it was identified that the daily and seasonal patterns of
soluble sugars and leaf starch differ according to the axis of water and light availability in each
microenvironment where plants of different habits occur. Overall, canopy and understory trees
showed similar daily and seasonal response patterns, while mid-canopy trees differed from the
other groups. Results suggest that C-related leaf metabolism was not limited by canopy and
understory drought, but the opposite may have occurred for the canopy medium. The mechanisms
for understanding these processes have yet to be explored. The results of this work support the
hypothesis of niche segregation by the use of water and light in seasonal rainforests of the Amazon
and demonstrate a diversity of hydraulic strategies rather than an iso/anisohydric dichotomy. In

addition, they have important implications for understanding how different stomatal conductance



patterns influence functional diversity in a seasonal rainforest, as well as for creating more realistic
representations in vegetation dynamics models, allowing greater accuracy in climate change

predictions and understanding of the relationship between vegetation and atmosphere.

Keywords: Hydraulic Strategies. Iso/Anisohydric. Vulnerability to Embolism. Leaf Water
Potential at Turgor Loss Point. Nonstructural Carbohydrate.
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1 INTRODUCAO

Florestas tropicais compreendem um dos biomas mais complexos em relacdo a estrutura,
riqueza de espécies e ciclagem de nutrientes (WOODWARD, 2009). A floresta Amazonica ¢ a
maior floresta tropical do mundo, representando cerca de 40% da area total desse tipo de bioma
(ARAGADO et al., 2014). Considerada o maior centro de diversidade vegetal do mundo (MYERS
et al.,, 2000; TER STEEGE et al., 2013), a floresta Amazonica exerce papel fundamental na
regulagdo do clima regional e global, em razdo da intensa evapotranspiragdio (NOBRE;
MARENGO; ARTAXO, 2009) e da dinamica do fluxo de carbono, sobretudo, entre a vegetagao e
atmosfera (ARAGAO et al., 2014). Ao longo de décadas, a atencio de diversos estudos tém sido
voltada para o entendimento do metabolismo da floresta em resposta a varia¢ao do regime sazonal,
sobretudo, de disponibilidade hidrica e luminosidade (NEPSTAD et al., 1994; SALESKA et al.,
2009; BRANDO et al., 2010; STARK et al., 2015).

No entanto, ainda ha muitas incertezas acerca da influéncia da variacdo sazonal e
principalmente dos efeitos de mudangas climaticas sobre o funcionamento ecologico da floresta
Amazobnica quanto aos impactos na vegetacao relacionados a duragdo e/ou intensidade de seca
(BONAL etal., 2016). Elucidar questdes dessa natureza ¢ importante, uma vez que cenarios futuros
indicam a ocorréncia de eventos de secas mais intensas e frequentes na regido (COX et al., 2004;
DUFFY et al., 2015). Em especial, ha muita incerteza quanto a gama de possiveis respostas
fisiologicas das drvores amazonicas que conferem maior ou menor resisténcia a seca, o que limita
a habilidade de prever cendrios mais realistas sobre o impacto desses eventos no funcionamento
desses ecossistemas (LIN et al., 2015; KALA et al., 2016).

De fato, eventos extremos de seca promovem um aumento da mortalidade de arvores em
ecossistemas florestais de diversas regidoes do mundo (ALLEN et al., 2010). Os mecanismos
fisiologicos desencadeadores desse fendmeno sdo amplamente discutidos, € as principais hipoteses
como razdes fundamentais para a mortalidade de plantas apontam para a insuficiéncia de carbono
dentro da planta para manter o metabolismo basico, resultante de um excessivo controle estomatico
e na consequente restricdo da atividade fotossintética; ou para falhas hidrdulicas, isto €, a
interrup¢do no transporte de 4gua por meio do xilema resultante da formagao de embolismos que
cavitam os vasos xilematicos e interrompem o fluxo de dgua (MCDOWELL et al., 2008;
MCDOWELL; SEVANTO, 2010; SEVANTO et al., 2014). A constatacdo de que eventos de

mortalidade sejam causados por uma causa ou outra ¢ ainda obscura e complexa, dada a
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interdependéncia dos principais mecanismos envolvidos: falhas hidraulicas, deplecao de carbono
e/ou ataques de agentes bioticos (MCDOWELL, 2011). Todavia, dentre eles, evidéncias globais
indicam que falha hidraulica ¢ um fator de extrema relevancia (ANDEREGG et al., 2016).

Na Amazonia, o efeito de secas extremas sobre a mortalidade de arvores ¢ fortemente
associada a uma reducao acentuada do conteudo de agua no solo abaixo de limites criticos de
disponibilidade para a planta, associadas a elevagao da temperatura e aumento do déficit de pressao
de vapor atmosférico (NEPSTAD et al., 2007; MEIR et al., 2009; DA COSTA et al., 2010). Assim
como evidencia o padrdo global, falhas hidraulicas parecem ser os principais mecanismos
fisiologicos desencadeadores de eventos de mortalidade, particularmente em arvores de grande
porte (ROWLAND et al., 2015). Progressos nesse campo tém ocorrido, em parte, pela crescente
investigagdo em abordagens quantitativas acerca de atributos funcionais que explicam a
sensibilidade das espécies a seca, os quais tém demonstrado a existéncia de alta variabilidade de
respostas em arvores da Amazonia (MARECHAUX et al., 2015; ROWLAND et al., 2015). Embora
muitos avangos tenham ocorrido, o enfoque sobre as respostas das plantas ¢ concentrado na
avaliagdo de um evento singular extremo ou experimental, gerando uma lacuna acerca do
conhecimento sobre estratégias de uso da dgua em seca sazonal e em periodos de disponibilidade
hidrica favoravel.

A investigagdo de respostas fisiologicas de comunidades submetidas a variagao de fatores
ambientais naturais ¢ necessaria, pois fornece elementos importantes na definicdo de respostas
funcionais hidraulicas que permitem melhor compreensdo dos mecanismos potenciais de
mortalidade em ecossistemas com alta diversidade (SKELTON; WEST; DAWSON, 2015). Além
disso, permite identificar a vulnerabilidade de grupos funcionais a mortalidade (BARTLETT et al.,
2016), melhorar o entendimento acerca do balanco de carbono — produtividade sazonal
(RESTREPO-COUPE et al., 2013; DOMINGUES; MARTINELLI; EHLERINGER, 2014; GUAN
etal.,2015; WU etal., 2016) e contribuir para a parametrizacao e acuracia de modelos de vegetacao
terrestre que simulam respostas da vegetagdo as mudangas climaticas (BONAN et al., 2014; DE
KAUWE et al., 2015; KALA et al., 2016), ja que tais modelos sdo geralmente limitados quanto a
representacao, por exemplo, de controle estomatico (KALA et al., 2016).

A interagdo entre o controle de perdas hidricas e a manuten¢do das fun¢des hidraulicas tém
importantes consequéncias na determinagao das estratégias de uso da agua (ARANDA et al., 2012).
As estratégias dependerdo de como as espécies irdo responder a determinada condigdo ambiental;

se em situacdo de seca a prioridade ¢ seguranca hidraulica ou manutencdo de trocas gasosas
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(KUMAGAI; PORPORATO, 2012). Baseado na ampla habilidade com a qual plantas minimizam
a perda de agua para manutengdo da condi¢ao de hidratagdo diante de variacdes ambientais, 0s
termos isohidricas e anisohidricas sdo usados para classificar espécies em duas categorias extremas
de estratégias antagonicas.

Plantas isohidricas mantém o potencial hidrico foliar do meio dia (Wmd) relativamente
constante em razao de forte controle estomatico, mesmo quando hd mudancas nas condigdes
ambientais de déficit de pressdo de vapor ou redugdo de umidade do solo. Enquanto que o
comportamento contrario ¢ esperado para plantas anisohidricas, ou seja, maior oscilagdo do Wma €
esperada quando ha oscilagdes de déficit de pressao de vapor (DPV) e condigdes hidricas do solo
(TARDIEU; SIMONNEAU, 1998).

Uma das principais implicagdes das diferentes estratégias hidraulicas existente em uma
comunidade € o seu efeito coletivo sobre o balango de carbono e ciclo hidrolégico do ecossistema.
Em plantas isohidricas, por exemplo, a medida que fecham os estomatos e restringem perdas
hidricas, reduzem a absor¢do de carbono, podendo afetar a produtividade primaria da floresta
(ROMAN et al., 2015). O decréscimo na absor¢do de carbono implica em reducdo do crescimento
(SALA; WOODRUFF; MEINZER, 2012) e em alguns casos, dependendo da intensidade e duracao
da seca, pode ocorrer morte por falta de carbono, pois a reducao do suprimento para fotossintese ¢
consequente restricdo da mobilizagcdo de carboidratos ndo estruturais dentro da planta, podera ser
menor que a demanda para processos metabodlicos essenciais como respiracao, crescimento e
mecanismos de defesa (MCDOWELL, 2011).

Discussodes sobre a dindmica de carboidratos ndo estruturais enfatizam as multiplas fungdes
desses compostos no metabolismo central da planta - crescimento, sobrevivéncia e reproducao
(SALA; WOODRUFF; MEINZER, 2012). A variagdo sazonal da concentracdo reflete o balanco
entre suprimento (fotossintese) e demanda (crescimento e respiragio) (MARTINEZ-VILALTA et
al., 2016). De modo geral, alta concentracdo encontrada em plantas sob condicao hidrica favoravel,
tem sido associada a formagdo de reserva como medida de precaucdo para uso em periodos
desfavoraveis (SALA; WOODRUFF; MEINZER, 2012). Por outro lado, outros estudos tém
proposto que em condi¢ao de seca, média ou curta, também pode ocorrer aumento na concentragao
de carboidrato nao estrutural em 6rgaos vegetativos da planta, seguido de reducdo do crescimento
vegetal e/ou redugio da fotossintese (WURTH et al., 2004; MCDOWELL, 2011). Esse aumento é
atribuido a regulagdo osmotica (KOZLOWSKI; PALLARDY, 2002; CHAVES; MAROCO;
PEREIRA, 2003), a integridade do sistema de transporte hidraulico (SALA; WOODRUFF;
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MEINZER, 2012) e ao forte controle estomatico associado a reducao de crescimento para uso em
outros processos vitais (MCDOWELL, 2011; KORNER, 2015). Em sintese, a concentragio de
amido ¢ apontada como substancia de reserva para uso futuro, e agticares soluveis de baixo peso
molecular (frutose, glicose e sacarose) tem fun¢do imediata (por exemplo, osmorregulacao)
(MARTINEZ-VILALTA et al., 2016). Em razdo das multiplas fun¢des de carboidrato nio
estrutural em processos vitais da planta, a avaliagdo diaria e sazonal tem importantes implicagdes
no entendimento da dinamica do carbono e dos mecanismos de resisténcia a seca e da produtividade
(TIXIER et al., 2018).

Embora avangos tenham ocorrido em relagao ao conhecimento de diferentes padrdes de uso
da 4gua, ainda hd muitas incertezas sobre as estratégias hidrdulicas de plantas tropicais,
especialmente pela escassez de abordagens sazonais de diferentes grupos vegetais que compdem o
ecossistema, uma vez que grande atengdo ¢ dada as plantas de grande porte. Nesse sentido, essa
proposta se insere em lacunas do conhecimento sobre padrdes fisioldgicos relacionados ao uso da
agua de arvores tropicais, cujo entendimento ird contribuir para elucidacdo das caracteristicas
funcionais que estdo associadas as estratégias hidraulicas e implicagdes sobre a dindmica de
carboidratos ndo estruturais. Tal conhecimento tem implicagdes no entendimento de processos
relacionados a dindmica do ecossistema como balango de carbono e da agua, distribuicdo das
espécies e mecanismos de mortalidade, os quais sdo importantes para melhorar as predi¢des acerca
dos modelos de dinamica de vegetacao terrestre e mudancas climéticas globais.

Essa tese esta inserida na linha de pesquisa “Impactos Ambientais e Sociais da Mudanga do
Uso da Terra na Amazonia”. A mesma atende aos requisitos acerca do conhecimento de processos
ecoldgicos para compreensao do bioma amazonico e representa importante contribuicao cientifica
referente a padrdes ecohidrologicos de grupos vegetais em ambientes de alta diversidade como a
floresta tropical Amazonica. O objetivo deste trabalho foi identificar as estratégias de uso da agua
por arvores da Floresta Nacional do Tapajos. Foram levantadas questdes que serdo discutidas em
dois capitulos:

Capitulo 1: O escopo desse capitulo refere-se a identificagcdo das estratégias de uso da agua
por arvores da Floresta Nacional do Tapajos, baseado na classificacdo iso/anisohidrica e a relagao
com atributos funcionais hidraulicos do xilema e da folha. Foi testada a hipotese de que 1) ha um
continuo de estratégias de uso da 4gua ao longo da estrutura vertical da floresta, com plantas de
dossel isohidricas, de meio do dossel intermedidrias e sub-bosque anisohidricas e que 2) hd uma

relagcdo entre estratégias de uso da agua e atributos hidraulicos do xilema e da folha, com plantas
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isohidricas menos resistentes a cavitagdo e menos tolerantes ao ponto da perda de turgor celular,
enquanto plantas anisohidricas sao mais resistentes a cavitacdo e com maior ponto de perda de
turgor celular.

Capitulo 2: Neste capitulo buscou-se responder qual a dindmica de carboidratos nao
estruturais (CNE) na escala didria e sazonal das folhas de arvores que ocupam diferentes estratos
na estrutura vertical da floresta tropical sazonal. Foi testada a hipotese de que a concentragdo de

CNE diaria e sazonal ¢ dinamica e dependente da posi¢ao da estrutura vertical das arvores.
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2 DESENVOLVIMENTO

2.1 Estratégias de uso da agua iso/anisohidrica e a relacdo com atributos funcionais da

folha e do xilema por arvores de uma floresta tropical na Amazénia
2.1.1 Introducao

A floresta Amazonica ¢ a maior floresta tropical do mundo e exerce papel fundamental na
regulagdo do clima regional e global, em razdo da intensa evapotranspiracio (NOBRE;
MARENGO; ARTAXO, 2009) e da dindmica do fluxo de carbono (ARAGAO et al., 2014). A
variagdo sazonal de disponibilidade de recursos hidricos em que este ecossistema esta sujeito,
levanta questdes importantes e desafiadoras quanto a influéncia do regime sazonal e dos efeitos de
mudangas climaticas previstas sobre as espécies €, como consequéncia sobre o funcionamento do
ecossistema amazonico (BONAL et al., 2016). Nesse sentido, o enfoque sobre a resposta da
vegetacdo a eventos de secas extremas tornou-se um ponto central de pesquisas, devido as
incertezas sobre os riscos associados a integridade da floresta e da inter-relagdo da floresta com o
clima (MEIR et al., 2009).

Uma das principais consequéncias do déficit hidrico intenso para diversas areas da
Amazonia ¢ o aumento da taxa de mortalidade de arvores (BRANDO et al., 2014; DA COSTA et
al., 2010; MEIR et al., 2009; NEPSTAD et al., 2007; PHILLIPS et al., 2010; ROWLAND et al.,
2015). Nesse caso, falha hidraulica ¢ apontada como o principal mecanismo fisioldgico responsavel
pela morte, particularmente, de arvores de grande porte (ROWLAND et al., 2015). De modo geral,
as falhas no sistema de transporte dos vasos xilematicos estao associadas a formacao de embolismo,
o qual consiste na entrada de nanobolhas de ar nos vasos do xilema, como resultado de alta tensao
na coluna de dgua (SCHENK; STEPPE; JANSEN, 2015). Essas nanobolhas reduzem o fluxo de
agua dentro da planta e, dependendo da intensidade e duracao da reducao do suprimento hidrico,
pode levar a morte (MCDOWELL et al., 2008). Estudos recentes indicam que arvores de grande
porte, ocupando a parte superior do dossel, sdo menos tolerantes a formacdo de embolismos no
xilema em relagdo as arvores do meio do dossel e sub-bosque, pois mantém potenciais hidricos
mais altos, porém, apresentam raizes profundas, o que pode aumentar a resiliéncia dessas plantas
diante de eventos de seca (IVANOV et al., 2012; BRUM et al., 2019) e torna-las menos sensiveis
a variabilidade no regime de precipitacdo (GIARDINA et al., 2018).
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Diversos estudos t€ém demostrado que a coexisténcia de plantas em ambiente de alta
diversidade, como as florestas tropicais, pode ser explicada pela particao de nicho (WESTOBY et
al., 2002). Nesse sentido, a aquisi¢do e uso dos recursos disponiveis pela comunidade ¢
particionada em fung¢do de caracteristicas que permitem alta performance em processos vitais do
metabolismo, como crescimento e sobrevivéncia (REICH, 2014). De modo geral, as caracteristicas
que determinam eficiéncia no crescimento e sobrevivéncia permeia o eixo custo-beneficio (¢rade-
offs). Por exemplo, arvores de crescimento rapido apresentam alta taxa de mortalidade e baixa
margem de seguranga hidraulica do xilema, evidenciando que o beneficio de maior investimento
em estruturas que permitem rapido crescimento e maior eficiéncia no transporte hidrico implica no
custo de menor investimento em estruturas que garante seguranca hidraulica (ELLER et al., 2018).

Na Amazonia, a parti¢do de nicho entre arvores que ocupam diferentes posi¢oes na estrutura
vertical da floresta (estratos) tem sido observado em relacdo ao uso da luz (STARK et al., 2015),
aquisicdo e uso da dgua (NEPSTAD et al., 1994; IVANOV et al., 2012; GIARDINA et al., 2018;
BRUM et al., 2019) e padrdes fenologicos (SMITH et al., 2019). Esses estudos demostraram que
a habilidade das plantas em competir pela dgua e pela luz afeta fortemente a distribui¢ao das
espécies na comunidade. Nesse sentido, as estratégias hidraulicas de arvores que ocupam diferentes
estratos da floresta devem divergir. Enquanto plantas de dossel evitam a seca investindo em raizes
mais profundas, plantas de sub-bosque tém raizes superficiais e toleram periodos de estresse hidrico
investindo em caracteristicas estruturais do xilema que conferem maior seguranca hidraulica
(BRUM et al., 2019).

Apesar de avancos importantes sobre o entendimento do efeito da seca na floresta
Amazonica, a compreensao das estratégias de uso da agua, baseada na habilidade em que plantas
tém de regular as trocas gasosas por meio dos estdmatos € a manutengdo do potencial hidrico na
escala diaria em condigdes de seca sazonal e de diferentes condi¢gdes de disponibilidade hidrica,
bem como a relacdo com atributos funcionais do xilema e da folha, ndo foram contempladas em
estudos anteriores para regides da Amazdnia com sazonalidade da precipitacdo pluviométrica,
limitando nosso entendimento sobre a diversidade de atributos hidraulicos da floresta e a acuracia
dos modelos de previsao sobre dindmica da vegetagado terrestre € mudangas climaticas.

Revelar a diversidade funcional de atributos hidraulicos de arvores na Amazonia ¢ de
extrema importancia, pois ainda ha muitas incertezas acerca da influéncia da varia¢do sazonal e
principalmente dos efeitos de mudancas climaticas sobre o seu funcionamento ecologico quanto

aos impactos na vegetagao relacionados a duracao e/ou intensidade de seca (BONAL et al., 2016).
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Tal conhecimento pode identificar a vulnerabilidade de grupos funcionais a mortalidade
(BARTLETT et al., 2016) e contribuir para a parametrizagao ¢ acuracia das predi¢des de modelos
de vegetacdo terrestre (BONAN et al., 2014; DE KAUWE et al.,, 2015; KALA et al., 2016), os
quais s3o limitados quanto a implementagdo de respostas estomaticas (KALA et al., 2016),
causando, incertezas quanto as respostas da vegetacdo diante dos impactos das mudangas
climaticas (DE KAUWE et al., 2015). Isso se deve, em parte, pela escassez de estudos que
considerem a sensibilidade da vegetacdao a seca em relagdo aos padrdes diarios e sazonais das
estratégias de uso da dgua baseada na condutancia estomatica em ambiente natural (DE KAUWE
et al., 2015), sobretudo em regides tropicais, onde ha alta diversidade e extrema dificuldade de
acesso ao dossel da floresta.

