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RESUMO GERAL

O sucesso de lianas em florestas tropicais sazonalmente secas é explicado por uma vantagem
competitiva em relacdo as demais formas de crescimento. Lianas possuem sistema hidraulico
eficiente, com vasos largos e compridos, e raizes profundas que conseguem absorver agua das
camadas mais profundas do solo, garantindo a fixacdo de carbono e a manutencdo de altas taxas
de crescimento durante o periodo seco. Em ambientes semiaridos, a ocorréncia e a abundancia de
lianas sdo menores, podendo ser considerado o extremo seco de distribuicdo dessa forma de
crescimento. Nos acreditamos que o sistema hidraulico eficiente de lianas € bastante vulneravel a
cavitacdo induzida por seca em ambientes aridos e semiaridos, o que diminuiria a capacidade
competitiva. Entretanto, evidéncias empiricas que suportem essa ideia sdo marcadamente
escassas. Nosso principal objetivo foi analisar se as caracteristicas morfofisiologicas do sistema
hidraulico, a dindmica foliar e as relagdes hidricas foliares podem explicar a ocorréncia e a
abundancia de lianas em ambientes semiaridos. No capitulo 1, analisamos a arquitetura hidraulica
do xilema ao longo do continuo raiz-caule-ramos de trés lianas congéneres que ocorrem com
abundancias contrastantes em duas areas semiaridas com diferencas nas caracteristicas estruturais
dos solos e no déficit de pressdo de vapor do ar (VPDa). Mensuramos a densidade da madeira
(DM), area da seccdo transversal ocupada por parénquima (Ap), fibras (Af) e vasos (Av),
densidade de vasos (N), diametro médio (d) e maximo (dmax) dos vasos, didmetro das pontoagdes
das paredes dos vasos (dpit), densidade de pontoagdes (Npit), didmetro hidraulico (Dh) e
condutividade hidraulica potencial (Kp) em ramos, caule e raiz. Evidenciamos que as lianas
apresentaram duas zonas de seguranca hidraulica, uma nas raizes e outra nos ramos, diferindo do
usualmente descrito para arvores cuja seguranc¢a hidraulica é crescente das raizes aos ramos.
Nossos resultados indicaram que a diminuicdo da Kp e o aumento da seguranca hidraulica nos
ramos e raizes demonstraram haver convergéncia funcional entre as trés espécies. No capitulo 2,
comparamos a profundidade do sistema radicular, a dinamica foliar, o potencial hidrico foliar
sazonal (Wiear) € a resisténcia a cavitacdo (Pso) entre as espécies, principais caracteristicas que séo
utilizadas para explicar o padréo de distribuicdo e abundancia de lianas. Os nossos resultados sao
contrastantes com o comumente descrito para lianas. Em sintese, evidenciamos que, todas as
espécies, apresentaram raizes superficiais, alta variagdo no potencial hidrico foliar na madrugada
(Wpredawn) entre os periodos chuvosos e seco, deciduidade foliar em resposta ao estresse hidrico do
solo e a0 VPDgr e maior resisténcia a seca (Pso). A maior resisténcia a cavitacdo e a deciduidade
foliar aumentam a resisténcia a seca nas lianas, porém limitam a fixacdo de carbono ao periodo
chuvoso. Uma vez que suas raizes sdo superficiais, e a deciduidade foliar impede o ganho de
carbono e o crescimento durante o periodo seco, principal vantagem competitiva em relacdo as
arvores em outros ambientes sazonais, a abundancia de lianas deve ser menor.

Palavras-chave: xilema, densidade da madeira, condutividade hidraulica potencial, resisténcia a
seca, deciduidade foliar, vulnerabilidade & cavitagéo.



ABSTRACT

The success of lianas in seasonally dry tropical forests is explained by a competitive advantage
over other growth forms. Lianas have efficient hydraulic system, with wide and long vessels, and
deep roots that can absorb water from the deeper layers of the soil, ensuring carbon fixation and
maintenance of high growth rates during the dry season. In semiarid environments, the
occurrence and abundance of lianas are smaller and can be considered the dry extreme
distribution of this growth form. We believe the efficient hydraulic system of lianas is quite
vulnerable to cavitation induced-drought in arid and semiarid environments, which would
decrease the competitiveness. However, empirical evidence to support this idea are remarkably
scarce. Our main goal was to analyze if the physical and physiological characteristics of the
hydraulic system, leaf dynamics and leaf water relations, may explain the occurrence and
abundance of lianas in semiarid environments. In Chapter 1, we analyzed the hydraulic
architecture of xylem along the continuum root-stem-branches three congener’s lianas occurring
with contrasting abundances in two semiarid areas with differences in the structural
characteristics of the soil and vapor pressure deficit of the air (VPDair). We measured the wood
density (WD), the cross-sectional area occupied by parenchyma (Ap), fiber (Ar) and vessels (Av),
vessel density (N), average vessel diameter (d) and maximum (dmax), pit diameter in the vessel
walls (dpit), pits density (Npit), the hydraulic diameter (Dh) and potentially hydraulic conductivity
(Kp) in branches, stems and roots. We show that lianas presented two hydraulic safety zones, one
in the roots and the other in the branches, different from usually described for trees with a
hydraulic safety is growing from the roots to the branches. Our results indicated that the decrease
in Kp and an increase in the safety of the hydraulic branches and roots demonstrated a functional
convergence of the three species. In Chapter 2, we compared root system depth, leaf dynamics,
seasonal leaf water potential (Wiear), and cavitation resistance (Pso) between species, key features
that are used to explain the pattern of distribution and abundance of lianas. Our results are
contrasting with the commonly described for lianas. In summary, we observed that all species had
shallow roots, high variation in leaf water potential at dawn (Wpredawn) between the rainy and dry
seasons, leaf deciduousness in response to soil water stress and VPD,ir and greater drought
resistance (Pso). The greatest resistance to cavitation and leaf deciduousness increase resistance to
drought in lianas, but limit carbon fixation to the rainy season. Once your roots are shallow, and
leaf deciduousness prevents carbon gain and growth during the dry season, the main competitive
advantage over other trees in seasonal environments, the abundance of lianas should be less.