A diversidade funcional hidraulica geralmente estd atrelada a outras caracteristicas que
afetam as trocas gasosas de CO> e H>O entre a planta e o ambiente (OLIVEIRA et al., 2014). Os
estomatos tem papel crucial na regulacao desses fluxos, uma vez que o processo de transpiragdo e
absor¢ao de CO; para fotossintese ¢ mediado por eles (LAMBERS; CHAPIN; PONS, 2008;
HAMLYN, 2013). O controle estomatico sobre a transpiragdo ¢ um dos principais mecanismos de
regulacdo do status hidrico, recuperagdo da desidratagdo e manutencao da integridade de toda a
planta face ao estresse hidrico (OLIVEIRA et al., 2014). A heterogeneidade ambiental e a interagao
entre os diversos fatores que desencadeiam mecanismos de respostas estomaticas tornam dificil a
interpretagdo quanto as predi¢cdes das varidveis que sao mais relevantes as respostas estomaticas
(HAMLYN, 2013). No entanto, estudos in situ, embora extremamente laboriosos e de logistica
dificil, tém grandes vantagens e sdo cruciais, pois minimizam artefatos existentes em métodos que
desacoplam as respostas de toda a planta, em razdo de medi¢des em amostras excisadas feitas em
laboratorio (PIVOVAROFF; COOK; SANTIAGO, 2018a).

A condutancia estomatica de espécies sujeitas as mesmas condi¢cdes microclimaticas pode
variar (LIN et al., 2015), pois manter a integridade da planta contra os efeitos da desidratagdo
depende da coordenacdo de respostas estomaticas, associadas a outras caracteristicas peculiares
que podem diferir entre os grupos, como por exemplo, tolerancia a potenciais hidricos mais
negativos, grau de resisténcia do xilema ao embolismo (KLEIN, 2014) e tolerancia a desidratagado
mantendo a turgidez celular (BARTLETT; SCOFFONI; SACK, 2012). Deste modo, a interagado
entre o controle de perdas hidricas e a manutengdo das fungdes hidraulicas tém importantes
consequéncias na determinacdo de estratégias de uso da dgua (ARANDA et al., 2012). Essas

estratégias caracterizam como as espécies irdo responder as variagdes nas condigdes ambientais;
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se em situacdo de seca a prioridade ¢ seguranca hidraulica ou manutencao de trocas gasosas
(KUMAGAIL PORPORATO, 2012).

Baseado na ampla habilidade com a qual plantas minimizam a perda de agua para
manuten¢do do status hidrico diante de variagdes ambientais, os termos isohidricas e anisohidricas
sao usados para classificar espécies em duas categorias de estratégias antagénicas. Plantas
isohidricas mantém o potencial hidrico foliar ao meio dia (Wmq) relativamente constante em razao
de forte controle estomatico, mesmo quando h4d aumento nas condi¢cdes ambientais de déficit de
pressdo de vapor ou reducdo de umidade do solo (TARDIEU; SIMONNEAU, 1998) e assim evitam
falhas hidraulicas, mas ficam suscetiveis a morte por deplecao de carbono (MCDOWELL et al.,
2008). Enquanto em espécies anisohidricas, mesmo com flutuagdes de déficit de pressao de vapor
e de umidade do solo, o Wmd4 pode alcangar valores bastante negativos como consequéncia de um
menor controle da transpiracdo (TARDIEU; SIMONNEAU, 1998).

De modo geral, as diferentes estratégias de uso da dgua associam o fechamento dos
estomatos a seguranca hidraulica do xilema, de modo que aumento ou redu¢do da condutincia
estomatica pode ocorrer em fun¢do da vulnerabilidade do xilema ao embolismo (NARDINI;
SALLEOQ, 2000). A vulnerabilidade do xilema ao embolismo tem sido estimada a partir da relacao
entre condutancia hidraulica e o potencial hidrico do xilema (SPERRY; DONNELLY; TYREE,
1988; PEREIRA et al., 2016). Mais especificamente, o potencial hidrico em que ocorre perda de
50% da condutividade hidraulica do xilema (P50) tem sido amplamente usado como atributo
funcional hidrdulico para estimar e comparar a vulnerabilidade de espécies vegetais, sendo um
importante parametro para avaliar a vulnerabilidade da floresta a seca (CHOAT et al., 2012;
ANDEREGG, 2015). Por outro lado, o fechamento estomatico também ¢ altamente coordenado
com a condutividade hidréaulica da folha (BRODRIBB; HOLBROOK, 2003a), assim, plantas com
habilidade de manter a turgidez celular em potenciais hidricos mais negativos, tendem a manter as
trocas gasosas em periodos de déficit hidrico do solo (MARECHAUX et al., 2018). O potencial
hidrico no ponto de perda de turgor (Wppr) consiste em estimar o potencial hidrico em que as folhas
se tornam flacidas a partir da quantificagdo do Wr e do volume de agua da folha a medida em que
ocorre desidratagio (BARTLETT; SCOFFONI; SACK, 2012). E um dos principais atributos
teciduais usados para avaliar a tolerancia de espécies a seca (BARTLETT et al., 2014;
MARECHAUX et al., 2015) e um parimetro importante para avaliar o grau de iso/anisohidria (FU;
MEINZER, 2018). Dessa forma, espera-se que a tolerancia a potenciais hidricos mais negativos

em plantas anisohidricas esteja associado a menor vulnerabilidade do xilema ao embolismo (P50)
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(KUMAGAI, PORPORATO, 2012; MCDOWELL et al, 2008) e/ou ao menor Wppr
(MARECHAUX et al., 2018). Enquanto relagio contraria ¢ esperada para plantas isohidricas.

A variacdo, os limites e as correlagdes entre as diferentes estratégias de uso da agua com
atributos de tolerancia a seca, como P50 e Wppr ndo foram ainda suficientemente examinados em
ecossistemas com alta diversidade. Por esta razao, a separacao na dicotomia iso/anisohidrica, ou
mesmo a existéncia de um continuo de estratégias hidraulicas e a relacdo com atributos funcionais
dessa natureza, ndo estdo claras para essas regides (SKELTON; WEST; DAWSON, 2015;
HOCHBERG et al.,, 2018). Tal compreensdo ¢ de extrema importdncia, uma vez que a
predominancia de uma estratégia em detrimento de outra tem forte impacto no balango hidrico
(KLEIN et al., 2013), do carbono (ROMAN et al., 2015) e dindmica da vegetacdo (KUMAGAI;
PORPORATO, 2012).

Diversos esforgos tém sido realizados para definicdo de métricas que melhor representem
a classificacdo do continuo de estratégia de uso da agua. Independente da abordagem, a regulacao
do potencial hidrico foliar (‘\Yr) € um aspecto chave na definicao dessas estratégias. Alguns autores
aplicam as relagdes entre 0 Wmg, 0 potencial hidrico minimo (Wmin) didrio/sazonal, e o potencial
hidrico da madrugada (¥pa) (KLEIN, 2014; MARTINEZ-VILALTA et al., 2014; MEINZER et al.,
2016). Enquanto outros pesquisadores utilizam usam a relacao entre (Wr) e condutancia estomatica
(gs) (TARDIEU; SIMONNEAU, 1998; KLEIN, 2014; SKELTON; WEST; DAWSON, 2015), ou
ainda, a relacdo entre Wr e atributos funcionais do xilema - P50 (SKELTON; WEST; DAWSON,
2015) e/ou da folha — PPT (FU; MEINZER, 2018). Independente da métrica adotada, analises
realizadas com diferentes grupos de plantas indicam que ao invés de existir uma simples dicotomia
em iso/anisohidrica, ha um continuo de estratégias de uso dgua (KLEIN, 2014), sobretudo em
regioes tropicais com alta diversidade (SKELTON; WEST; DAWSON, 2015), embora a existéncia
de um continuo de estratégias para a Amazonia ndo seja consensual. Em recente avaliagdo para a
escala de ecossistema, estimativas derivadas de sensoriamento remoto sugeriram que nessa regiao
predominam plantas com estratégia isohidrica (LI et al., 2017), afinal trata-se de uma floresta
ombrofila.

Nesse sentido, o principal objetivo desse capitulo foi identificar as estratégias de uso da
agua por arvores da Floresta Nacional do Tapajos. Para tanto, foram testadas as seguintes hipoteses
1) hd um continuo de estratégias de uso da 4gua ao longo da estrutura vertical da floresta, com
plantas de dossel isohidricas, de meio do dossel intermediarias e sub-bosque anisohidricas. 2) Ha

uma relacdo entre estratégias de uso da agua e atributos hidraulicos do xilema e da folha, com
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plantas isohidricas menos resistentes a cavitagao e com maior potencial hidrico no ponto de perda
de turgor celular, enquanto plantas anisohidricas sdo mais resistentes a cavitacao e mais tolerantes

a perda de turgor celular.

2.1.2 Material e Métodos
2.1.2.1 Area de trabalho

Este estudo foi realizado na Floresta Nacional do Tapajos (54°58°W, 2°510°S), nas
proximidades do km 67 da BR-163, rodovia Santarém-Cuiabd, no sitio de pesquisa do projeto
Experimento de Grande Escala da Biosfera-Atmosfera na Amazoénia (LBA) (Figura 1). A
vegetacdo ¢ classificada como Floresta Ombroéfila Densa (IBGE, 2015). Possui extrema
diversidade de espécies arboreas, cerca de 265 catalogadas (133 ha) e com estratificagdo vertical
da copa variada (VIEIRA et al., 2004), a qual ¢ influenciada pelo didmetro do tronco e
disponibilidade de luz (STARK et al., 2015). O clima ¢ quente e umido, com precipitagdo anual
em torno de 1900 mm (DA ROCHA et al., 2009). A variagdo no regime de chuva define dois
periodos distintos (estagdo chuvosa e estagdo seca), cuja delimitagdo entre eles ¢ definido a partir
dos valores mensais de precipitagio média <100 mm més™' (VIEIRA et al., 2004). A estacdo seca
normalmente ocorre por cinco meses, entre meados de julho e meados de dezembro (DA ROCHA
et al., 2009). O tipo de solo predominante ¢ Latossolo, com baixo teor de fosforo e dominado por

minerais de argila caulinita (NEPSTAD, 2002).
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Figura 1 - Area de estudo Floresta Nacional do Tapajos. Sitios experimentais do projeto LBA. Circulo azul indica
Km 67 com croqui de parcelas permanentes (50 m x 1000 m)
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Fonte: Pyle et al. (2008)

2.1.2.2 Selegao, estrutura vertical da copa e acesso as espécies

A partir de inventario realizado em parcelas permanentes que totalizam 20 ha no sitio de
pesquisa do projeto LBA - Km 67 da Floresta Nacional do Tapajos (Figura 1), foram selecionadas
nove arvores que representam espécies abundantes na area (PYLE et al., 2008), cuja estrutura
vertical da copa ocupa diferentes estratos da floresta. Para confirmacdo de identificacdo
taxonomica, amostras de todos estes individuos foram coletadas e o material testemunho para
tombo e confirmacdo da identificagdo taxondmica foi depositado no herbario HSTM da
Universidade Federal do Oeste (Tabela 1) e duplicatas enviadas para os herbarios IAN e Jardim
Botanico do Rio de Janeiro. A classificacdo da estrutura vertical da copa foi feita com base no
ambiente de luz e altura dos individuos (STARK et al., 2015). Trés estratos foram definidos: a)
dossel, arvores com alta exposi¢ao da copa a luz solar direta, altura entre 23 e 38 m (Figura 2); b)
meio do dossel, arvores cuja exposicao da copa a luz ¢ comprometida pelo estrato superior, altura
entre 11 e 14 m (Figura 3) e c¢) sub-bosque, arvores cuja exposi¢cdo da copa ¢ comprometida pelo
dossel e meio do dossel, altura dos individuos entre 2 € 3 m (Figura 4) (didmetro altura do peito -
DAP < 10 cm). Informagdes das caracteristicas das espécies estudadas sdo encontradas na Tabela

1.
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Figura 2 - Arvores do estrato dossel. a) Erisma uncinatum Warm. b) Chamaecrista scleroxylon (Ducke)
H.S.Irwin & Barneby. ¢) Manilkara elata (Allemao ex Miq.) Monach. d) Minquartia guianensis Aubl. e)
Tachigali chrysophylla (Poepp.) Zarucchi & Herend.
il AT o

Fonte: Autores (2019)
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Figura 3 - Arvores do estrato meio do dossel. a) Protium apiculatum Swart. b) Coussarea paniculata
(Vahl) Standl.

Fonte: Autores (2019)

Figura 4 - Arvores do estrato sub-bosque. a) Rinorea pubiflora (Benth.) Sprague & Sandwith. b)

Fonte: Autores (2019)



Tabela 1 - Informacdes das espécies estudadas no Km 67 da Floresta Nacional do Tapajds, no sitio de pesquisa do projeto LBA

. s Material
Posigho Alt d Altura da Abundancia
ura da _
Familia Espécie vertical da DAP (cm) testemunho
arvore (m) coleta (m) (individuo.ha) HSTM
copa
Fabaceae Chamaecrista scleroxylon Dossel 27,0 26,0 37,5 15,5 10900
(Ducke) H.S.Irwin & Barneby
Fabaceae Tachigali chrysophylla Dossel 24,9 22,9 24,9 17,8 10903
(Poepp.) Zarucchi & Herend.
Olacaceae Minquartia guianensis Aubl. Dossel 33,0 30,0 47,0 4,0 10902
Sapotaceae Manilkara elata (Allemao ex Dossel 37,3 36,2 62,2 10,5 10871
Miq.) Monach.
Vochysiaceae  Erisma uncinatum Warm. Dossel 34,0 26,0 88,0 11,00 10872
Burseraceae Protium apiculatum Swart Meio do dossel 14,0 12,2 22,6 24,3 10868
Rubiaceae Coussarea paniculata (Vahl) ~ Meio do dossel 12,0 9,0 16,7 92,5 10901
Standl.
Violaceae Rinorea pubiflora (Benth.) Sub-bosque 2,75 2,75 2,1 3,104 10870
Sprague & Sandwith
Violaceae Amphirrhox longifolia (A.St.- Sub-bosque 2,2 2,0 1,5 908 10869

Hil.) Spreng.,

Fonte: Autores (2019)
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Arvores de dossel (n=5) foram acessadas por meio de uma passarela elevada (Figura 5), instalada entre a copa das arvores a 30 m

de altura do solo e por uma torre de 45 m de altura instalada na floresta (Figura 6).



Figura 5 — Passarela de acesso a arvores de dossel. Circulo azul indica passarela entre a copa das
arvores.
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Figura 6 — Torre de escada com 45 m de altura para acesso a arvores de dossel

As passarelas foram acessadas por técnica de arborismo de corda solta. Arvores do meio do
dossel (n=2) foram acessadas por escalada e a coleta de dados ocorreu por técnica de arborismo.

Arvores de sub-bosque (n=2) foram acessadas do solo.

2.1.2.3 Periodo de coleta

Com base no regime de precipitacao pluviométrica, foram definidas duas estagdes: chuvosa
- meses com precipitagdo maior que 100 mm; e seca - meses com precipitagdo menor que 100 mm
(DA ROCHA et al., 2009). Para avaliar as respostas fisiologicas em diferentes condigdes
hidrologicas ao longo do ano, foram selecionados meses com maior € menor precipitagao
pluviométrica como representativos das estagdes chuvosa e seca, e o final de cada estacdo como
meses de transi¢ao, de acordo com série historica estimada por Da Rocha et al. (2009) (Figura 7).
Assim, foram definidos quatro periodos de coleta: julho 2016 (final chuva), agosto e setembro 2016

(seca), dezembro 2016 (final seca) e maio 2017 (chuva).
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Figura 7 - Média Mensal da precipitacdo para o km 67 da FLONA-Tapajos referente ao periodo de 1999
a 2006. Barras brancas representam média mensal de precipitagdo (mm), linha horizontal com circulo
representa temperatura do ar (°C), linha horizontal representa radiagdo PAR (umol m s™!), faixa cinza
representa estagdo seca. Siglas representam periodos de coletas em cada estacdo: C: Chuva, FC: Final

Chuva, S: Seca, FS: Final Seca.

{umol Santarem (Ké7)
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Fonte: Da Rocha et al. (2009)
2.1.2.4 Variaveis microclimaticas

Os padroes das varidveis microclimaticas precipitacao, déficit hidrico acumulado
(Cumulative Water Deficit — CWD), radiagdo, temperatura do ar, déficit de pressao de vapor (DPV)
e umidade relativa do ar (UR) (Figura 8 e 9) foram disponibilizadas pelo LBA. Na area de pesquisa
do projeto, localizada no km 67 na Floresta Nacional do Tapajos, uma torre de 67 m de altura, se
encontra equipada desde 1998 com sensores de alta resolu¢do temporal para medigdes das variaveis
anteriormente mencionadas, e outras relacionadas a fluxos turbulentos. Para este trabalho, a
resolucdo temporal diaria do processamento dos dados foi de 30 minutos. Para precipitagdo
pluviométrica e CDW, a série historica corresponde ao periodo de 10 anos, entre 1998 a 2018 e
para o periodo em que foram feitas as coletas de dados deste estudo (Figura 8 € 9), que compreende
diferentes periodos dos anos de 2016 a 2017. Os dados de precipitagdo e CDW foram derivados de
satélite da Missdo de Medi¢do de Precipitacdo Tropical (Tropical Rainfall Measuring Mission -
TRMM 3B43-v7), disponibilizados pela Administracdo Nacional Aerondautica e Espacial (National
Aeronautics and Space Administration-NASA).
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Figura 8 - Condi¢des microclimaticas mensais para o km 67, FLONA-Tapajos. Precipitacdo média mensal (a)
estimada por satélite TRMM (linhas preta e vermelha) e por sensores de precipitacdo (linha azul) do projeto LBA.
Linha preta correspondem a série historica entre 1998 a 2018, linhas azul e vermelha correspondem ao periodo das
coletas dos dados entre 2016 a 2017, respectivamente. CWD (b) calculado a partir das estimativas de precipitagdo e
evapotranspiracdo de satélite. Médias mensais de radiagdo (c), temperatura do ar (d), DPV (e) e umidade relativa do
ar (f). Estimativas de sensores da torre de fluxo do projeto LBA. Linhas pretas correspondem aos anos 2000 a 2006,

2008 a 2011. Linhas azuis ao periodo das coletas dos dados entre 2016 a 2017. Faixas cinzas representam desvio

padrio.
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Fonte: Restrepo-Coupe (2019)



Figura 9 - Condigdes microclimaticas didrias para o km 67, FLONA-Tapajos. a) Temperatura do ar, b) radiagdo
(c), DPV (c) e umidade relativa do ar (d). Estimativas de sensores da torre de fluxo do projeto LBA. Linhas
representam estimativas didrias de cada més correspondente ao periodo das coletas dos dados entre 2016 a 2017.
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Estimativas de DPV foram feitas para cada arvore avaliada no presente estudo. O DPV foi

calculado a partir da umidade relativa e temperatura do ar. Essas varidveis foram medidas a cada

cinco minutos por sensores HOBO (HOBO Pro v2, U23-001 Onset, USA). Um sensor foi instalado

no ramo de cada arvore, proximo as folhas em que foram feitas as medidas fisiologicas ao longo

do dia. Para evitar artefatos relacionados a radiac¢do direta incidente, os sensores foram protegidos

por copos de plastico envoltos com isolante térmico. Para calcular o DPV foi usada a seguinte

equagao (DE ALVARENGA et al., 2014):
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DPV = (es — eg)

Onde, e, representa a pressao de saturagdo de vapor de agua no ar, calculada pela equacao

17,3.t ~ .

de Tetens: e; = 0,618.exp 3755 t = temperatura do ar; e e, representa a pressao parcial de
~ , ~ UR. eg

saturacao de agua, calculada pela equagao: e, = 00

2.1.2.5 Potencial hidrico foliar (W¥r) e condutancia estomatica (g;)

Em razao da extrema dificuldade de acesso a copa das arvores (exceto para arvores de sub-
bosque) e coleta de dados diurnos, um individuo de cada espécie foi selecionado para realizagao
de curvas diarias de ¥r e g; em condigdes naturais de campo. Essas medidas foram feitas em um
dia representativo de diferentes condigdes pluviométricas ao longo do ano: transi¢do chuva-seca
2016, seca 2016, transi¢cao seca-chuva 2016 e chuva 2017 (Figura 7) nos horarios 6-7h30, 8-9h30,
10-11h30, 12-13h30, 14-15h30, 16-17h30h e 18-19h30. As curvas didrias de Yre gs foram feitas
pareadas em cada hora. Foram selecionadas cinco folhas da posi¢do superior da copa, maduras e
sem sinais de herbivoria e/ou epifilas. Considerou-se maduras as folhas localizadas entre o terceiro
e quarto no, a partir do 4pice do ramo, com coloragdo, expansio e consisténcia caracteristicos de
pleno desenvolvimento. O nimero de observagdes didrias para gs ¢ ¥'r em cada estagao foi de 315,
sendo que para o dossel n=175; meio do dossel n=70 e sub-bosque n=70; totalizando 1.260
observagoes/ano (dossel n= 700, meio do dossel n=280 e sub-bosque n=280).

O ¥r foi medido utilizando uma camara de pressao (PMS Instrument Company, Corvallis,
Oregon, modelo 100) (SCHOLANDER et al., 1965). As folhas foram coletadas e inseridas em
sacos plasticos pretos com papel umedecido para evitar transpiragdo, totalizando 21
folhas/dia/individuo. Logo apo6s a coleta das folhas, as medidas de Wrforam tomadas em campo. O
tempo aproximado entre a coleta das folhas e inicio da primeira medida foi de cinco minutos. Em
cada estacdo o ¥t méximo (Wmax) do dia foi medido entre 6h e 7h da manha, enquanto o ¥rminimo
diario (Wmin, valores mais negativos), foi medido entre 12h e 15h. Optou-se pelo uso dos termos
“potencial hidrico da madrugada”, “predawn” em inglés (¥pq) e “potencial hidrico do meio dia”
(Wma) para expressar os valores extremos de potencial hidrico (maximo e minimo). E estes termos

sdo usados convencionalmente na literatura para definir as flutuagdes diarias e/ou sazonais de r.
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Dados secundarios de Wma durante a seca extrema que ocorreu em 2015 devido evento de El Nifio
foram obtidos de Brum et al. (2018).

A determinagdo da gs foi estimada por um porémetro (Decagon Devices, Pullman, WA),
em modo automdtico (tempo de medida padrio para toda as folhas). Para cada folha, quatro
medidas foram realizadas na face abaxial (duas na porcao direita, na base e no apice e duas na
por¢do esquerda na base e no apice do limbo foliar). Posteriormente, a média aritmética foi
calculada e um valor Unico de gs para cada folha foi usado nas analises. As medidas de g5 foram
feitas diretamente em folhas conectadas aos ramos de cada arvore, imediatamente ap6s a coleta das
folhas usadas para medi¢des do Wr. As folhas usadas na primeira medig¢ao de g5 foram monitoradas
ao longo do dia. Em cada esta¢do, folhas com o mesmo critério foram selecionadas para realizacao
das curvas. Todas as medidas de gs foram feitas na face abaxial da folha, uma vez que todas sdo
hipoestomaticas (Silva et al., em andamento).

Diferencas entre as espécies arboreas em relacdo aos atributos foliares que integram a g,
como por exemplo, densidade estomatica e tamanho dos poros, podem afetar os valores maximos
de g5 (gsmax) (KLEIN, 2014). Nesse sentido, em razado da ampla variagdo dos valores de gy max €ntre
os grupos deste estudo, o intervalo da varidvel foi normalizado entre 0 e 1, para permitir a
comparagao das curvas didrias e sazonais dos diferentes estratos. Para normalizagdo dos valores
de g, usou-se a média de cinco folhas de cada individuo para cada hora em que foram feitas as
medidas, em seguida, cada valor de média obtido foi dividido pelo valor méximo do individuo de

acordo com a seguinte equacao (AKSOY; HARALICK, 2001):

_ ( Is >
gsnorm -

gsmax

Onde gmorm corresponde a gy redimensionada; gy, representa cada observagao; gsmax

corresponde ao maior valor de g; observada por estagdo do ano, independente da hora.
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2.1.2.6 Classificacao de estratégias de uso da dgua

A partir das curvas de Wre g, foram derivados parametros que serviram como aproximacao
para a determinagdo das estratégias de uso da dgua. A amplitude diaria entre 0 Wpg € Wmd em cada
estacdo foi usada para obtengdo do AW sazonal: plantas com menor variagdo do AW sazonal
representam comportamento isohidrico, enquanto o comportamento anisohidrico corresponde a
alta variacao do AY sazonal (Klein 2014; Martinez-Vilalta 2017). Adicionalmente, a relacao entre
gse DPV foi feita para avaliacdo suplementar das estratégias iso/anisohidricas plantas anisohidricas
tendem a ndo responder as variagdes do DPV, enquanto em plantas isohidricas a g tende a
apresentar relagdo negativa com aumento do DPV (TARDIEU; SIMONNEAU, 1998). Avaliacao
suplementar e validagdo do continuo iso/anisohidrico foi feita considerando 0 Wmd sazonal
(MARTINEZ-VILALTA; GARCIA-FORNER, 2016) para cada estrato. O calculo do ¥md sazonal foi

feito da seguinte forma:

ALIJmd sazonal — l{de chuva — med final—seca

Onde Wmd chuva, representa 0 Wimg medido no periodo chuvoso; Wmd final-seca © P'md medido no
final da seca, Valores de Wmd sazonal préximos de zero indicam plantas isohidricas, enquanto valores
mais proximos e/ou superiores a 1, indicam plantas anisohidricas (MARTINEZ-VILALTA;
GARCIA-FORNER, 2016)

2.1.2.7 Atributo funcional do xilema: vulnerabilidade ao embolismo

A vulnerabilidade do xilema ao embolismo foi estimada a partir da relacdo entre as
mudancas na condutancia hidraulica (perda na condutividade causada por embolia) e as mudancas
no potencial hidrico do xilema (SPERRY; DONNELLY; TYREE, 1988). Nesse sentido, foi
estimado o potencial hidrico em que ocorre perda de 50% da condutividade hidraulica do xilema
(P50) para ser usado como atributo funcional de aproximagdo da vulnerabilidade do xilema ao
embolismo.

Curvas de vulnerabilidade ao embolismo para derivacdo do P50 foram realizadas para as

espécies: M. guianensis, T. chrysophylla e M. huberi. Para as demais espécies, os dados de P50



45

foram obtidos a partir do trabalho de Brum et al. (2018), que realizaram trabalhos prévios nos
mesmos individuos amostrados nesse estudo. Foram utilizados cerca de dois a trés ramos, de
aproximadamente 1 m de comprimento, de dois individuos por espécie. Os ramos foram coletados
pela manha e suas porgdes proximais colocadas em balde com agua. Logo em seguida, um segundo
corte foi realizado na por¢ao submersa em agua, descartando-se assim os primeiros centimetros de
ramo com possivel embolia em razao do primeiro corte. Todos 0os ramos permaneceram submersos
em agua até¢ a manha seguinte, com as folhas cobertas com saco plastico para evitar transpiragdo e
equilibrar o potencial hidrico do xilema da folha com o do ramo, afim de manté-los bem hidratados.

As curvas de vulnerabilidade ao embolismo foram feitas pelo método pneumatico proposto
por Pereira et al. (2016), que consiste em estimar a porcentagem de ar descarregado (PAD) pelos
ramos da planta, a medida em que ocorre desidratacdo. A desidratacdo foi feita pelo método de
secagem em bancada (TURNER, 1988). Para quantificar a PAD, cada ramo foi conectado por
mangueira de silicone, vedada com abracadeiras de nylon, a um reservatorio de vacuo (Kitassato
de 1 L) com pressao absoluta de vacuo de 3540 kPa. A formacao do vacuo no reservatorio foi
feita com bomba de vacuo manual. Em seguida, por 2,5 min foi quantificado o ar descarregado
(AD) da planta para o reservatério de vacuo. O monitoramento das mudangas de pressdo do
reservatorio de vacuo foram feitas por um sensor de vacuo, modelo 141PC15G - Omega, Canada,
e registradas com um multimetro de precisdo. Usando a lei de gas ideal, o volume de descarga de
ar foi calculado medindo a pressdo no reservatério de vacuo de volume conhecido antes e depois
da quantidade de ar descarregado pela planta. O volume de ar liberado de cada ramo foi medido
varias vezes durante a desidratacdo dos ramos em diferentes valores de Wr. A avaliagdo da
desidratagdo das folhas foi feita medindo o Wt com bomba de pressao. O local de inser¢do de onde
cada folha foi destacada do ramo foi vedada com cola branca para evitar saida de ar. Para equilibrar
0 Wr com ¥ do xilema, antes de cada determinagdo de potencial hidrico, manteve-se as folhas
dentro de um saco plastico preto por pelo menos 1 h.

Em razao da variagdo dos valores de AD, estes foram normalizados e transformamos em

porcentagem pela equacao:

AD — AD i, )

PAD = 100 X(
ADmax - ADmin
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ADnmin, representa ar descarregado quando os ramos estao hidratados € ADmax quando os
ramos estdo desidratados. A partir das curvas de vulnerabilidade (PAD), o P50 foi estimado com

ajustamento logistico a partir da equagdo (Pammenter & Vander Willigen, 1998):

100
S
1+exp[E (W, — Wpso)|

PAD =

PAD representa a porcentagem total de ar descarregado; S, o coeficiente angular da curva

(PAD/ MPa); e Wpso € quando o PAD equivale a 50%.

2.1.2.8 Atributo funcional da folha: Potencial hidrico no ponto de perda de turgor (‘Prpr)

O potencial hidrico em que as folhas perdem o turgor foi derivado a partir da construcao da
curva pressdo-volume, a qual consiste em medir o ¥r e o volume de 4gua da folha & medida em
que ocorre desidratacdo (BARTLETT; SCOFFONI; SACK, 2012). Curvas pressdo-volume para
obtencao do Wppr foram feitas para todas as espécies desse estudo. A construcdo da curva pressao-
volume foi feita usando o método de secagem em bancada (TURNER, 1988). Foram usadas trés
folhas maduras de cada individuo em que foram tomadas medidas diurnas de g5 e ¥r. Apos
coletadas, as folhas foram colocadas em sacos plasticos com agua para serem hidratadas por cerca
de 4h. As medidas de Wt foram feitas com bomba de pressao e as folhas foram pesadas em balanga

analitica. A estimativa do ‘Pppt foi feita através de uma analise bivariada seguindo uma rotina de

ajuste de uma relagdo exponencial negativa entre o inverso do Wt (%) em fun¢do da perda do

conteudo relativo de 4gua da folha (100-CRA). Os célculos seguiram protocolo proposto por Sack

e Kok (2011), disponivel em http://prometheuswiki.org/tiki-index.php?page=Leaf+pressure-

volume-+curvet+parameters.



http://prometheuswiki.org/tiki-index.php?page=Leaf+pressure-volume+curve+parameters
http://prometheuswiki.org/tiki-index.php?page=Leaf+pressure-volume+curve+parameters
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2.1.2.9 Analise dos dados

Para testar se os padrdes de uso da agua diferem entre os estratos na escala diaria e sazonal
e se a variagdo de uso da dgua de cada grupo difere ao longo do dia em diferentes estagdes do ano,
foi usado Modelo Linear Misto. Esse modelo trata os dados de medidas repetidas ao longo do
tempo (dados longitudinais) considerando efeitos fixos - varidveis independentes (tratamento e
tempo) e efeitos aleatérios (covariagao entre as observagdes do mesmo sujeito em diferentes
momentos) (LITTELL; HENRY; AMMERMAN, 1996a; BLACKWELL; MENDES DE LEON;
MILLER, 2006). Nesse estudo, estrato, hora do dia e estacdo do ano foram considerados efeitos
fixos e as respostas fisioldgicas de cada individuo efeitos aleatdrios — quando a amostra da
populagdo ndo representa todas as variagdes da populagdo (GREEN; TUKEY, 1960).

As premissas de normalidade (teste de Shapiro-Wilk) e variancia (teste de Levene) dos
residuos para o modelo misto foram testadas (WEST; WELCH; GALECKI, 2014). Quando ndo
atendidas, os dados foram transformados por ranking (BAGULEY, 2012). Para todas as analises,
foram testadas trés matrizes de covariancia: Unstructured (UN), Autoregressive, order 1 (AR(1))
e Simple (LITTELL; PENDERGAST; NATARAJAN, 2000). No entanto, a estrutura de matriz que
convergiu para realizagdo dos testes foi a Compound Symmetric (também chamada de Variance
Components), a qual assume que as observacdes do mesmo individuo ao longo do tempo tem
variancia e covariancia homogénea (LITTELL; PENDERGAST; NATARAJAN, 2000).

Todas as andlises foram feitas no software SAS (versdo 9.4) e os graficos em R (versao
3.6.0). No SAS os testes foram realizados pelo procedimento misto para medidas repetidas (PROC
MIXED), que implementa efeitos fixos e modela a estrutura de covariancia dos dados (LITTELL;
HENRY; AMMERMAN, 1996b).

Para todas as relagdes, foram considerados significativos os resultados com probabilidade
menor ou igual a 5% (p<0,005). Resultados significativos foram submetidos ao teste post hoc de

Tuckey-Krammer.
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2.1.2.9.1 Padrao diario e sazonal de Wre g

Padrdes diarios e sazonais de Wr e gsmorm, bem como parametros derivados dessas variaveis,
foram analisados afim de inicialmente identificar caracteristicas das estratégias iso/anisohidrica
entre 0s grupos.

a) Foi aplicado modelo misto para testar as diferengas do Wr e da gsmorm €m fungdo da
hora do dia, do estrato e da interagdo hora do dia x estrato para cada estagdo do ano amostrada.
Hora do dia e estrato foram usadas como variaveis preditoras de efeito fixo (independentes) do Wr
e da gmorm (variaveis dependentes). Hora do dia foi o fator para medida repetida e individuo de
cada espécie foi considerado efeito aleatorio. Foi avaliado se 1) as curvas diérias de Wr e da gsnorm
de cada estrato foram diferentes ao longo do dia nas estacdes e se 2) as curvas didrias de Wr e da
Zsmorm fol diferente entre os estratos em cada estagdo. Para essa analise, foi usada a observagdo de
cada folha (n=5)/individuo por grupo estrato para cada hora entre 6-19 (n=14), em cada estagdo do
ano (n=4). Considerando dados faltosos, as observagdes/ano somaram 1,260 (dossel n= 715; meio
do dossel=n 273 e sub-bosque n=273) para cada variavel dependente.

b)  Foi aplicado modelo misto para testar as diferengas do Wpd, Wmd, gsnormmax € Zsnormmin
em func¢do do estrato, da estagdo e da interacao estrato x esta¢do. Estrato ¢ estagdo foram variaveis
preditoras de efeito fixo (independentes) do Wpd, ¥md, Zsnormmax € Zsnormmin (variaveis dependentes).
Estacdo do ano foi o fator para medida repetida e individuo de cada espécie foi considerado efeito
aleatorio. Para essa andlise, foi usada a observagdo de cada folha (n=5)/individuo por estrato para
cada estagdao do ano (n=4), totalizando 180 observagdes/ano (dossel n= 100; meio do dossel=n 40
e sub-bosque n= 40) para cada varidvel dependente. Foi avaliado se 1) 0 Wpd, ¥md, snormmax €
Zsnormmin de cada estrato difere entre as estagdes do ano e 2) se Wpd, Ymd, Zsnormmax € Zsnormmin diferem
entre os estratos em cada estacao.

a) A relagdao entre Wr € gmorm foi avaliada usando modelos lineares (correlagdo de
Pearson, regressdo linear simples) e ndo-linear (polinomial). Nessa andlise foi usada a média de
cinco folhas de Wre gmorm de cada individuo em cada hora entre 6-19h (n=14) em que foram
realizadas as medidas pareadas para cada estacdo do ano. Considerando dados faltosos, as
observagdes/ano somaram 356 (dossel n=198; meio do dossel n=81; sub-bosque n=77). A escolha
do melhor modelo foi feita considerando o menor AIC (Akaike Information Criterion) dos

resultados significativos (BURNHAM; ANDERSON, 2002).
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2.1.2.9.2 Estratégias de uso da agua: iso/anisohidrica

Para testar a hipotese de que ha um continuo de estratégias de uso da agua, com plantas de
dossel isohidricas, meio do dossel intermedidrias e sub-bosque anisohidricas:

b)  Foi aplicado modelo misto para testar as diferencas do AY em fungao do estrato, da
estacdo e da interacdo estrato x estagdo. Estrato e estacdo foram variaveis preditoras de efeito fixo
(independentes) do AY (variavel dependente). Estacdo do ano foi o fator para medida repetida e
individuo de cada espécie foi considerado efeito aleatorio. Para essa andlise, foi usada a observagao
de cada folha(n=5)/individuo por estrato para cada estagdo do ano (n=4), totalizando 180
observagoes/ano (dossel n= 100; meio do dossel=n 40 e sub-bosque n= 40). Foi analisado se 1) o
AY de cada estrato difere entre as estacdes do ano e 2) se AV difere entre os estratos em cada
estacdo. Para avaliar se ha um continuo de estratégias iso/anisohidrica ao longo da estrutura
vertical da floresta, boxplot com valores do Wmdsazonal foram plotados e a avaliagdo foi feita
considerando a distribuicdo dos valores de Wmdsazonal para cada estrato (MARTINEZ-VILALTA;
GARCIA-FORNER, 2016Db).

c) Para avaliar a relagdo entre gy didria ¢ DPV, foram testados modelos linear
(correlagdo de Pearson e regressdo linear simples) e ndo-linear (polinomial). Para essa analise foi
usada a média da g diéria de cinco folhas em relagdo ao DPV correspondentes a hora em que foram
realizadas as medidas de g entre 6-19 h (n=14). Considerando dados faltosos, as observa¢des/ano
somaram 115 (dossel n=41; meio do dossel n=38; sub-bosque n=36). A escolha do melhor modelo
foi feita considerando o menor AIC (Akaike Information Criterion) dos resultados significativos

(BURNHAM; ANDERSON, 2002).

2.1.2.9.3 Estratégias de uso da dgua e a relacdo com atributos funcionais hidraulicos

a)  Para testar a hipdtese de que estratégias de uso da dgua estdo associadas a atributos
hidraulicos do xilema e da folha, foram usados pardmetros derivados da g; e Wrpara relacionar com
P50 e Wppr. Os parametros de g5 foram: gsmaxnorm, Zsminnorm, coeficiente de variagao diario da g5 (CVs)
€ Zsmaxsazonal. Para o Wr foi usado Wmdsazonal. Correlacdo linear de Pearson foi feita entre cada

parametro de gs e de Wr com P50 e Wppr de cada espécie. Para cada parametro de g; foi usada a
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média de cinco folhas por espécie para cada estacao totalizando n=36 observagdes/ano (dossel

n=20; meio do dossel n=8; sub-bosque n=8). Para 0 Wmadsazonal fo1 usado um valor para cada espécie.

2.1.2.9.4 Potencial hidrico foliar como preditor da resisténcia estomatica da comunidade

a)  Paraavaliar a faixa de potencial hidrico em que a gsmaxnorm € €smixnorm podem ocorrer,
foi realizada andlise pareada da gsmaxnorm~¥pd € Zsminnorm~¥md usando modelo linear segmentado do
pacote Segmented (MUGGEO, 2008) do software R. Para cada parametro de g, em fun¢ao do Wt
foi usada a média de cinco folhas por espécie para cada estagdo totalizando n=36 observagdes/ano
(dossel n=20; meio do dossel n=8; sub-bosque n=8). A validagdo do modelo teorico foi feita
considerando o valor do Desvio do Quadrado Médio da Raiz (Root Mean Square Deviation RMSD,
onde valores mais proximos de zero representam o ajuste dos dados observados ao modelo

estimado (HYNDMAN; KOEHLER, 2005).

2.1.3 Resultados
2.1.3.1 Padrdes diario e sazonal de Potencial hidrico foliar e condutancia estomatica
2.1.3.1.1 Padrdo diario de ¥r

Resultados do modelo linear misto mostraram que arvores ocupando diferentes posigdes na
estrutura vertical da floresta apresentaram variacdo do Wr em fun¢do da hora do dia em todas as
estacdes do ano amostrados nesse estudo (chuva F=25,17, p<0,001; final chuva F=35,97,
p<0,0001; seca F=28,19, p<0,0001, final seca F=91,49, p<0,001). No entanto, a variacdo diaria
dependeu do estrato. Os padrdes didrios de Wrem diferentes estacdes do ano podem ser visualizados

na Figura 10 e os relatorios dos testes estatisticos no Apéndice A
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Figura 10 - W¢ diario e sazonal em arvores de diferentes estratos: dossel n=5, meio do dossel n=2, sub-bosque n=2. Circulos representam a média do ¥ de cinco
folhas de cada arvore por estrato para cada hora do dia entre 6-19 h (n=14) em diferentes esta¢des do ano. Linhas inteiras verticais representam erro padrao.
Linhas inteiras horizontais representam suaviza¢ao exponencial em ano normal. Linhas tracejadas representam ¥mq medido durante El Nino 2015.
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Fonte: Autores (2019)

Em todas as estagdes do ano, arvores de dossel tiveram um padrao didrio de Wr que se assemelhou a uma parabola. Na chuva e no
final da chuva o ¥rde -0,3 MPa e -0,41 MPa entre 6-8h, reduziu para cerca de -1,42 MPa a partir das 9h (p<0,0001), onde se manteve em
valores baixos (em média -1,7 MPa) até as 16h. A partir das 17h houve recuperacdo da hidratagdo até atingir em média -0,74 MPa as 18
h (p<0,0001). Padrao semelhante ocorreu na seca e final da seca, contudo a reducao do ¥rna seca ocorreu mais cedo, as 8h (p<0,0001), e

no final da estagdo seca, a recuperacao do Yras 18 h (-1,31 MPa) em relacao as 16h (-1,73 MPa; p<0,0001) foi mais baixa.
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De modo geral, durante o periodo de amostragem avaliado nesse trabalho, os menores
valores de Wrdas arvores de dossel ocorreram em torno da média de - 2,0 MPa, e corresponderam
ao periodo entre 11-16h. No entanto, em ano de seca extrema (2015), a média do Wmin das arvores
de dossel aumentou para - 1,9 MPa. Por outro lado, para plantas do meio do dossel e sub-bosque a
manutencao do Wmin médio em ano de seca extrema reduziu cerca de -1 MPa, onde meio do dossel
atingiu em torno de -2,5 MPa, enquanto sub-bosque atingiu valores inferiores a -3,0 MPa.

Arvores do meio do dossel assim como arvores do dossel, tiveram ¥ diario na forma de
paréabola e redu¢do do Wra partir da 8h em todas as estagdes, contudo, a extensio dessa redu¢do ao
longo do dia variou nas estagdes do ano para arvores do meio do dossel, ocorrendo entre 10-18h.
Na chuva ¢ final da chuva o Wr foi relativamente constante. Na chuva houve reducao de -0,23 MPa
as 6h para -0,61 MPa as 10h (p<0,001) e -0,93 MPa as 12h (p<0,0001). No periodo da tarde houve
aumento do Wrpara -0,65 MPa as 14h (p<0,01) e para -0,61MPa as 16h (p<0,01). No fim da chuva
a reducao do Wr de -0,43 MPa (6h) ocorreu somente as 16h para -0,95 MPa. As estagdes do ano
onde Y¥r das plantas do meio do dossel foram mais negativos ocorreram na seca, variando das 10h
as 16h entre -1,48 a -1,2 MPa, bem menores que o inicio da manha (p<0,001), e final da seca, sendo
que nessa estacdo menores valores de Wrvariaram das 10h as 18h entre -1,0 a-1,5 MPa. Em relagao
ao inicio da manha (-0,33 MPa) houve uma reduciao maior que 50% (p<0,001).

Arvores de sub-bosque tiveram na chuva ¥ relativamente constante ao longo do dia. Houve
diferenca apenas entre o periodo da manha 6-10h e as 14h, quando ¥r reduziu de -0,2 MPa para
0,7 (p<0,0002). A cada estagao do ano correspondente a reducao da precipitacdo e conteudo de
agua no solo (Figura 3a-b), o horario em que o ¥rreduziu foi cerca de uma hora mais cedo (Figura
4). Enquanto na chuva o Wrreduziu somente as 14h, nas estacdes seguintes, a reducao do Wrocorreu
as 12h (final da chuva), depois as 10h (na seca) e no fim da seca, onde espera-se que haja um maior
déficit hidrico acumulado, a reducao do Wr ocorreu as 8 h. Além disso, valores de Wr foram

progressivamente mais negativos entre as estagdes amostrados.
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2.1.3.1.2 Padréo diario de gs

Em relag@o as respostas estomaticas, os resultados do modelo linear misto mostraram que a g didria de todos os estratos apresentou
variacdo em fung¢ao da hora do dia em todas as estagdes do ano amostrados neste trabalho (Chuva F=12,60; p<0,0001. Final-Chuva F=7,54;
p<0,0001. Seca F=8,70; p<0,0001. Final-Seca F=12,02; p<0,0001). Além do efeito da hora, a variacdo do curso diario de g; ocorreu em
funcao do estrato (F=3,24; p<0,04) e da interagdo entre estrato ¢ hora (F=2,68; p<0,0001) na chuva. Enquanto no final da chuva a variagao
do curso didrio de gs ocorreu apenas em fun¢ao da interagdo entre estrato e hora (F=3,80; p<0,0001). Os padrdes diarios de g; em diferentes

estacdes do ano podem ser visualizados na Figura 11 e os relatorios dos testes estatisticos no Apéndice B.

Figura 11 — A g, diaria e sazonal normalizada pela g; maxima em arvores de diferentes estratos: dossel n=5, meio do dossel n= 2, sub-bosque n=2. Circulos
representam a média de cinco folhas de cada arvore por estrato para cada hora do dia entre 6-19 h (n=14) em diferentes estagdes do ano. Linhas inteiras
verticais representam erro padréo. Linhas inteiras horizontais representam suavizagdo exponencial.
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Analise posterior do teste post hoc de Tukey-Kramer em relagdo a hora mostraram que a g
de todos os grupos diferiu entre os periodos da manha, entre 6-11h e tarde, entre 12-18h (p<0,0001).
No inicio da manha (6 h) a g foi mais alta (média de todos os estratos 270,0 mmol m s™) e diferiu
de todas as demais horas do dia (p<0,0001). Além disso, houve reducdes da gs no periodo da tarde
entre 12-13h (média de todos os estratos 180,0 mmol m™ s™'), em relagdo as 16-18h (p<0,0001).
No horario correspondente ao final do dia, a gs sofreu reducao de 65% em relagdo ao inicio da
manha3, alcangando valor médio de 94,0 mmol m? s™! (p<0,0001).

Em relacdo ao efeito do estrato, teste post hoc de Tukey-Kramer mostrou que as diferengas
na g ao longo do dia na estagdo chuvosa ocorreram entre o meio do dossel € o sub-bosque (p<0,05).
A g didria de plantas do meio do dossel ¢ mais alta que do sub-bosque, essa diferenca ¢ mais
evidente entre as 12 e 14h, quando a g; do meio do dossel € 50% mais alta (g; normalizada média=
0,66) que a g; do sub-bosque (gs; normalizada média = 0,33). No final da estacdo chuvosa, foram
constatadas diferengas no padrio diario de g entre arvores de dossel e sub-bosque. Arvores de
dossel apresentaram gy mais alta no inicio da manhd (446,25 mmol m? s') e reduziram
gradativamente até valores minimos (151, 69 mmol m™ s) no final do dia, as 18h (p<0,001);
enquanto arvores de sub-bosque tiveram aumento gradativo da g; a partir das 9h até apresentarem
condutincia méaxima as 12h (p<0,003; 219,65 mmol m™ s!). A partir das 14h, houve redugio
acentuada da gy (p<0,003). Para esse grupo portanto, a gs foi menor no inicio (149,24 mmol m™ s’
1) e no final do dia (117,00 mmol m™ s), apresentado um padrio didrio sinuoso. As diferencas
entre dossel e sub-bosque ocorreram no inicio da manha, as 6h (p<0,01), onde a g de dossel ¢
maxima, enquanto do sub-bosque aproxima da minima.

Em relagdo ao efeito da interagdo entre hora do dia e estrato, o teste post hoc mostrou que
o dossel foi o grupo que apresentou maior variacao de gy no curso didrio. No periodo da manha, as
6h, a g alcangou valores mais altos (398,78 mmol m™ s') em relagdo as demais horas do dia
(p<0,0001), a qual reduziu para valores entre 163,00 mmol m? s a 232,00 mmol m™ s entre 8h
e 14h (p<0,0001). Entre 15h e 19h as redugdes da gz foram mais acentuadas, alcangando valores
minimos entre 59,00 mmol m2 s a 89,00 mmol m™ s (p<0,0001). A reducio da g entre 15h e
19h também foram significativas em relagdo ao periodo do meio dia, entre 12-14h (p<0,0001).
Plantas do meio do dossel apresentaram menor varia¢ao da gy ao longo do dia. Houve reduc¢ao das
trocas gasosas entre o inicio da manha e da tarde (7-14 h) e o final do dia, as 18h (p<0,04). A g
alta ocorreu em todo o periodo da manha e se manteve relativamente constante até 14h, a variagao

nesse periodo foi entre 111,03 mmol m?2s™'e 126,98 mmol m2s™!. A partir das 16h houve gradativa
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redugio da g, até atingir valores minimos de 63,45 mmol m™ s™' as 18h. Em rela¢do ao sub-bosque,
o padrao da g diaria observado, foi semelhante ao dossel. No inicio da manha (6-7h) a g, foi mais
alta em relagiio aos demais periodos do dia (248, 70 mmol m s™'; p<0,01). Ocorreu reducio da g;
a partir das 9h até 14h, a qual variou entre 117,53 mmol m? s a 139,56 mmol m? s™! (p<0,0005).
A partir das 16h até as 18h, a redugado da g, foi mais acentuada (p<0,05), atingindo valores minimos

ente 87,39 mmol m? s a 96,86 mmol m~ s™.

2.1.3.1.2 Padrao sazonal de Wpd, ¥md, Zsmax € Zsmin

Resultados do modelo linear misto mostraram que o Wpq de todos os estratos mudou entre
as diferentes estagdes do ano (F=33,54; p<0,0001) e que essa mudanca também dependeu da
interagdo entre as estacdes amostradas e a posi¢do das espécies na estrutura vertical da floresta (F=
5,84; p<0,0001). A Figura 12a mostra os padrdes sazonais do Wp4 de todos os estratos e os relatorios
dos testes estatisticos no Apéndice C.

Analises subsequentes (post hoc de Tukey-Kramer) mostraram que em relagdo as estagdes
do ano, o Wpq reduziu entre a chuva e o final da chuva (p<0,001), da seca (p<0,001) e final da seca
(p<0,001); ¥pa também reduziu entre a seca e o final da seca (p<0,002) e o final da chuva (p<0,002).
Considerando o efeito da interagdo entre estagdo e estrato, foi observado que para arvores do dossel
0 W4 entre a chuva e seca reduziu em torno da média de -0,4 MPa para -0,6 MPa, com valores
minimos acima de -1,2 MPa (p<0,0001). Mas a maior redugdo ocorreu entre o final da chuva e
final da seca, de -0,3 MPa para -0,7 MPa, com valores minimos acima -1,5 MPa (p<0,0001). Entre
o final da chuva e a seca a 0 Wpq reduziu em média de -0,3 MPa para -0,6 MPa (p<0,0001). Em
arvores do meio do dossel valores de Wpq mais negativos foram observados no final da chuva e na
seca (-0,5 MPa). Redugdo de -0,2 MPa para -0,5 MPa ocorreu entre a chuva e o final da chuva
(p<0,0002) e da seca (p<0,0001). Por outro lado, o ¥4 aumentou entre a seca e final da seca de -
0,5 MPa para -0,3 MPa. Em relagdo as arvores de sub-bosque, houve reducao significativa do Wpa
de -0,2 MPa, na estagdo chuvosa (chuva e final da chuva) para -0,5 MPa na seca, e -0,3 no final da
seca MPa. Como as arvores do meio do dossel, as arvores de sub-bosque tiveram recuperagao do
Y4 no final da seca de -0,5 MPa para -0,3 MPa. Todos os grupos tiveram ¥,¢ mais negativos nos

periodos correspondentes ao maior CDW (seca e final da seca) (Figura 8b). No entanto arvores de
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dossel alcangaram menores valores de W4 no final da seca, enquanto o meio do dossel e sub-bosque
tiveram minimo ¥4 na seca.

Em relagdo ao Wmg, resultados do modelo linear misto mostraram que ha diferengas entre
os estratos (F= 5,13; p=0,007) e entre as estagdes do ano (F=35,45; p<0,0001). As diferencas no
Ymd também ocorreram em fungao da interagao entre as estagdes do ano e a posi¢ao das espécies
na estrutura vertical da floresta (F= 11,77; p<0,0001). A Figura 12b mostra os padrdes sazonais do
Yma de todos os estratos e os relatorios dos testes estatisticos no Apéndice C.

Analises subsequentes (post hoc de Tukey-Kramer) mostraram que as diferengas do Wmd
entre os estratos ocorreu entre o dossel e os demais grupos (meio do dossel p=0,01 e sub-bosque
(p=0,05). Em relagdo as estagdes, 0 Wmd diferiu entre a chuva e as demais estagdes do ano (p<0,001)

e entre o final da chuva e a seca (p<0,001) e o final da seca (p<0,001).

Figura 12 - Wrsazonal em arvores de diferentes estratos: dossel n=5, meio do dossel n=2 e sub-bosque n=2. (a)
Wpa, (b) Yma. Boxplots representam a distribui¢do das observagdes por estrato para cada estagdo amostrada (dossel
n=25, meio do dossel n=10, sub-bosque n=10). Linha horizontal em negrito indica a mediana, a parte inferior e
superior indica o primeiro e o terceiro quartil, respectivamente. Linhas verticais estendem-se até os valores
maximos e minimos. Letras maitisculas diferentes representam diferencas significativas de cada estrato entre as
estacdes. Letras minusculas representam diferengas significativas entre cada estrato em cada estag@o
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O efeito da interacdo evidencia que as diferencas no Wmg ocorreram dependendo do estrato

e da estacdo do ano. Espécies de dossel mantiveram o Wma relativamente constante em todos os
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periodos amostrados (média de -2,09 MPa). Por outro lado, ¥md¢ do meio do dossel reduz de -1,0
MPa na chuva para -1,6 na seca e no final da seca, sendo essa variagdo considerada significativa
(p<0,001). Para arvores de sub-bosque, o Wma sofreu redugdo correspondente aos meses em que
houve reducdo da precipitagdo e aumento de déficit hidrico no solo. Na esta¢cdo chuvosa 0 Wmq foi
de -0,7 MPa e reduziu acentuadamente para -1,4 MPa no final da chuva (p<0,0002) e -1,5 MPa na
seca (p<0,0001), até atingir valor minimo no final da seca de -1,8 MPa (p<0,0001). A variagao do
Yia entre a chuva e o final da seca representa uma redugdo de 157% nas arvores de sub-bosque.
Em relacdo as diferengas entre os estratos em cada estacdo, observou-se que no periodo
chuvoso espécies de dossel, com Wma de -2,05 MPa, foram diferentes do meio do dossel (-1,3 MPa)
e do sub-bosque, -1,42 MPa (p< 0,001); enquanto no final das chuvas, diferenga significativa
(p<0,04) entre os estratos ocorreu apenas entre dossel (-2,09 MPa) e meio do dossel (-1,0 MPa).
Em relagdo a gsmax € Zsmin, resultados do modelo linear misto mostraram que a variagao da
Zsmax teve efeito apenas da estacdo (F=7,29; p<0,0001), enquanto a gmin diferiu em fungdo do
estrato (F=3,92; p<0,02) e da interagdo entre o estrato e a estagcdo (F=3,77; p<0,0001). Na Figura
13 podem ser observados os padrdes sazonais de gsmax € Zsmin Normalizadas de todos os estratos e

os relatorios dos testes estatisticos no Apéndice D.

Figura 13 — g, sazonal em arvores de diferentes estratos: dossel n=5, meio do dossel n=2 e Sub-bosque n=2. (a)
gsmax Normalizada, (b) gsmin normalizada. Boxplots representam a distribui¢do das médias das observagdes por
estrato para cada estacdo amostrada (dossel n=25, meio do dossel n=10, sub-bosque n=10). Linha horizontal em
negrito indica a mediana, a parte inferior e superior indicam o primeiro e o terceiro quartil, respectivamente.
Circulos representam outliers. Linhas verticais estendem-se até os valores maximos e minimos. Letras maiusculas
diferentes representam diferenga significativa de cada estrato entre as estagdes. Letras mintsculas representam
diferencas significativa entre os estratos em cada estagao.
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Andlises subsequentes (post hoc de Tukey-Kramer) mostraram que a gsmax média de todos
os estratos reduziu entre a estagdo chuvosa e a seca (p<0,01). A gsmax sofreu reducao de 292,23
mmol m? s™! (gymax normalizada 0,61) na chuva e 358,63 mmol m™ s! (gsmax normalizada 0,71) no
final da chuva para 240,44 mmol m™ s™! no final da seca (gsmax normalizada 0,50).

Em relagdo a gsmin, observou-se que as diferencas entre os estratos ocorreram entre o dossel
e meio do dossel (p<0,02). No entanto, essa diferenca dependeu da estagao do ano. Nesse sentido,
a gsmin de arvores de dossel foi menor que das arvores do meio do dossel na chuva (p<0,03) e no
final da seca (p<0,04). Na chuva a gsmin do dossel foi de 82,15 mmol m™? s (gmin normalizada
0,12) e meio do dossel 61,70 mmol m™ s! (gsmin normalizada 0,33). No final da seca os valores de
gsmin foram de 74,23 mmol m™ s™! para o dossel (gsmin normalizada 0,11) e 58,36 mmol m™ s™! para

meio do dossel (gsmin normalizada 0,31).

2.1.3.1.3 Relagao entre condutancia estomatica e potencial hidrico foliar

Andlise das curvas diarias pareadas entre g5 ¢ Wr nas diferentes estacdes amostradas,
mostraram que a correlagdo entre as variaveis ao longo do dia dependeu do estrato e da estagdo
(Figura 14, Tabela 2). Na chuva, a relacdo entre g; ¢ Wr para o sub-bosque apresentou relagcdo nao
linear (polinomial) (p=0,05; r>=0,21). No final da chuva, relacdo linear positiva ocorreu para o
dossel (p=0,0009; r=0,47). Na seca a relacdo entre g; e Wrnao foi significativa para nenhum grupo.

Enquanto no final da seca houve relagdo linear positiva para o dossel (p<0,001; r=0,45).
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Figura 14 - Relagdo linear e ndo linear entre g normalizada e ¥r ao longo do dia em diferentes estagdes do ano em arvores de diferentes estratos: dossel
n=5, meio do dossel n= 2 e sub-bosque n=2. Circulos representam a média de g; em fun¢do da média do W¢ por arvore para cada hora entre 6-19 h (n=14) das
medidas diurnas pareadas em diferentes estacdes do ano (Chuva: dossel n=50, meio do dossel n=21 e sub-bosque n= 20. Final-chuva: dossel n=48, meio do
dossel n=20, sub-bosque n= 19. Seca: dossel n=53, meio do dossel n=20, sub-bosque n= 19. Final-Seca: dossel n=47, meio do dossel n=20, sub-bosque n=
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Fonte: Autores (2019)
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Tabela 2 - Resultados da estatistica do Modelo Relacdo linear e ndo linear entre gy normalizada e Wr ao
longo do dia em diferentes estagdes do ano em arvores de diferentes estratos. p: valor do teste t/ r: coeficiente de
correlagdo de Pearson/ r%: coeficiente de determinagao/ AIC:Akaike information criterion (critério de informagao

Akaike)
Estacdo Estrato Modelo
Regressdo ndo linear
Pearson Regressao Linear (Polinomial)

p r p r’ AIC p r AIC
Chuva Dossel 0,10 0,23 0,10 0,05 -5,21 0,39 0,06 -3,52
Chuva Meio do dossel | 0,19  -0,29 0,19 0,08 -12,67 0,35 0,15 -12,38
Chuva Sub-bosque 0,65 0,10 0,65 0,01 11,18 0,05 0,21 8,93
Final-Chuva  Dossel 0,0009 0,46  0,0009 0,21 10,75 0,01 0,27 9,32
Final-Chuva Meio do dossel | 0,85  -0.04 0,85 0,001 -0,93 0,09 0,16 -2,42
Final-Chuva  Sub-bosque 0,49 -0,16 0,49 0,02 2,36 0,42 0,05 3,83
Seca Dossel 0,65 0,06 0,65 0,004 -6,22 0,006 0,14 -11,89
Seca Meio do dossel | 0,09  -0,38 0,09 0,14 -18,38 0,42 0,20 -17,74
Seca Sub-bosque 0,23 0,28 0,23 0,08 -7,82 0,07 0,22  -8,93
Final-Seca Dossel 0,001 0,44 0,001 0,20 -2,25 0,66 0,20 -0,35
Final-Seca Meio do dossel | 0,10 0,37 0,10 0,13 -16,97 0,39 0,15 -15,28
Final-Seca Sub-bosque 040 -0,20 0,40 0,04 -0,83 0,26 0,13 -0,89

Em todas as estacdes do ano, exceto no final da chuva, o Wpa foi relacionado a gymax,
enquanto W4 foi relacionado & gemin. Arvores de dossel apresentaram relagio linear positiva entre
Wpa € gsmax na seca (p<0,0001; r=0,70) e no final da seca (p<0,018; r=0,46) e relacdo ndo linear na
chuva (p<0,04; r*=0,19). Para o meio do dossel relagdo linear negativa ocorreu na chuva (p<0,03;
= -0,65) e positiva no final da seca (p=0,003; r=0,82). Para o sub-bosque foi observado uma

relacdo linear negativa ocorreu apenas no final da seca (p<0,019; r=-0,71) (Figura 15a, Tabela 3).



61

Tabela 3 - Relacdo linear e ndo linear entre gy max Normalizada e Wpq em diferentes estagdes do ano em arvores
de diferentes estratos. p: valor do teste t/ r: coeficiente de correlagdo de Pearson/ *: coeficiente de determinagdo/
AIC:Akaike information criterion (critério de informagao Akaike)

Estacdo Estrato Modelo
Regressao nao linear
Pearson Regressdo Linear (Polinomial)
p r p 2 AIC p 12 AIC
Chuva Dossel 0.06 038  0.06 0.14 -20.40  0.04 0.19  -19.83
Chuva Meio do dossel 0.03 0.65 0.03 042 -7.33 0.10 0.43 -5.38
Chuva Sub-bosque 0.93 0.03 093 0.0009 2.74 0.95  0.004 4.71
Final-Chuva  Dossel 0.09 034  0.09 0.11  3.62 0.10 0.11 5.60

Final-Chuva Meio do dossel 0.56 0.20 0.56 0.04 -5.07 0.24 0.20 -4.92

Final-Chuva  Sub-bosque 0.66 0.15 0.66 0.02 -441 0.55 0.05 -2.73

Seca Dossel 8.76E-05 0.70 8.76E-05 0.49 -21.47 0.0001 0.49 -19.48
Seca Meio do dossel 0.46 0.25 0.46 0.06 -1.56 0.38 0.41 -4.22
Seca Sub-bosque 0.75 0.11 0.75 0.013 798 0.30 0.24 7.36

Final-Seca Dossel 0.018 0.46 0.018 0.21 -26.51 0.69 0.56 -39.03

Final-Seca Meio do dossel 0.003 0.82 0.003 0.67 -18.82 0.02 0.68 -17.06

Final-Seca Sub-bosque 0.019 0.71 0.019 0.51 -7.93 0.03 0.51 -5.93
Fonte: Autores (2019)

Considerando a relagao Wma € gsmin, 0 dossel apresentou relagdo linear positiva na chuva
(p<0,03; r=0,43) e na seca (p<0,0001; r=0,83) e relacdo ndo linear no final da seca (p<0,0001;
1?=0,86). Enquanto para o meio do dossel e para o sub-bosque a relagdo linear entre Wmd € a Zsmin
foi negativa e ocorreu apenas no final da seca para o meio do dossel (p<0,01; r=-0,71) e na chuva

para o sub-bosque (p<0,01; r=-0,71 (Figura 15b, Tabela 4).
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Figura 15 Relagdo linear e ndo linear entre g, normalizada e ¥r em diferentes estacdes do ano em arvores de
diferentes estratos: dossel n=5, meio do dossel n= 2 e sub-bosque n=2. (a) gsmax normalizada em funcdo do W¥pa.
(b) gsmin normalizada em fun¢do do Wne. Circulos representam a g, em func¢do do ¥ por folha (n=5) de cada
arvore nas diferentes estacdes do ano amostradas (dossel n=25; meio do dossel n=10; sub-bosque n= 10)
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Fonte: Autores (2019)

Tabela 4 - Relagdo linear e ndo linear entre g min normalizada e Wig em diferentes estagdes do ano em arvores
de diferentes estratos. p: valor do teste t/ r: coeficiente de correlagdo de Pearson/ 12: coeficiente de determinagdo/
AIC:Akaike information criterion (critério de informacao Akaike)

Estagdo Estrato Modelo
Regressao nao linear

Pearson Regressao Linear (Polinomial)

p r p r? AIC p r? AIC
Chuva Dossel 0.03 0.43 0.03 0.18 -59.80 0.05 0.29 -61.42
Chuva Meio do dossel 0.72 0.12 0.72 0.01 -14.47 0.06 0.41 -17.58
Chuva Sub-bosque 0.018 -0.71 0.018 0.51 -17.82 0.09 0.64 -18.77
Final-Chuva  Dossel 0.79 0.05 0.79 0.003 -43.66 0.20 0.07 -43.62
Final-Chuva Meio do dossel 0.21 -0.43 0.21 0.18 -36.62 0.27 0.33 -36.66
Final-Chuva  Sub-bosque 0.17 -0.46 0.17 0.21 -23.86 0.99 0.21 -21.86
Seca Dossel 1.72E-07 0.83 1.72E-07 0.70 -82.77 0.0004  0.80 91.21
Seca Meio do dossel 0.21 0.42 0.21 0.18 -11.65 0.59 0.21 -10.00
Seca Sub-bosque 0.26 -0.38 0.26 0.14 -10.93 0.60 0.19 -9.44
Final-Seca Dossel 3.77E-07 0.82 3.77E-07 0.68 -66.70 1.50E-06 0.86 -85.98
Final-Seca Meio do dossel 0.019 -0.71 0.019 0.51 -21.78 0.15 0.66 -23.66
Final-Seca Sub-bosque 0.71 -0.13 0.71 0.01 -13.26 0.80 0.02 -11.34

Fonte: Autores (2019)
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2.1.3.2 Estratégia de uso da agua: comportamento iso/anisohidrico
2.1.3.2.1 Amplitude sazonal do potencial hidrico foliar

As diferencas encontradas na variacdo do AW ocorreram em fungdo do estrato (F=5,42;
p<0,005), da estagdo (F=11,02; p<0,0001) e da interagdo do estrato com as estagcdes do ano (F=
16,81; p<0,0001). Na Figura 16 podem ser observados os padrdes sazonais do AY de todos os
estratos e os relatorios dos testes estatisticos no Apéndice C.

Em relagdo ao estrato, o teste post hoc (Tukey-kramer) revelou que a diferenca no AY
ocorreu entre dossel (1,6 MPa) e meio do dossel (0,9 MPa) (p<0,008). Considerando o efeito da
estacdo, a média do AY ¢ menor na chuva (1,2 MPa) em relagao aos demais periodos do ano (1,4
MPa). A interagdo entre o estrato e a estacdo do ano, mostrou que o AY das arvores de dossel foi
relativamente constante ao longo do ano em relagdo aos demais grupos, com valores maximos
registrados na chuva (1,7 MPa; p<0,003) e final da chuva (1,8 MPa; p<0,0005), e valor minimo
encontrado no final da seca (1,4 MPa). Por outro lado, arvores do meio dossel e do sub-bosque
apresentaram maior variacdo do AW entre as estacoes amostrados. Ao contrario do dossel, os
demais grupos apresentaram na chuva valores minimos de A¥, enquanto no final da seca, valores
maiores. O AY do meio do dossel na chuva foi de 0,8 MPa e final da chuva 0,6 MPa, diferindo
significativamente do A¥ mais alto registrado no final da seca que foi de 1,23 MPa. Arvores de
sub-bosque apresentaram na chuva AY de 0,5 MPa, diferindo significativamente das demais
estagcoes do ano, onde AY mais alto ocorreu no final da seca, AY 1,53 MPa.

Em relacdo as variagdes do AY entre os estratos em cada estagdo, foi observado que na
chuva o dossel difere do meio do dossel (p=0,02) e do sub-bosque (p<0,001), apresentando nessa
estacdo AY de 1,7 MPa, o que ¢ aproximadamente 53% maior que o meio do dossel (0,8 MPa) e
29% maior que sub-bosque (0,5 MPa). No final da chuva, arvores de dossel diferem apenas do

meio do dossel (1,8 e 0,6, respectivamente; p=0,003).
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Figura 16 - Y sazonal em arvores de diferentes estratos: dossel n=5, meio do dossel n=2 e Sub-bosque n=2.
Boxplots representam a distribuicdo das observagdes do AY (Ppd-¥md) por estrato para cada estagdo amostrada
(dossel n=25, meio do dossel n=10 e sub-bosque n=10). Linha horizontal em negrito indica a mediana, a parte
inferior e superior indicam o primeiro e o terceiro quartil, respectivamente. Linhas verticais estendem-se até os
valores maximos e minimos. Letras maiusculas diferentes representam diferenca significativa de cada estrato entre
as estacdes. Letras minusculas representam diferengas significativa entre os estratos em cada estacio
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Fonte: Autores (2019)

Resultados acerca da validagdo das estratégias hidraulicas e avaliacdo de um continuo nas
estratégias iso/anisohidrica pelo delta sazonal do Wma dos diferentes estratos, corroborou a hipdtese

proposta neste estudo. Em média, o dossel apresentou Wmdsazonat de 0 MPa, meio do dossel 0,5 MPa

e sub-bosque 1,5 MPa (Figura 17).
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Figura 17 - Wigsazonal €m arvores de diferentes estratos: dossel n=5, meio do dossel n=2 e sub-bosque n=2.
Boxplots representam a distribuicdo do Wmdsazonat por estrato. Linha horizontal em negrito indica a mediana, a parte
inferior e superior indicam o primeiro e o terceiro quartil, respectivamente. Linhas verticais estendem-se até os
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Resultados da andlise de correlagio de Pearson para validacdo das estratégias

iso/anisohidrica pela relacdo entre as respostas estomaticas € o DPV em diferentes estratos,

mostraram que hd uma relagdo negativa entre o DPV e a g, diaria apenas das plantas de dossel

(p=0,04; r=-0,31) (Tabela 5, Figura 18).

Tabela 5 — Relagdo entre gs normalizada e DPV em arvores de diferentes estratos. p: valor do teste t/ r:
coeficiente de correlagdo de Pearson/ r2: coeficiente de determinagdo/ AIC:Akaike information criterion (critério de

informagdo Akaike)

Estrato Modelo
Pearson Regressao Linear Regressao nao linear (Polinomial)
p r p 12 AIC p 12 AIC
Dossel 0.04 -0.31 0.04 0.10 -34.25 0.77 0.10 -32.44
Meio do dossel 0.78 -0.04 0.78 0.002 -37.64 0.12 0.08 -38.80
Sub-bosque 0.13 -0.24 0.13 0.06 -7.53 0.42 0.10 -7.15

Fonte: Autores (2019)
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Figura 18 - Relacdo entre gs normalizada e DPV em arvores de diferentes estratos: dossel n=5, meio do dossel n=
2, sub-bosque n=2. Circulos representam a média de gy diaria em fun¢do do DPV por arvore para cada hora entre
6-19 h (n=14) em diferentes estagdes do ano (Chuva: dossel n=14, meio do dossel n=13 e sub-bosque n=13.
Final-chuva: n=0. Seca: dossel n=13, meio do dossel n=13, sub-bosque n= 12. Final-Seca: dossel n=13, meio do
dossel n=11, sub-bosque n= 12)
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Fonte: Autores (2019)

2.1.3.3 Estratégias de uso da dgua e a relacao com atributos funcionais
2.1.3.3.1 Relagdo da gscom P50 e Wppr

Os resultados da relagdo entre estratégias de uso da dgua com base em pardmetros da g
mostraram que o P50 teve uma relacdo positiva forte com a gmax sazonal (p< 0,0001; r=0,75),
(Figura 19d), mas ndo com respostas diarias de gsmax (p=0,09) (Figura 19a), gsmin (p=0,2) (Figura
19b) e CVgs (p=0,4) (Figura 19c, Tabela 6).
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Figura 19 - Correlagao de Pearson entre g, e P50 em arvores de diferentes estratos: dossel n=5, meio do dossel n=
2, sub-bosque n=2. Circulos representam a média de cinco folhas de g, por arvores de cada estrato para cada
estacdo em funcdo do P50. a) gsmax normalizada~P50 (n=36); b) gsmin normalizada~P50 (n=36); c) Coeficiente de

gs max normalizada

variagdo da gs~P50 (n=36); Zmaxsazonal NOrmalizada~P50 (n=9)
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Tabela 6 - Correlacdo de Pearson entre g, e P50 em arvores de diferentes estratos

Correlagdo Linear de Pearson

Métrica
gsmax normalizada~P50
gsmin normalizada~P50

CVgs~P50

gsmax normalizada sazonal~P50

p r
0,09 -0,28
0,2 0,21
0,4 0,13
0,0001 0,75

Fonte: Autores (2019)
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Por outro lado, o Wepr foi positivamente relacionado a gmin (p<0,001; r=0,52) e negativamente relacionado ao CVg, diérios
(p=0,002; r= -0,48) (Figura 20, Tabela 7).

Figura 20 - Correlagdo de Pearson entre g, ¢ PPT em arvores de diferentes estratos: dossel n=5, meio do dossel n= 2, sub-bosque n=2.
Circulos representam a média de cinco folhas de g, por arvores de cada estrato para cada estacdo em fun¢do do PPT. a) gymax
normalizada~PPT (n=36); b) gsmin normalizada~P50 (n=36); c) Coeficiente de varia¢do da g—~PPT (n=36)
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Fonte: Autores (2019)

Tabela 7 - Correlacdo de Pearson entre g ¢ Wppr em arvores de diferentes estratos

Correlagdo Linear de Pearson

Métrica p r
gsmax normalizada~Wepr 0,34 0,16
gsmin normalizada~ Wppr 0,001 0,52
CVgs~ ¥ppr 0,002 -0,48

Fonte: Autores (2019)



2.1.3.3.2 Relagao do Wmd sazonal com P50 e Wppr

Os resultados da relagdo entre estratégias de uso da dgua com base no Wma sazonal

mostraram que a variagdo sazonal do Wmq sazonal ndo esté correlacionado ao P50 (p=0,9), mas sim

com Yppr (p<0,0001; r=0,33) (Figura 21, Tabela 8).

Figura 21 - Correlagdo de Pearson entre Vg sazonal e atributos do xilema e da folha de arvores de diferentes
estratos: dossel n=5, meio do dossel n= 2, sub-bosque n=2. Circulos representam ¥4 sazonal em fungdo do a) P50

e b) PPT
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Fonte: Autores (2019)

Tabela 8 - Correlagdo de Pearson entre ¥md sazonal e P50 e Wppr em arvores de diferentes estratos

Correlagdo Linear de Pearson

Métrica P
gsmax normalizada~Wppr 0,34
gsmin normalizada~ Wppr 0,001
CVgs~ ¥epr 0,002

0,16
0,52
-0,48
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2.1.3.4 Potencial hidrico foliar como preditor da g; para comunidade

A partir dos resultados da analise dos dados de gsmaxnorm~¥pd € Zsminnorm~¥'md pareados em
um Unico teste (Figura 22), para ajustar um modelo linear segmentado e proposto como uma
possibilidade de predizer o ponto de quebra na relagdo dos dois pardmetros, que ocorreu quando o
potencial hidrico foi de -0.89(0.25) MPa. Essa divisdo segregou exatamente os dados da
condutancia méxima e minima, e o potencial hidrico da madruga e o potencial hidrico minimo. No
modelo linear do primeiro segmento o Wpq explica 19% da variagdo da gsmax a0 longo das estacdes
(r*=0,19; p<0,01). No modelo linear do segundo segmento, 0 ¥mq explica 44% da variacao da gsmin.
Juntos, no modelo linear segmentado, 0 Wpq € Yma explicam 75% da condutincia gsmax € Zsmin
(r*=0,75; RMSD=0,15; p<0,001). Nesse sentido, o modelo usado para predizer os limites de
resisténcia estomatica maxima e minima para a comunidade, mostraram que o Wpq limite em que a
resisténcia estomatica pode ser minima ¢ em -1.65 MPa; e 0 Wma limite em que a resisténcia pode

ser maxima ¢ em -3.04 MPa (Figura 22, Tabela 9).

Figura 22 - Modelo linear segmentado entre gs normalizada e ¥r em diferentes estagdes do ano em arvores de
diferentes estratos: dossel n=5, meio do dossel n= 2 e sub-bosque n=2. Losangos azuis representam a relagdo
entre gsmax Normalizada em fungdo do Wpq (n=36). Tridngulos vermelhos representam a relag@o entre gsmin
normalizada em fungdo do Wmq (n=36)
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Fonte: Autores (2019)
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Tabela 9 — Resultados da estatistica do Modelo Segmentado. Pq: ponto de quebra / sd: desvio padrdo / b:
intercepto / a: slope / r*: coeficiente de determinagao/p: valor do teste t/ gl: graus de liberdade/ RSE: residual standard
error (erro padrdo do residuo)/ RMSD: root mean squared deviation (raiz do desvio quadratico médio)

Regressao linear segmentada Modelo Segmentado
Gsmaxnorm™ Ppa Gsminnorm™ ¥ma
Pa(sd) a r P b a r p RSE gl RMSD r?
Y MPa
Zonorm-¥ | -0,89(0,25) 097 0,59 0,19 <0,01 0.63 021 044 <0.01 0.16 68 0.15 0.75

Fonte: Autores (2019)

2.1.4 Discussao

Neste trabalho foram usados padrdes diarios de alta resolu¢do temporal das respostas
estomaticas associadas ao Wr em estagdes do ano com diferentes regimes de precipitagdo na
Amazonia sazonal, para identificar estratégias de uso da 4gua em arvores que ocupam diferentes
posicdes na estrutura vertical da floresta e a relagdo dessas estratégias com atributos funcionais de
tolerancia a seca do xilema e da folha. Os resultados encontrados suportam a hipdtese de que as
estratégias constituem um continuo de iso/anisohidria ao longo do perfil vertical da floresta, com
arvores de dossel isohidricas, meio do dossel intermediarias e de sub-bosque anisohidricas. Essas
estratégias estdo relacionadas a atributos de tolerancia a seca. O Wre DPV explicam as variagdes
da gy didrio e sazonal enquanto P50 e Wppr também afetam a manutengdo das trocas gasosas e do
Yt. Adicionalmente, com base na relacdo entre gsmax € Wpd € entre gumin € Wmd, um modelo teodrico
foi proposto para arvores tropicais do oeste da Amazodnia sazonal, para predizer o Wmin critico em
que pode ocorrer maior resisténcia estomatica e a amplitude de Wmax que possibilita a manutengado

da gsmax da comunidade.

2.1.4.1 Padrdes de potencial hidrico foliar e condutincia estomatica didria sazonal revelam

caracteristicas de estratégias de uso da dgua divergentes em arvores na Amazonia sazonal

Os padroes diarios observados apontam para estratégias de uso da agua divergentes entre
os grupos. A variacao dos padroes diarios de Wr e gs de todos os estratos em funcao da hora do dia

e da estagdo do ano € consistente com outros trabalhos que demostram a importancia de fatores
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ambientais diarios como luminosidade, déficit de pressdo de vapor e condicdes hidrica do solo para
as respostas das trocas gasosas foliares das arvores (AASAMAA; SOBER, 2011; DOMINGUES;
MARTINELLI; EHLERINGER, 2014; NOVICK et al., 2016). Por exemplo, nesse estudo as
arvores de dossel apresentaram a variagao diaria do Wre gy constante em todas as estagdes (Figuras
10 e 11). A rapida e acentuada redugao do Wrlogo nas primeiras horas do dia reflete as respostas
das plantas as demandas das trocas gasosas entre a planta e atmosfera (Figura 18). Apesar desse
padrdo ter sido um pouco mais acentuado quando as condi¢des ambientais de CWD e DPV foram
maiores, como na estagdo seca, onde a reducao do W¥r ocorreu mais cedo e a recuperacdo da
hidratacao foi tardia, o padrdo didrio sazonal observado evidencia claro comportamento isohidrico,
onde a manutencao do Wr diario em torno na média de -2,5 MPa em ano de seca sazonal ¢ aumento
para -1,9 MPa em ano de seca extrema. Esse padrdo indica o quanto arvores de dossel operam
dentro de um limite que mantém o Wmq pouco negativos e relativamente constante, mesmo quando
ha mudancgas nas condigdes ambientais de déficit de pressao de vapor ou redugdo de umidade do
solo (TARDIEU; SIMONNEAU, 1998).

Por outro lado, os padrdes didrios de ¥r e g5 das arvores do meio do dossel e sub-bosque
ndo foram constantes entre as estagdes sazonais avaliadas, com arvores de sub-bosque
apresentando flutuacdes diarias e entre as estagcdes do ano sazonal mais acentuadas que arvores do
meio do dossel (Figuras 10 e 11). A manutencdo do Wrem ano de seca extrema para esses grupos
também foi mais acentuada e alcangou valores bem mais negativos que ano normal (Figura 10). Os
resultados sugerem que arvores do meio do dossel comportam-se como intermedidrias no espectro
iso/anisohidrico quando comparadas aos demais grupos, enquanto arvores do sub-bosque
demonstram claro comportamento anisohidrico, pois em condi¢@o de seca extrema o Wmq alcangou
valores trés vezes mais negativos (TARDIEU; SIMONNEAU, 1998).

Plantas operam em limites de potenciais hidricos distintos, pois a manutencdo do status
hidrico depende de diversos fatores externos e de caracteristicas especificas do individuo, o que
pode refletir diretamente na dindmica das trocas gasosas (MARTINEZ-VILALTA; GARCIA-
FORNER, 2017). Por exemplo, plantas do meio do dossel mantiveram a g; ao longo do dia
relativamente constante em todas as estagoes, diferente das plantas do sub-bosque que tém grandes
oscilacdes didrias (Figura 11). As respostas de plantas ocupando o sub-bosque ¢ esperada
considerando a luminosidade limitada no ambiente em que ocorrem (STARK et al., 2015). Nesse
sentido, a janela de oportunidade para maximizar a fotossintese junto com uma alta eficiéncia no

tempo de reposta estomatica ¢ fundamental quando ha alguma abertura no dossel e meio dossel
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que permita a entrada de radiagdo solar — sunflek (CHAZDON; PEARCY, 1991). Na Floresta
Sazonal do Tapajos esse fato esta associado a maior capacidade hidraulica de suportar potenciais
hidricos mais negativos (Figura 10).

Por outro lado, plantas do meio dossel, embora nao recebam incidéncia luminosa constante
como no dossel, tém mais chances de interceptar a luz em relagdo ao sub-bosque, associado a isso
aresisténcia a potenciais hidricos mais negativos favoreceu a manutencao constante da g; ao longo
do dia (Figura 11). Plantas do dossel além de interceptarem a maior parte da radiacdao solar
disponivel, acessam a dgua nas camadas mais profundas do solo através de longas raizes mesmo
durante a estacdao seca (BRUM et al., 2019). Contudo, devido as grandes imposigdes ambientais
como alta temperatura do ar (Figura 9a) e alto DPV (Figura 9c¢), associado a uma menor tolerancia
a cavitagdo do xilema, essas plantas apresentaram maior regulagdo do potencial hidrico sazonal
(Figura 10 e 17). Esses fatores podem justificar a alta gy apenas nas primeiras horas da manha. O
que foi consistente com os resultados reportados por Gimenez et al. (2019) para arvores do dossel
em duas florestas na Amazodnia, os quais associaram a reducdo da g, no periodo da tarde como
mecanismo de recuperacio do potencial hidrico foliar. De modo geral, as respostas diarias de Wr e
gs dos grupos parecem estar alinhadas a hipotese de segregagdo de nicho de uso da agua e da luz
postuladas para a Floresta do Tapajos (IVANOV et al., 2012; STARK et al., 2015; BRUM et al.,
2019), o que permite arvores que ocupam diferentes posi¢des na estrutura vertical da floresta

particionarem a aquisi¢do e o uso de recursos em funcdo das caracteristicas funcionais de cada

grupo.

2.1.4.2 Padrao sazonal de Wpd, ¥md, Zsmax € Zsmin

Diversos trabalhos tém usado o Wps como métrica acerca das condigdes hidricas do solo e
disponibilidade de 4gua para a planta, pois consideram que auséncia da transpiracdo a noite causa
equilibrio entre o potencial hidrico do solo e da planta, assim, quando o solo tende a reduzir a
quantidade de agua disponivel o ¥pq também tende a reducdo (TARDIEU; SIMONNEAU, 1998).
No entanto, 0 Wy é afetado pela extensdo das raizes (MARTINEZ-VILALTA; GARCIA-
FORNER, 2017), portanto, o decréscimo do ¥4 pode ndo ocorrer em periodos de alto CDW, como

um indicativo de acesso das raizes as camadas permanentemente imidas do solo (STAHL et al.,
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2013). Os resultados deste estudo mostraram que a variagao sazonal do W4 de todos os grupos ¢
decrescente entre as estacdes de chuva e de seca, onde ha respectivo aumento do CDW, indicando
que ao longo das estacdes amostradas todos os grupos tiveram limitagao hidrica. Maior redugdo do
W,a na seca para plantas do meio do dossel e sub-bosque indica que esses grupos sentem o déficit
hidrico do solo primeiro, enquanto plantas de dossel sentem mais tardiamente, no final da seca, o
que corrobora a hipotese de que plantas ocupando estratos inferiores tem raizes mais superficiais,
enquanto plantas de dossel tem raizes profundas (NEPSTAD et al., 1994; BRUM et al., 2019) o
que pode garantir a manutengao das trocas gasosas mesmo durante a seca (NEPSTAD et al., 1994;
STAHL et al., 2013; DOMINGUES; MARTINELLI; EHLERINGER, 2014; WU et al., 2016),
demostrando a menor sensibilidade de arvores do dossel a variabilidade do regime de precipitacao
(GIARDINA et al., 2018).

A observagdo do Wmg em diferentes estagdes do ano evidencia um claro padrao de
respostas divergentes entre o dossel e os demais grupos. A manuten¢ao do Wmqde plantas do dossel
foi relativamente constante ao longo do ano, enquanto meio do dossel e sub-bosque apresentaram
reducdo progressiva a medida em que houve aumento do CWD e redugdo da precipitagdo, com
sub-bosque demostrando redugdo mais acentuada, o que evidencia um continuo de uso da agua
iso/anisohidrica ao longo da estrutura vertical da floresta. Esses resultados sdo consistentes com
outros trabalhos que apontam a habilidade de plantas do sub-bosque operarem em uma variedade
de potenciais hidricos, podendo inclusive alcancarem valores considerados muito baixos
(PIVOVAROFF; COOK; SANTIAGO, 2018b).

A avaliacdo da gsmax a0 longo das estacdes mostrou que maior troca gasosa para todos os
grupos ocorreu durante a chuva e o final da chuva e somente no final da seca houve reducao da
gsmax (Figura 13a). Esse resultado pode indicar que na seca a fotossintese e a transpira¢do ndo sdao
limitadas pela g, apoiando alguns estudos que mostram que durante a seca a produtividade da
fotossintese pode inclusive aumentar para essa regido da Amazonia (RESTREPO-COUPE et al.,
2013) e a transpiragdo ¢ maximizada, podendo ocorrer reciclagem de 100% da precipitagao (MEIR
et al., 2018). Por outro lado, a reducao da gsmin também foi dependente da estagdo do ano e similar
a reducdo da ggmar, ocorreu no final da seca. Contudo, essa reducdo foi apenas para o dossel,
indicando maior sensibilidade estomatica desse grupo em relagdo aos demais, quando o aumento
do CWD e VPD sao mais acentuados (Figura 8b e 8e), o que ¢ esperado considerando estratégia
de uso da agua isohidrica, onde os estdmatos sdo mais sensiveis as variagdes ambientais, de

maneira que ocorrem fortes restrigdes estomaticas as perdas hidricas (TARDIEU; SIMONNEAU,
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1998). Pode-se dizer entdo que esse grupo evita a seca primeiramente acessando a agua em razao

de raizes profundas e secundariamente reduzindo as trocas gasosas pelos estomatos.

2.1.4.3 Potencial hidrico foliar explica as variagdes da condutancia estomatica

Apesar da g; estar relacionada a diversos fatores bidticos e abidticos (AASAMAA; SOBER,
2011), diversos estudos tém demostrado que o Wr tem forte efeitos nas respostas estomaticas
(BRODRIBB et al., 2003; BRODRIBB; HOLBROOK, 2004; KLEIN, 2014). De modo geral, a
relacdo entre Wre g; € positiva e o efeito do W sobre os estdmatos varia entre as espécies, podendo
ocorrer fechamento estomatico em potenciais hidricos entre -1,65 MPa a -2,95 MPa, mostrando
que a relagdo entre esses dois parametros ¢ determinante em condicdo de desidratagdo e a
ocorréncia ¢ limitada numa amplitude de 1 MPa (BRODRIBB; HOLBROOK, 2003b). Nesse
sentido, a correlacdo positiva encontrada entre Wr e gy avaliadas ao longo do dia restrita a alguns
estratos e estagdes do ano ¢ consistente. As respostas do curso didrio da g5 ao Wr das plantas de
dossel e sub-bosque embora tenham sido continuas, a relagdo nao linear para o sub-bosque na chuva
e linear no final da chuva e final da seca para o dossel sinaliza que o tempo de resposta dos
estomatos as condi¢des de hidratacdo da folha entre os dois grupos diferem. Enquanto a g; do dossel
responde proporcionalmente as condi¢des do status hidrico, o sub-bosque tem respostas
relativamente mais abrutas e sinais de alteracdo do status hidrico podem causar respostas
estomaticas mais intensas, o que ndo € necessariamente mais rapido.

Observou-se em todos os grupos uma relagao linear entre o estado de hidratacdo méxima e
minima com a resisténcia estomatica maxima e minima. A relag@o linear positiva das plantas de
dossel e meio do dossel em periodos do ano onde ha alto DPV, temperaturas do ar mais elevadas e
maior radiagdo solar indica que o momento do dia em que ha maxima hidratacdo determinando
resisténcia estomatica minima ¢ desencadeada por fatores microclimaticos. Na chuva a relagdo
negativa entre Wpa € gsmax OCOrTeu apenas para meio do dossel e no final da seca para o sub-bosque
(quando ha recuperacdo do ¥pq € menor DPV e temperaturas do ar para esse estrato), corroborando
a hipotese anterior, ou seja, em condigdo hidrica favoravel sem determinantes ambientais
importantes como alta demanda evaporativa da atmosfera pode limitar a magnitude das trocas

gasosas (NOVICK et al., 2016). Por outro lado, a maxima resisténcia estomatica foi fortemente
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associada a condi¢do de hidratagdo minima. Nesse caso, dossel apresentou relagdo positiva
enquanto para os demais grupos essa relagdo foi negativa, demostrando a maior sensibilidade
estomatica ao déficit hidrico das plantas do dossel em relagdo ao meio do dossel e sub-bosque,
corroborando os resultados encontrados em relagdo a habilidade desses grupos em alcancarem
potenciais hidricos mais negativos. Esses resultados t€ém importantes implicagdes em relacao a
dinamica da vegetagdao, mostrando que ha um particionamento da contribui¢do dos grupos em
relacdo a servigos ecossistémicos do fluxo de dgua entre a vegetagdo e atmosfera, que ¢ dependente

da sazonalidade das condigdes ambientais (BRUM et al., 2018).

2.1.4.4 Continuo de estratégias de uso da agua na estrutura vertical da floresta Amazonica sazonal

A extensdo da variacdo didria entre Wpq € Wmd, 0 Wmdsazonal € @ relacdo entre gg e DPV foram
testados para avaliar a existéncia de um continuo ao longo da dicotomia iso/anisohidrica em arvores
que ocupam diferentes posi¢des na estrutura vertical da floresta sazonal na Amazonia. Em todos
os parametros avaliados essa hipotese foi bem suportada. Os valores da amplitude de variagao
diaria para definir entre uma estratégia e outra ¢ arbitraria e depende da faixa de ocorréncia das
amplitudes encontrados para que a comparagdo entre as espécies permita classificacdo das
estratégias (KLEIN, 2014).

A avaliacao da amplitude diaria em apenas uma estacao do ano, seja ela de condi¢ao hidrica
favoravel ou nao, pode levar a interpretagdes dubias em relagdo a classificacdo iso/anisohidrica,
uma vez que maior amplitude de variagdo ocorreu para plantas de dossel e menor para o sub-
bosque. No entanto, a avaliagdo da amplitude didria sazonal permitiu uma classificagdo mais
consistente com o conceito de iso/anisohidrica, uma vez que o padrao diario para plantas de dossel,
embora tenha sido maior que os demais grupos, foi relativamente constante ao longo das estagdes
do ano, enquanto padrdo contrario ocorreu para os demais grupos. Isso sugere maior oscilacao do
potencial hidrico diario desses grupos, o que estd alinhado com o framework que postula a
habilidade de plantas anisohidricas apresentarem flutuacdes diarias e sazonais do ¥r. A maior
amplitude encontrada em plantas de dossel pode ser justificada pelo fato de plantas de diferentes
estratos operarem em potenciais hidricos diferentes como um resultado do gradiente de pressdo

necessario e particular de cada grupo, devido a caracteristicas especificas, como por exemplo
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altura, para que ocorra o transporte da dgua por longa distancias (OLIVEIRA et al., 2014). Portanto,
a manutengdo de potenciais hidricos altos esperados para plantas isohidricas deve ser avaliado
considerando o gradiente de pressdo necessario para ocorrer o fluxo hidrico no sistema solo-planta-
atmosfera, a fim de evitar interpretacdes equivocadas e permitir a comparacao de grupos, ou mesmo
o significado fisioldgico e importancia ecologica de tal classificagdao, sobre tudo em termos de
vulnerabilidade & mortalidade e ciclagem de nutrientes (HOCHBERG et al., 2018).

Por outro lado, a avaliagdo do Wmdsazonal permitiu uma classificacdo mais consistente e clara
acerca das estratégias e existéncia de um continuo entre 0s grupos. Wmdsazonat de 1 MPa indica
plantas anisohidrica, enquanto Wmdsazonal Proximo a zero representa comportamento isohidrico
(MARTINEZ-VILALTA; GARCIA-FORNER, 2016), nesse sentido, pode-se dizer que plantas de
dossel tém comportamento extremo isohidrico a isohidrico, uma vez que hd Wmdsazonal abaixo de
zero. Plantas do meio do dossel, com Wmdsazonal €m torno de 0,5 MPa estdo na zona intermediaria
entre iso/anisohidrico, enquanto plantas do sub-bosque com Wmdsazonal acima de 1 MPa representam
comportamento anisohidrico extremo (MARTINEZ-VILALTA; GARCIA-FORNER, 2016) Esses
resultados sdo consistentes com trabalhos que apontam uma diversidade de estratégias de uso da
agua refletindo em um continuo, ao invés de uma dicotomia no framework iso/anisohidrico para
regides tropicais (SKELTON; WEST; DAWSON, 2015). Portanto, contrariando a hipotese de que
para a Amazonia as plantas sdo predominantemente isohidricas (LI et al., 2017) e reiterando a
importancia de estudos em escalas regionais para melhor predizer as caracteristicas da vegetagao e
particularidades e ndo negligenciar os diferentes estratos das plantas (ROSADO; DIAS; DE
MATTOS, 2013).

Adicionalmente, foi possivel validar o comportamento isohidrico de plantas de dossel
considerando a sensibilidade estoméatica ao DPV. Plantas isohidricas tendem responder ao aumento
do DPV do ar reduzindo a g; (TARDIEU; SIMONNEAU, 1998), nesse caso, cerca de 33% das
redugdes da g, de plantas de dossel foram relacionada ao aumento do DPV. Esses resultados sdo
corroborados os resultados encontrados por Domingues; Martinelli; Ehleringer (2014), os quais
constataram para a mesma 4rea de floresta sazonal na Amazonia a ocorréncia da sensibilidade dos

estomatos as variagoes de DPV para arvores de dossel, mas nao para o sub-bosque.
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2.1.4.5 Coordenacao de estratégias de uso da agua com atributos funcionais de tolerancia a seca do

xilema e da folha

O potencial hidrico em que as plantas perdem 50% da condutividade tem sido apontado
como importante atributo na coordenagdo da manutengdo de trocas gasosas e do Wrpara prevenir
os riscos de embolismo nos vasos do xilema (MARTIN-STPAUL; DELZON; COCHARD, 2017).
Os resultados deste estudo mostraram uma correlagdo positiva entre gs ¢ P50, onde plantas que
apresentaram menor Zsmaxsazonal apresentaram P50 mais negativo (Figura 19d), sugerindo que a
maior regulacdo das trocas gasosas pelos estdmatos na hora do dia mais favoravel (Figura 13a) ¢
importante para prevenir a cavitacdo dos vasos do xilema (KLEIN, 2014; MARTIN-STPAUL;
DELZON; COCHARD, 2017). A confirmacdo dessa hipdtese ¢ consistente com diversos outros
trabalhos mostrando a relacdo entre estratégias de uso da agua e vulnerabilidade do xilema ao
embolismo, onde plantas com estratégia de uso da adgua anisohidrica podem de fato apresentar
maior resisténcia a cavitacdo (SKELTON; WEST; DAWSON, 2015; FU; MEINZER, 2018).

Além das caracteristicas do xilema, a coordenagdo das trocas gasosas em resposta a fatores
do ambiente, sobretudo de limitacdo hidrica, é associada a atributos foliares de tolerancia a seca.
O Wppr tém sido reportado como caracteristica de tolerdncia a seca essencial para permitir a
transpiracdo durante a estagdo seca em arvores da Amazoénia (MARECHAUX et al., 2018) ¢ um
parametro importante na determinag¢do do grau de estratégia iso/anisohidrica (FU; MEINZER,
2018). Isso porque plantas com Wppr mais negativo tendem manter a turgidez celular que favorece
diversos processos metabodlicos, como as trocas gasosas, em potenciais hidricos baixos (SACK et
al., 2003).

Aqui foi encontrada uma forte relagdo das estratégias de uso da agua quanto as trocas
gasosas e tolerancia a potenciais hidricos foliar mais negativos com o Wppr. Plantas capazes de
reduzir a gsmin apresentaram Wppr mais negativo, sugerindo que a manutengdo das trocas gasosas
pelos estomatos € suportada devido a capacidade de tolerancia a seca das folhas (BARTLETT et
al., 2014). Um alto coeficiente de variacdo da gy indica maior variabilidade didria de respostas
estomaticas, o que € esperado para plantas de comportamento isohidrico, considerando que a g
dessas plantas apresentariam maiores flutuacdes didrias, pois sdo mais sensiveis as mudancas no
ambiente, enquanto plantas anisohidricas apresentariam g, relativamente constante como resultado
de maior resisténcia ao decrescimento do ¥r. Nesse sentido, a relagcdo negativa entre CVgs e Wppr

¢ corroborado outros estudos onde o transporte hidrico durante a seca foi mantido devido a
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tolerancia a seca das folhas (MARECHAUX et al., 2018). No entanto, para essa relagdo, aqui
plantas de dossel consideradas isohidricas, apresentaram ampla amplitude de Wppr, entre-2,0 a -4,0
MPa (Figura 20a-c), indicando que alta tolerancia a dissecacdo foliar ndo ¢ uma caracteristica
exclusiva de plantas anisohidricas. Esse resultado contraria a hipdtese de que plantas isohidricas
apresentam altos valores de Wppr (FU; MEINZER, 2018). A possibilidade de plantas isohidricas
neste estudo apresentarem variacao no grau de tolerancia a seca de atributos foliares ¢ corroborada
pela relagdo positiva entre Wminsazonat € Wppt, Onde a habilidade de manuten¢do de Wminsazonal €sta
acoplada a tolerancia a seca das folhas na manutencdo da turgescéncia em baixos potenciais
hidricos, no entanto, esse padrao € consistente para o meio do dossel intermediaria iso/anisohidrica

e sub-bosque extremo anisohidrica, mas ndo para o dossel isohidrica (Figura 21b).

2.1.4.6 Limite de potencial hidrico permitindo a méxima e minima resisténcia estomatica da

comunidade

Embora os resultados da classificagdo iso/anisohidrica suportem a hipotese de trabalho de
que hd um continuo de estratégias de uso da agua na estrutura vertical da floresta sazonal
Amazonica, com plantas operando em potenciais hidricos diferentes, o modelo tedrico proposto a
partir da relagdo pareada entre gsmaxnorm~¥pd € Zsminnorm~¥md possibilitou um exercicio de identificar
a amplitude de potencial hidrico que impdem limites de resisténcia estomatica maxima e minima
para a comunidade (Figura 22, Tabela 9). Nesse sentido, a relacdo entre gsmaxnorm~¥pda indica o
efeito das condic¢des hidricas do solo sobre as trocas gasosas pelos estdmatos, enquanto a relagcdo
Zsminnorm~P'md sugere que a redugdo das trocas gasosas pelos estomatos ¢ determinada pela interacao
do déficit hidrico atmosférico, dado pelo DPV, com as mudangas na disponibilidade de agua no
solo determinam maior resisténcia estomatica. O particionamento dos efeitos da condi¢ao hidrica
do solo e da interacdo umidade do solo € DPV, sobre o fluxo hidrico diario em diferentes estacoes
do ano ¢ importante para compreender processos ecossistémicos e realizar projecdes acuradas sobre
as respostas da vegetacao as condi¢des climaticas (NOVICK et al., 2016). Além disso, esses
resultados t€ém importantes implicacdes para implementagao mais realistica da representagao da g

em modelos de dindmica de vegetacao para compreender os limites de resposta da comunidade ao
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déficit hidrico e seus efeitos sobre o ciclo hidrologico (KALA et al., 2016) e o balango de carbono
na vegetacao (ANDEREGG et al., 2018).

2.1.5 Concluséao

Arvores presentes na Floresta Nacional do Tapajds apresentam estratégias hidraulicas
distintas, com espécies que ocupam o estrato superior do dossel apresentando comportamento
tipico de plantas isohidricas onde ha forte controle estomatico, maior sensibilidade dos estomatos
as variacdes de DPV e menor variagao sazonal do potencial hidrico foliar minimo. Enquanto
arvores do sub-bosque apresentam padrdo divergente as arvores do dossel, caracteristico de plantas
anisohidricas, com menor controle estomatico e alta variacao do potencial hidrico minimo sazonal.
Considerando o espectro iso/anisohidrico, arvores do meio do dossel possuem comportamento
intermediario entre os estratos dossel e sub-bosque. A habilidade de maior estomatico ¢ menor
variacdo do potencial hidrico minimo sazonal das plantas de dossel, estdo associadas a capacidade
de manuteng¢ao da turgescéncia foliar em potencial hidricos foliares mais altos ou mais baixos e na
menor resisténcia dos vasos do xilema ao embolismo. Ao contrario, do que ocorre em plantas do
dossel, a habilidade de plantas de sub-bosque em manter a condutancia estomatica alta e alta
variagdo do potencial hidrico minimo sazonal, estdo associadas a capacidade de manutencdo da
turgescéncia foliar em potencial hidricos foliares mais baixos e na maior resisténcia dos vasos do
xilema ao embolismo Nesse sentido, foi corroborada a hipdtese postulada nesse estudo de que ha
um continuo de estratégias de uso dgua, que varia em fungdo da estrutura vertical da floresta e que

estdo associadas a caracteristica de tolerancia a seca do xilema e da folha.
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2.2 Dinamica diaria e sazonal de carboidrato nio estrutural em folhas de arvores da

floresta Amazonica
2.2.1 Introducgao

Florestas tropicais sdo de particular interesse em estudos relacionados a dindmica do
carbono, em razao da importancia no fluxo global de CO; entre a vegetacao e a atmosfera (LIU et
al., 2017). A floresta Amazonica exerce papel fundamental na regulacao do clima regional e global,
em razao da intensa evapotranspiragdo (NOBRE; MARENGO; ARTAXO, 2009) e da dindmica do
fluxo de carbono, sobretudo, entre a vegetacio e atmosfera (ARAGAO et al., 2014). Ao longo de
décadas, a aten¢do de diversos estudos tém sido voltada para o entendimento do metabolismo da
floresta em resposta a variacdo do regime sazonal, sobretudo, de disponibilidade hidrica e
luminosidade (NEPSTAD et al., 1994; SALESKA et al., 2009; BRANDO et al., 2010; STARK et
al., 2015). Porém, ainda hd muitas incertezas acerca da influéncia da variacdo sazonal e
principalmente dos efeitos de mudancas climdticas sobre o seu funcionamento ecolégico (BONAL
et al., 2016). Por exemplo, a gama de possiveis respostas fisiologicas das arvores amazonicas que
conferem maior ou menor resisténcia a seca e qual o efeito dessas diferentes estratégias na dinamica
de C dentro das plantas permanece obscura, o que limita a habilidade de prever cenarios mais
realistas sobre o impacto de eventos de seca (KALA et al., 2016; LIN et al., 2015). Elucidar
questdes dessa natureza sdo importantes, uma vez que cenarios futuros indicam a ocorréncia de
eventos de secas mais intensas e frequentes na regido (COX et al., 2004; DUFFY et al., 2015).

Com relagdo a produtividade primaria da floresta Amazonica, em particular na Floresta
Nacional do Tapajos, tém ocorrido nos ultimos anos um longo e controverso debate sobre o
aumento ou ndo da produtividade da floresta durante a estagdo seca (DOMINGUES;
MARTINELLI; EHLERINGER, 2014; MORTON et al., 2014; RESTREPO-COUPE et al., 2013;
SALESKA et al., 2016; WU et al., 2016), bem como inconsisténcias entre modelos de vegetacao
terrestre e observagdes de torres de fluxo de gases (BAKER et al., 2008; RESTREPO-COUPE et
al., 2013). Recentemente, observagdes in situ demonstraram que o aumento da produtividade na
estagdo seca observada na Floresta Nacional do Tapajos ¢ determinado primeiramente por fatores
biologicos como eficiéncia fotossintética e padrao fenoldgico (WU et al., 2016). Apesar dos
importantes avangos sobre essa questdo, o conhecimento atual ainda ¢ insuficiente para avaliagdo

e quantificagdo realista da contribuicdo da vegetacdo arbdorea em diferentes escalas temporais e
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espaciais na produtividade primaria da floresta. Dessa forma, investigar processos relacionados a
variacdo sazonal das atividades fonte-dreno, permitem melhor compreensao do ecossistema e da
contribuicdo da floresta quanto ao balanco e de como a vegetacdo podera responder as mudancgas
climaticas (WURTH et al., 2004). Por esta razdo, entender “como plantas estocam e alocam
carbono para o crescimento e sobrevivéncia tem sido interesse central de fisiologistas e ecologos,
pois a diversidade de estratégias para usar e alocar carbono sdo conectadas as teorias ecologicas e
evolutivas de custo-beneficio e particionamento de nicho” (DIETZE et al., 2014, pp. 668).

Na Amazonia, o particionamento de nicho entre arvores que ocupam diferentes posigdes na
estrutura vertical da floresta (estratos) tem sido observado em relagao ao uso da luz (STARK et al.,
2015), aquisicao e uso da agua (NEPSTAD et al., 1994; IVANOV et al., 2012; GIARDINA et al.,
2018; BRUM et al., 2019) e padrdes fenoldgicos (SMITH et al., 2019). Esses estudos demostraram
que a habilidade das plantas em competir pela dgua e pela luz afeta fortemente a distribui¢ao das
espécies na comunidade. Nesse sentido, sabe-se que as estratégias hidrdulicas de arvores que
ocupam diferentes estratos do perfil vertical da floresta divergem (Capitulo 1, BRUM et al., 2019),
mas como e o quanto essas diferencas afetam o balanco de carbono e ciclo hidrolégico do
ecossistema ¢ ainda pouco claro.

O decréscimo na absor¢do de carbono implica em redu¢do do crescimento (SALA;
WOODRUFF; MEINZER, 2012). Em alguns casos, dependendo da intensidade e duracdo da seca,
pode ocorrer morte por falta de carbono, pois a redugdo do suprimento para fotossintese e
consequente restrigdo da mobilizagdo de carboidratos ndo estruturais dentro da planta, podera ser
menor que a demanda para processos metabdlicos essenciais como respira¢do, crescimento e
mecanismos de defesa (MCDOWELL, 2011).

Discussodes sobre a dinamica de carboidratos nao estruturais (CNE — compostos organicos
de carbono produzidos pela fotossintese e armazenados na forma ndo estrutural na biomassa da
planta (MARTINEZ-VILALTA et al., 2016), enfatizam as multiplas fun¢des desses compostos
no metabolismo central da planta - crescimento, sobrevivéncia e reproducdo (SALA;
WOODRUFF; MEINZER, 2012). A variagdo sazonal da concentracdo dos CNE reflete o balango
entre suprimento (fotossintese) e demanda (crescimento e respira¢io) (MARTINEZ-VILALTA et
al., 2016). Em sintese, a concentragdo de amido ¢ apontada como substincia de reserva para uso
futuro, e agucares soliveis de baixo peso molecular (frutose, glicose e sacarose) tem funcao
imediata (por exemplo, regulagio osmoética) (MARTINEZ-VILALTA et al., 2016). De modo geral,

alta concentracao encontrada em plantas sob condi¢dao hidrica favoravel, tem sido associada a
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formagdo de reserva como medida de precaugdo para uso em periodos desfavoraveis (SALA;
WOODRUFF; MEINZER, 2012). Por outro lado, em condicao de seca, média ou curta, também
pode ocorrer aumento na concentracdo de CNE em o6rgaos vegetativos da planta, seguido de
reducdo do crescimento vegetal e/ou redugdo da fotossintese (WURTH et al., 2004; MCDOWELL,
2011). Esse aumento ¢ atribuido a regulagdao osmética (KOZLOWSKI; PALLARDY, 2002;
CHAVES; MAROCO; PEREIRA, 2003), a integridade do sistema de transporte hidraulico (SALA;
WOODRUFF; MEINZER, 2012) e ao forte controle estomatico associado a redugdao de
crescimento para uso em outros processos vitais (MCDOWELL, 2011; KORNER, 2015). Em razio
das multiplas fungdes de carboidrato ndo estrutural em processos vitais da planta, a avaliacao diaria
e sazonal tem importantes implicagcdes no entendimento da dindmica do carbono e dos mecanismos
de resisténcia e produtividade.

Apesar do avango sobre o conhecimento das fungdes e importincia dos CNE,
principalmente agucares soluveis e¢ amido, ainda hd muitas incertezas sobre a dindmica da
concentracdo desses compostos em diversas escalas temporais e espaciais, assim como em
diferentes condi¢des ambientais (HARTMANN; TRUMBORE, 2016). Nesse sentido, o principal
objetivo desse capitulo foi entender como ¢ a dindmica de carboidratos ndo estruturais (CNE) na
escala diaria e sazonal das folhas de arvores que ocupam diferentes estratos na estrutura vertical da
Floresta Nacional do Tapajos. Foram testadas as seguintes hipoteses. Foi testada a hipdtese de que
a concentracdo de CNE diaria e sazonal ¢ dinamica e dependente da posicao da estrutura vertical

das arvores.

2.2.2 Material e Métodos
2.2.2.1 Area de trabalho

Este estudo foi realizado na Floresta Nacional do Tapajés (54°58°W, 2°510°S), nas
proximidades do km 67 da BR-163, rodovia Santarém-Cuiab4d, no sitio de pesquisa do projeto
Experimento de Grande Escala da Biosfera-Atmosfera na Amazonia (LBA).

Detalhes a respeito da area de estudo podem ser encontrados na se¢do 2.1 item “2.1.2.1

Area de trabalho”, paginas 33-34
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2.2.2.2 Selegao, estrutura vertical da copa e acesso as espécies

A partir de inventario realizado em parcelas permanentes que totalizam 20 ha no sitio de
pesquisa do projeto LBA - Km 67 da Floresta Nacional do Tapajos (Figura 1), foram selecionadas
nove arvores que representam espécies abundantes na area (PYLE et al., 2008), cuja estrutura
vertical da copa ocupa diferentes estratos da floresta.

Detalhes a respeito dos critérios de selecao, da definicdo da estrutura vertical da copa e do
acesso as espécies podem ser encontrados na se¢do 2.1 item “2.1.2.2 Selegdo, estrutura vertical da

copa e acesso as espécies”, paginas 34-39.

2.2.2.3 Periodo de coleta

Para avaliar os padrdes diarios e sazonais de CNE em diferentes condi¢des hidrologicas ao
longo do ano, foram selecionados meses com precipitagdo maior (maio e julho) e menor que 100
mm (agosto, setembro e dezembro) como representativos das estacdes chuvosa e seca, de acordo
com série histdrica estimada por Restrepo-Coupe (20019- dados nao publicados) Figura 23. Nesse
sentido, a estagcdo chuvosa correspondeu aos meses de julho de 2016 e maio de 2017, e a estacao

seca correspondeu aos meses de agosto, setembro e dezembro de 2016.

Figura 23 - Condi¢des microclimaticas mensais para o km 67, FLONA-Tapajos. Precipitagdo média
mensal (a) estimada por satélite TRMM (linhas preta e vermelha) e por sensores de precipitacao (linha
azul) do projeto LBA. Linha preta correspondem a série historica entre 1998 a 2018, linhas azul e vermelha
correspondem ao periodo das coletas dos dados entre 2016 a 2017, respectivamente. CWD (b) calculado a
partir das estimativas de precipitagdo e evapotranspiracao de satélite. Faixa cinza representa desvio padréo.
Siglas representam periodos de coletas em cada estagdo: C: Chuva, S: Seca
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Fonte: Restrepo-Coupe (2019)
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2.2.2.4 Quantifica¢do de carboidrato nao estrutural

Para quantificacao dos CNEs foi selecionado um individuo de cada espécie e de cada um
foram coletadas cinco folhas da posi¢ao superior da copa, maduras e sem sinais de herbivoria e/ou
epifilas. Considerou-se maduras as folhas localizadas entre o terceiro e quarto n6, a partir do apice
do ramo, com coloragdo, expansao e consisténcia caracteristicos de pleno desenvolvimento). As
coletas foram realizadas em dois dias de cada estacdo representativa de diferentes condig¢des
pluviométricas ao longo do ano: estagcdo chuvosa e estagdo seca (Figura 23) e ocorreram a cada 1h
entre 6h e 19h (n=14). Considerando dados faltosos, o numero de folhas para quantificacdo de CNE
na estacao chuvosa foi 428 (dossel n=237; meio do dossel n=96 e sub-bosque n=95) e na estagao
seca foi 414 (dossel n=233; meio do dossel n=100 e sub-bosque n=81), totalizando 842 folhas/ano.

A quantificagcdo de CNE foi feita pelo método enzimatico (SEVANTO et al., 2014). Foram
considerados carboidratos ndo estruturais agucares soluveis de baixo peso molecular (glicose,
frutose, sacarose) e amido (PALLARDY, 2008). Cada folha coletada foi imediatamente inserida
em forno micro-ondas em poténcia maxima por um minuto e para interromper atividades
enzimaticas. Posteriormente, as amostras foram secas em estufa de circulagdo forcada a 80°C por
24 a 48 horas, até obter peso seco constante. Cada amostra foi triturada até obtencao de p6 fino.
Cerca de 12 mg de material vegetal foi adicionado em 1,6 mL de agua destilada por 60 min em
banho-maria a 100 °C. Para decompor CNE total em glicose, uma pequena por¢do do extrato foi
incubada com amiloglucosidase de Aspergillus niger (Sigma-Aldrich,) durante a noite. Para
quantificar aglicares de baixo peso molecular, o restante do extrato foi centrifugado e a conversao
de frutose e sacarose em glicose foi feita utilizando as enzimas invertase, glucose hexokinase
(GHK) e phosphorus glucose (Sigma-Aldrich). A concentragdo de glicose foi entdo determinada
utilizando-se espectrofotometro de microplacas de 96 pocos (BioTek, Epoch). A concentragdo de
amido foi calculada a partir da diferenca entre CNE total menos os agucares de baixo peso
molecular. Os valores de CNE total, agticares soliiveis e amido foram expressos em mg g™ de

matéria seca.
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2.2.2.5 Variaveis microclimaticas

Os padroes das varidaveis microclimaticas precipitagdo, déficit hidrico acumulado
(Cumulative Water Deficit — CWD), radiacdo, temperatura do ar, déficit de pressao de vapor (DPV)
e umidade relativa do ar (UR) foram disponibilizadas pelo LBA e podem ser encontrados na se¢ao

2.1 item “2.1.2.4 Varidveis microclimaticas” paginas 40-42.

2.2.2.6 Analise de dados

Para testar se os padrdes dos CNEs entre os estratos (dossel, meio do dossel e sub-bosque)
na escala diaria e sazonal e se a variagao da concentragcdo dos CNEs de cada grupo difere ao longo
do dia em diferentes estagdes do ano, foi usado Modelo Linear Misto, pois trata os dados de
medidas repetidas ou longitudinais considerando efeitos fixos - varidveis independentes
(tratamento e tempo) e efeitos aleatdrios (covariacdo entre as observagdes do mesmo sujeito em
diferentes momentos) (LITTELL; HENRY; AMMERMAN, 1996a; BLACKWELL; MENDES
DE LEON; MILLER, 2006). Nesse estudo, estrato, hora do dia e estacio do ano foram
considerados efeitos fixos e a concentracdo de CNE foliar de cada individuo efeitos aleatérios —
quando a amostra da populacdo nao representa todas as variagdes da populagdo (GREEN; TUKEY,
1960).

Mais detalhes sobre andlise de dados podem ser encontrados na se¢do 2.1 item “2.1.2.9

Andlise de dados”, pagina 48.

2.2.2.6.1 Padrdes sazonais de amido e agucar soluvel e CNE foliar total

a) Foi aplicado modelo misto para testar as diferencas do agucar soluvel, amido e CNE
total em funcao do estrato, da estagdo e¢ da interacdo estrato x estagdo. Estrato e estagdo foram
varidveis preditoras de efeito fixo (independentes) do agucar soltivel, amido e CNE (varidveis
dependentes). A estagdo do ano foi o fator para medida repetida e o individuo de cada espécie foi
considerado efeito aleatorio. Para essa analise, foi usada a observacdo de cada folha

(n=5)/individuo por estrato para cada hora entre 6-19 (n=14), em cada estagdo do ano (n=4).
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Considerando dados faltosos, as observagdes/ano somaram 842 (Chuva: dossel n= 237, meio do
dossel=n 96 e sub-bosque n=95. Seca: dossel n= 233, meio do dossel=n 100 e sub-bosque n= 81)

para cada variavel dependente.

2.2.2.6.2 Padrdes diarios de actcar soluvel, amido e CNE total em diferentes estagdes

a) Foi aplicado modelo misto para testar as diferencas de a¢tcar solivel, amido e CNE
total em funcdo da hora do dia, do estrato e da interacao hora do dia x estrato para cada estagdo do
ano amostrada. Hora do dia e estrato foram variaveis preditoras de efeito fixo (independentes) do
acucar soluvel, amido e CNE (variaveis dependentes). Hora do dia foi o fator para medida repetida
e individuo de cada espécie foi considerado efeito aleatdrio. Foi avaliado se 1) as curvas didrias de
acucar soluvel, de amido e de CNE de cada estrato foram diferentes ao longo do dia nas estagdes e
se 2) as curvas didrias de agucar soluvel, de amido e de CNE total foi diferente entre os estratos em
cada estacdo. Para essa andlise, foi usada a observagao de cada folha (n=5)/individuo por estrato
para cada hora entre 6-19 (n=14), em cada esta¢dao do ano (n=4). Considerando dados faltosos, as
observagdes/ano somaram 842 (Chuva: dossel n= 237, meio do dossel=n 96 e sub-bosque n= 95.

Seca: dossel n= 233, meio do dossel=n 100 e sub-bosque n= 81) para cada variavel dependente.

2.2.2.6.3 Relagao entre agucar soluvel e amido

a) A relagdo entre agucar soluvel e amido foi avaliada usando correlagdao de Pearson.
Nessa analise foi usada a média de cinco folhas por arvore de cada estrato, para cada hora entre 6-
19 h (n=14) em diferentes estacdes do ano. Considerando dados faltosos, as observagdes/ano
somaram 210 (Chuva: dossel n=57, meio do dossel n=23 e sub-bosque n= 23. Seca: dossel n=59,

meio do dossel n=25, sub-bosque n= 23).
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2.2.3 Resultados
2.2.3.1 Padroes sazonais de acticar soluvel, amido e CNE total

Arvores ocupando diferentes posi¢cdes na estrutura vertical da floresta apresentaram
variagdo na concentragdo de agucares soluveis entre as estacdes chuvosa e seca (F=4,45; p<0,035;
Apéndice E). No entanto, a variagdo entre as estagoes dependeu do estrato (F=15,84; p<0,0001;
Apéndice E). Anélise subsequente (teste post hoc) mostrou que as diferengas entre as estacoes
chuvosa e seca ocorreram apenas para o dossel e para o meio do dossel (Figura 24a). A média da
concentragdo de aglicares soluveis das arvores de dossel reduziu da estagdao chuvosa de 23,78 mg
g para 20,93 mg g'! na estagio seca (p<0,0001). Enquanto para arvores do meio do dossel houve
aumento de 27,54 mg g'! para 32,95 mg g! (p<0,005).

Em relag@o ao amido, as variagdes da concentragdo ocorreram em fun¢do da interacdo entre
estrato e esta¢dao do ano (F=75,93, p<0,0001; Apéndice E). A aplicagdo do teste post hoc mostrou
que a concentracao de amido de todos os estratos diferiu entre a estagdo chuvosa e a seca (dossel
p<0,0001, meio do dossel p<0,0001, sub-bosque p<0,02) (Figura 24b). Contudo, arvores de dossel
e sub-bosque apresentaram padrdo semelhante, onde os dois grupos tiveram aumento na
concentragio de amido na estacio seca: dossel aumentou de 8,17 mg g para 13,42 mg g’!
(p<0,0001) e sub-bosque de 6,36 mg g™ para 9,39 mg g™ (p<0,02), enquanto que para arvores do
meio do dossel a concentracdo de amido entre a estacdo chuvosa ¢ seca reduziu acentuadamente,
cerca de quatro vezes, de 15,47 mg g! para 3,57 mg g (p<0,0001).

A variagdo da concentragdo dos carboidratos nao estruturais (CNE total) ocorreu em funcao
da interagdo estrato versus estacdao (F=6,61, p=0,0014; Apéndice E). O meio do dossel foi o tinico
grupo em que a variagdo de CNE total entre as estagdes foi significativa, com reducao de 43,01 mg

g’ para 36,52 mg g! entre a estacio chuvosa e a seca (p=0,037) (Figura 24c).



Figura 24 — Concentragdo de carboidratos ndo estruturais sazonal em arvores de diferentes estratos: dossel n=5, meio do dossel n=2 e
Sub-bosque n=2. Boxplots representam a distribuicdo das observagdes de a) agucar soluvel foliar, b) amido foliar e c) CNE foliar por estrato para
cada estacdo amostrada (estagdo chuvosa: dossel n=237, meio do dossel n=288 e sub-bosque n=287/ estagdo seca: dossel n=233, meio do dossel

n=285 e sub-bosque n=232), independente da hora do dia da coleta. Linha horizontal em negrito indica a mediana, a parte inferior e superior
indica o primeiro e o terceiro quartil, respectivamente. Linhas verticais estendem-se até os valores maximos e minimos. Circulos representam
outliers. Letras maitsculas diferentes representam diferenca significativa de cada estrato entre as estacdes. Letras mintsculas representam
diferencas significativa entre os estratos em cada estagdo

a b A A A A B ¢
A A B B A A B B a 4 a A

Cae = ' E 4
EP?C' a a a a a a - A B 75 .
[s] . : | ] ]
£ g ; . = Habito
D . ., ! H B
E 50 ! guﬂ . ! . £ 501 EI Dossel
a o : . . % E Meio do dossel
E - E _— l : t 0 . E Sub-bosque
= 261 23 ' 251
o ]
) ég j

0 01 é 0

chuva seca chuva SEC3 chuva seca
Estacdo Estacéo Estacio

Fonte: Autores (2019)

89



90

2.2.3.2 Padroes diarios agucar soluvel, amido e CNE foliar em diferentes estagoes

A concentragao diaria de agucar soluvel em arvores ocupando diferentes posigdes na
estrutura vertical da floresta variou em funcdo da hora do dia nas estagdes chuvosa (F= 5,50;
p<0,0001) e seca (F= 6,05; p<0,0001). Enquanto a interagdo entre estrato e hora afetou a variagao
da concentragao de agucares soliveis apenas na estagao chuvosa (F=2,17; p<0,0013). Os padrdes
diarios da concentragdo de acucar soltivel em diferentes estagdes do ano podem ser visualizados na
Figura 25 e os relatorios dos testes estatisticos no Apéndice F.

Andlise subsequente (teste post hoc) em relagdo as horas do dia mostra que na estagao
chuvosa a concentragdo de agucar soltvel diferiu entre o periodo da manha (6-10h, p<0,0008) e o
periodo da tarde (14-17h, p<0,007). Houve aumento gradativo que variou de 19,35 mg g! no inicio
da manh3, até 32,24 mg g!, as 17h (p<0,0001). Houve ainda diferencas dentro de cada periodo.
Pela manhd ocorreu aumento na concentragdo de aglicar soliivel entre 8h (22,22 mg g') e 11h
(29,60 mg g'!) (p<0,001), enquanto a tarde, entre 16h e 18h (p<0,007), ocorreu reducdo de 26,90
mg g’ para 23,66 mg g'!. Na estacdo seca os padrdes didrios de aglicar soltivel foliar entre manha
e tarde foram similares a estacdo chuvosa, com aumento da concentragdo variando de 23,75 mg g’
'no periodo da manhi (6-10h) a 26,56 mg g! no periodo da tarde (15-16h).

Teste post hoc da interacdo entre estrato e hora do dia mostra que na estacdo chuvosa, a
variagdo do acucar soluvel foliar em fun¢do da hora dependeu do estrato de ocorréncia das arvores.
Foram observadas diferengas entre o periodo da manha e da tarde para o dossel e meio do dossel,
e diferencas dentro do periodo da tarde para o sub-bosque. As respostas dos grupos foram
convergentes. Em drvores de dossel houve aumento de 14,31 mg g'! as 6h para 28,53 mg g'! as 15h
(p<0,007). Para o meio do dossel o aumento ocorreu entre 7-10h e 16-17h (p<0,001), com variacao
entre 22,63 a 22,36 mg g’ pela manhi e 30,82 a 35,84 mg g! a tarde. Enquanto para o sub-bosque
o aumento de 19,72 mg g! para 33,65 mg g! ocorreu entre 13h e 16h (p<0,002) (Figura 25).
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Figura 25 — Concentracdo diaria de agticar soltivel foliar em arvores de diferentes estratos: dossel n=5, meio do
dossel n=2 e Sub-bosque n=2. Circulos representam a média de agucar soluvel foliar por estrato para cada hora do
dia entre 6-19 h (n=14) em diferentes estagdes do ano. Linhas inteiras verticais representam desvio padrdo. Linhas

inteiras horizontais representam suavizagdo exponencial em ano normal
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Fonte: Autores (2019)

As variacoes de amido foliar ocorreram em fun¢do da hora do dia nas esta¢des chuvosa (F=
2,52; p<0,0001) e seca (F=1,93; p<0,0025). Além disso, também houve efeito da interagdo estrato
versus hora nas variagdes de amido foliar nas duas estagdes amostradas nesse estudo: chuvosa (F=
2,63; p<0,0001) e seca (F= 2,22; p<0,0012). Os padrdes diarios da concentragdo de amido em
diferentes estagdes do ano podem ser visualizados na Figura 26 e os relatorios dos testes estatisticos
no Apéndice F.

Analise subsequente do teste post hoc mostra que na estagdo chuvosa e na seca houve
diferencas somente entre o periodo da manha. Enquanto na estagdo chuvosa houve reducao do
amido de 15,95 mg g! para 13,44 mg g'!' entre 9h e 11h (p<0,05). Na estaciio seca foi observado
um aumento maior que 100% entre 6h e 8h, de 6,68 mg g'! para 14,77 mg g (p<0,01) (Figura 26).

Teste post hoc da interagdo entre estrato e hora mostrou que na estacdo chuvosa as
diferencas na concentracdo de amido foliar em funcdo da hora ocorreram para o dossel e sub-
bosque. Para o dossel as variagdes do amido ocorreram entre o periodo da manha e da tarde entre
9-11h e 14-18h (p<0,0025). Foi observado aumento expressivo entre os dois periodos, com
variagdo de 2,71 mg g a 5,44 mg g'! pela manhi e de 8,59 mg g a 13,35 mg g! no periodo da
tarde. Por outro lado, para o sub-bosque a diferencga na concentragao de amido foliar ocorreu apenas

no periodo da manha, entre 6h e 9h (p<0,013) e entre 9h-11h (p<0,019). A maior concentracao de
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amido ocorreu as 9h (17,04 mg g!), enquanto menores valores ocorreram as 6h (2,91 mg g™') e as
11h (3,56 mg g'). Na estagdo seca, as variagdes do amido ocorreram apenas para o dossel,
ocorrendo aumento maior que 100% entre 6h (8,14 mg g') e 16h (16,50 mg g'!) (p<0,002) (Figura
26).

Figura 26 - Concentracdo diaria de amido foliar em arvores de diferentes estratos: dossel n=5, meio do dossel n=2
e Sub-bosque n=2. Circulos representam a média de amido foliar por estrato para cada hora do dia entre 6-19 h
(n=14) em diferentes estagdes do ano. Linhas inteiras verticais representam desvio padrao. Linhas inteiras
horizontais representam suavizagdo exponencial em ano normal
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Em relacdo a concentracdo de CNE total, resultados do modelo linear misto mostrou que
houve efeito da hora do dia sobre as variagdes de CNE nas estagdes chuvosa (F= 5,04; p<0,0001)
e seca (F=4,15; p<0,0001). Contudo, o efeito da interacao estrato versus hora ocorreu apenas na
estacdo chuvosa (F= 2,66; p<0,0001). Os padrdes didrios da concentracdo de CNE em diferentes
estagdes do ano podem ser visualizados na Figura 27 e os relatérios dos testes estatisticos no
Apéndice F.

Anadlise subsequente (teste post hoc) mostra que na estagdo chuvosa e na estagdo seca, as
variagdes na concentragdo de CNE total ocorreram no periodo da manha e entre o periodo da manha

e da tarde. Na estagdo chuvosa, houve aumento de CNE total a partir das 9h (43,00 mg g!), em
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relacdo as 6h (28,64 mg g, p<0,0051). Aumento progressivo ocorreu entre 14h e 17h, onde a
concentragio de CNE variou de 38,60 mg g' a 43,25 mg g, diferindo dos menores valores
encontrados as 6h (28,64 mg g!, p<0,01) e 7h (29,86 mg g™!, p<0,0001). Na estagiio seca, houve
aumento de CNE total de 31,88 mg g as 8h para 43,00 mg g as 9h (p<0,04), onde maior
concentracdo de CNE foi observada. A partir das 9h, houve reducao de NSC as 14h para 38,00 mg
g (p<0,05), cujo valor se manteve até as 16h (p<0,0018) (Figura 27).

Teste post hoc da interacdo entre estrato e hora mostra que na estacdo chuvosa as variagdes
de CNE total em fun¢do da hora ocorreram apenas para o meio do dossel, entre manha e tarde.
Houve aumento expressivo da concentracao de CNE entre esses periodos, com variagao de 23,87

mg g'a 29,26 mg g'6-7h, as 6-7h para 62,01 a 49,97 mg g as 11-17h (p<0,01) (Figura 27).

Figura 27 - Concentracdo de CNE diario em arvores de diferentes estratos: dossel n=5, meio do dossel n=2 e Sub-
bosque n=2. Circulos representam a média de CNE foliar por estrato para cada hora do dia entre 6-19 h (n=14) em
diferentes estagdes do ano. Linhas inteiras verticais representam desvio padrdo. Linhas inteiras horizontais
representam suavizagao exponencial em ano normal
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2.2.3.3 Relacgao entre acucar soluvel e amido

Resultados da correlagdo de Pearson (Figura 28, Tabela 10) mostraram que em plantas do

dossel, 45% da variacao diaria da concentracao de agucar soluvel nas diferentes estacdes do ano,
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esta relacionada negativamente a variacdo da concentragdo de amido (p<3,21E-07; r= -0,45).
Plantas de meio do dossel, também apresentaram relagao negativa da concentracao diaria e sazonal

entre acucar solivel e amido (p<0,008; r=-0,37). Nao foi observada relacdo para espécies de sub-

bosque (p<0,389; r=-0,13).

Figura 28 - Relacdo linear entre acucar soluvel e amido ao longo do dia, em arvores de diferentes estratos: dossel

n=5, meio do dossel n=2 e sub-bosque n=2. Circulos representam a média de agticar soliivel e amido por arvore

de cada estrato, para cada hora entre 6-19 h (n=14) em diferentes estagdes do ano. (Chuva: dossel n=57, meio do
dossel n=23 e sub-bosque n= 23. Seca: dossel n=59, meio do dossel n=25, sub-bosque n=23)
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Tabela 10 - Resultados da correlagdo linear de Pearson entre agticar soltivel e amido didrio por estrato. p:
teste de significancia/ r=coeficiente da correlagdo de Pearson

Estrato Correlagdo linear de Pearson
P r
Dossel 3,21E-07 -0,45
Meio do dossel 0,008 -0,37
Sub-bosque 0,389 -0,13

Fonte: Autores 2019
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2.2.4 Discussao

Pela primeira vez avaliou-se padrdes didrios e sazonais de alta resolucao temporal da
concentragdo de CNE foliar em arvores da floresta Amazonica com diferentes estratégias de uso
da dgua (IVANOV et al., 2012; BRUM et al., 2019) e luz (STARK et al., 2015; SMITH et al.,
2019). Os resultados encontrados mostraram que a concentragdo de CNE foliar variou em fungao
da estacdo do ano e/ou da hora do dia. No entanto, esse efeito ndo foi o mesmo para as arvores no
perfil vertical da floresta, sugerindo que esses ambientes, e os atributos associados das arvores para
sobreviver nesse regime microclimatico de dgua e de luz, interferem na dinamica de sintese e uso
de CNE foliar. Adicionalmente, constatou-se particionamento diario e sazonal dinamico entre a
concentragdo de agticares soltiveis e amido (Figura 28). Isso sugere que a concentragdo de CNE
total foliar ¢ o resultado do sincronismo entre a producao de compostos para atender demandas de

uso imediato versus demandas de uso a longo prazo.

2.2.4.1 Padrdes diarios e sazonais de CNE foliar (agtcar soltivel e amido)

Os padrdes diarios e sazonais de acucares soluveis e amido foliares, variam no perfil vertical
da floresta, indicando que a dindmica de sintese e uso dos CNEs difere de acordo com o eixo de
disponibilidade de agua e luz em cada microambiente em que plantas dos diferentes estratos
ocorrem. De modo geral, arvores de dossel e sub-bosque apresentaram padrao de resposta didrio e
sazonal similares, enquanto arvores do meio dossel divergiu dos demais grupos. Os resultados
sugerem que para o dossel e o sub-bosque o metabolismo foliar relacionado ao C ndo foi limitado
pela seca, mas o contrario pode ter ocorrido para o meio do dossel. A dindmica de sintese e uso do
estoque de compostos de CNEs tém finalidades especificas para cada grupo, mas os mecanismos

especificos para compreender essas finalidades ainda precisam ser explorados.

2.2.4.1.1 Acucar soluvel

As variagOes da concentragdo de agucar soltvel de arvores do dossel, meio do dossel e sub-

bosque dependeram da hora do dia e da estagdo do ano e foram divergentes entre os grupos. Na
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estacdo seca, enquanto agucar soltivel reduziu em plantas de dossel e sub-bosque, houve aumento
em plantas do meio do dossel, sugerindo que no perfil vertical da floresta, o metabolismo de CNEs
varia no eixo de disponibilidade de dgua e luz. O aumento de agticares soluveis nas folhas ¢, em
geral, associado a regulacdo osmdtica, onde a capacidade de mobilidade via floema atende a
manutengdo do metabolismo de fungdes fisiologicas imediatas e/ou de curto prazo (CHAVES;
MAROCO; PEREIRA, 2003; MARTINEZ-VILALTA et al., 2016). Adicionalmente, o aumento
de acucar soluvel sugere que houve deplecao de amido e ocorre independente do grau de estratégia
iso/anisohidrica, porém em plantas isohidricas a reducdo do amido ¢ mais acentuado
(WOODRUEFF et al., 2015), especialmente se a seca for intensa e/ou prolongada (MCDOWELL,
2011).

2.2.4.1.2 Amido

Para todos os estratos e em todas as estagdes, a concentracao de amido variou com o ciclo
circadiano. Considerando que a sintese de agucar soluvel é recente, enquanto amido ¢ mais tardia
(DIETZE et al., 2014), o aumento de amido em arvores de dossel e sub-bosque, principalmente no
periodo da tarde e na estacdo seca, pode ser um indicativo de que os processos de estoque
relacionado a formacdo de reserva nos cloroplastos ndo foram prejudicados pela seca, portanto,
maior concentracdo de amido no fim da tarde € esperado para folhas em funcionamento normal.
(LAMBERS; CHAPIN; PONS, 2008). Thalmann; Santelia (2017) apontaram diversos trabalhos
em que a concentracdo de amido reduz em resposta a estresses abioticos. O padrdo observado aqui
a respeito do aumento de amido na seca, pode ser uma evidéncia de que nesse periodo arvores de
dossel e arvores do sub-bosque mantém o funcionamento foliar normal, portanto, para esses grupos
a fotossintese ndo foi limitada durante a seca sazonal no ano amostrado. Esses resultados
corroboram os trabalhos anteriores que relacionam o aumento da produtividade na Flona-Tapajos
no final da estacdo seca a fenologia foliar, onde em muitas espécies de dossel ocorre a producdo de
novas folhas com alta eficiéncia fotossintética (WU et al., 2016). Por outro lado, uma hipotese
alternativa ¢ que o aumento da concentracdo de amido sob seca moderada pode indicar restrigdes

estomaticas (KORNER, 2015; MCDOWELL, 2011; WURTH et al., 2004). Nesse caso, 0 aumento
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do amido nas folhas estd associado a redugdo de crescimento e por isso Wiirth et al. (2004)

considerou que a fotossintese ¢ menos afetada que o dreno.

2.2.4.1.3 Relagdo entre agucar solivel e amido

A relagdo entre os diferentes compostos de CNE observada para os grupos na escala diaria
e sazonal indica que o aumento da concentracdo de amido estd relacionado a redugdo da
concentragdo de acucares soluveis, sugerindo que as distintas funcdes dessas substincias
influenciam na dindmica didria e sazonal das suas concentragdes. Isso sugere que a concentracao
de CNE total ¢ o resultado do sincronismo entre a produ¢do de compostos para atender demandas
de uso imediato versus compostos para uso tardio (CHAPIN; SCHULZE; MOONEY, 1990). De
modo geral, a concentragdo de amido ¢ apontada como substancia de reserva para uso futuro, como
por exemplo, investimento em crescimento, enquanto agucares soliveis de baixo peso molecular
(frutose, glicose e sacarose) atenderia funcdo imediata, por exemplo, regulacdo osmotica
(MARTINEZ-VILALTA et al., 2016). Nesse sentido, os resultados encontrados aqui podem ser
indicativo de que na escala temporal didria, ha uma combina¢ao de CNE sintetizados recentemente
e de reservas anteriormente armazenadas (RICHARDSON et al., 2015). A dinamica da
concentragdo diaria dos CNE também foi verificada por Tixier et al. (2018), os quais associaram a
idade e a posi¢do na copa dos tecidos avaliados, como sendo fatores essenciais para duragdo e

magnitude da concentragdo dos compostos aos padroes observados.

2.2.5 Conclusao

A concentra¢do de CNE em arvores com estratégias de uso da dgua distintas tem forte efeito
da hora do dia e dependem da estagdao do ano. No entanto, o efeito desses fatores sobre os padroes
diarios e sazonais da concentracdo dos agticares varia no perfil vertical da floresta, o qual possui
variagdo na disponibilidade de dgua, luz e DVP. Enquanto para arvores de dossel e sub-bosque a
fotossintese parece ndo ser limitada pela seca, o oposto ocorre para arvores do meio do dossel
arvores. Os mecanismos especificos para compreender os padrdes observados ainda precisam ser

explorados. De modo geral, a interpretacdo do que representa a concentracdo de CNE ¢ desafiadora
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e altamente controversa, em parte, devido a complexidade e/ou aos diversos mecanismos e
determinantes da sintese desses compostos, os quais variam em funcao da escala temporal, espécie

e orgdo em questao.

3 CONSIDERACOES FINAIS

Nesse estudo foi possivel demostrar que arvores que ocupam diferentes posi¢cdes no perfil
vertical da floresta possuem estratégias de uso da agua divergentes, onde a regulacao das trocas
gasosas pelos estomatos e a manutengdo do potencial hidrico foliar estdo associados a
vulnerabilidade do xilema ao embolismo e a tolerancia a perda do turgor foliar. Foi ainda possivel
propor um modelo tedrico sobre os limites de potencial hidrico em que pode ocorrer resisténcia
estomatica maxima e¢ minima para a comunidade. Adicionalmente, foi demostrado que a
concentragdo de CNE foliar também varia no ambiente microclimatico de disponibilidade de agua
e de luz, mas os mecanismos especificos para compreender esse processo ainda precisam ser
investigados. Esses resultados t€ém importantes contribui¢des para o avanco do conhecimento
cientifico relacionado ao entendimento ecohidrologico e dinamica de carbono foliar de arvores da
Floresta Nacional do Tapajds. Especificamente, como a condutancia estomatica influencia a
diversidade funcional em uma floresta tropical na Amazdnia com forte sazonalidade da
precipitagdo. Além disso, poderdo contribuir para representacdes mais realistas de condutancia
estomatica em modelos de dinamica de vegetagdo, permitindo maior precisdo nas previsoes nos
modelos, melhorando nossa compreensdo sobre o funcionamento da floresta tropical em resposta
as mudangas climaticas globais, especialmente quanto ao ciclo da dgua e do carbono.

Florestas tropicais sdo altamente diversas. No caso da Floresta Amazonica, a alta
diversidade relacionada a vegetacao e a grande heterogeneidade ambiental, limita uma amostragem
representativa in situ acerca de respostas fisiologicas das plantas. Por exemplo, o intenso e laboroso
esforco para acessar arvores de dossel e meio do dossel, associada a alta umidade e temperatura do
ar, chuvas intensas e repentinas e insetos, restringem a amostragem espacial e temporal dos
individuos. No entanto, considerando a lacuna de conhecimento relacionado ao funcionamento
ecofisiologico desse ecossistema, os avangos no conhecimento cientificos sdo enormes. No

entanto, extrapolagdes devem ser feitas com cautela, devido a heterogeneidade ambiental da



99

Amazonia e variagdes intraespecificas ndo consideradas neste estudo, previsdes sobre dindmica da

vegetacao podem ser sub ou superestimadas.
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