Keywords: xylem, wood density, potential hydraulic conductivity, drought resistance, leaf fall,
vulnerability to cavitation.
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Introducéo geral

Compreender os padrdes de distribui¢do e abundancia dos organismos em escalas global,
regional e local, além dos mecanismos responsaveis por tais padrdes, continua sendo um dos
principais objetivos da Ecologia (Whittaker et al. 2001; Engelbrecht et al. 2007; Schnitzer &
Bongers 2011; Stein et al. 2014). Na regido tropical, a precipitacdo anual e a sazonalidade sdo os
fatores que mais influenciam a distribuicdo de espécies vegetais (Gentry 1995; Clinebell et al.
1995; Antonelli & Sanmartin 2011). A maioria dos organismos aumenta em abundancia com o
aumento da precipitacdo média anual e a diminui¢do da sazonalidade (Mittelbach et al. 2007).
Curiosamente, as trepadeiras lenhosas (lianas) apresentam padréo de distribuicdo e abundancia
inverso aos demais grupos de plantas. Schnitzer (2005), utilizando um conjunto de dados que
incluiu 66 florestas tropicais, demonstrou que as lianas aumentam em abundancia com a

diminuicéo da precipitagdo media anual e 0 aumento da sazonalidade.

A explicacdo mecanicista para o padrdo de distribuicdo e abundancia de lianas consiste na
presenca de um sistema hidraulico eficiente e raizes profundas, que acessam estoques de aguas
profundas do solo e garantem altas producdes fotossintéticas e taxas de crescimento,
principalmente durante o periodo seco (Schnitzer 2005; Zhu & Cao 2009; Johnson et al. 2013).
Essas caracteristicas proporcionam uma vantagem competitiva das lianas em relacdo as demais
formas de crescimento (Cai et al. 2009; Schnitzer & Bongers 2011). De acordo com Schnitzer
(2005), o beneficio de manter altas taxas de crescimento durante o periodo seco, permite as lianas
aumentar em abundancia em florestas sazonais quando comparadas as florestas assazonais, uma

vez que essa vantagem competitiva seria ausente.

As lianas sdo componentes importantes de florestas tropicais (Gerwing 2004; Wright et
al. 2004) que adicionam complexidade arquitetural (DeWalt & Chave 2004), e representam cerca
de 25% das espécies de plantas lenhosas (Schnitzer & Bongers 2002; Schnitzer 2005). Elas
apresentam crescimento em altura dependente da sustentacdo mecéanica fornecida por arvores
para atingir o dossel da floresta (Putz & Windsor 1987; Schnitzer & Bongers 2002) e, por essa
razdo, investem o minimo na producéo de tecidos de sustentacdo. Quando comparadas as arvores,

as lianas possuem caules estreitos, rapido crescimento em altura, alta producdo de folhas e
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sistemas radiculares profundos (Ewers & Fisher 1991; Condom et al. 1992; Schnitzer 2005).
Essas caracteristicas favorecem a absorcdo de agua e nutrientes do solo e o ganho de carbono
pela fotossintese, aumentando sua capacidade competitiva em relagdo as demais formas de
crescimento (Condom et al. 1992; Zhu & Cao 2009).

Embora as lianas sejam uma importante forma de crescimento em florestas tropicais,
pouca atencdo tem recebido em ambientes aridos e semiaridos (Putz & Windsor 1987; Schnitzer
2005; Masrahi 2013). Teoricamente, a abundancia de lianas € baixa nas florestas que ocorrem
nesses ambientes (Schnitzer 2005). Entretanto, mesmo com todo conjunto de evidéncias
fornecido por Schnitzer (2005) que permite testar hipoteses acerca da relacdo entre caracteristicas
morfofisioldgicas e a abundancia de lianas (ver Cai et al. 2009; Zhu e Cao 2009; van der Sande et
al. 2013; Johnson et al. 2013), estudos utilizando esse tipo de abordagem para ambientes aridos e
semiaridos ainda sdo escassos. Principalmente, estudos que analisem a resisténcia a seca em

lianas e os possiveis mecanismos que limitam a sua ocorréncia e abundancia nesses ambientes.

Em ambientes semiaridos, a disponibilidade de 4gua no solo € o maior fator limitante ao
crescimento de plantas, distribuicdo e abundancia de espécies e funcionamento dos ecossistemas
(Reynolds et al. 2004; Engelbrecht et al. 2007; McDowell et al. 2008; Poorter & Markesteijn
2008; Comita & Engelbrecht 2009). De acordo com Chaves et al. (2002), a disponibilidade de
agua é considerada um fator seletivo de espécies em ambientes sazonalmente secos por afetar
processos fisioldgicos e ecoldgicos, como o transporte de agua e as trocas gasosas. Assim, a
ocorréncia e o estabelecimento de uma espécie em ambientes aridos e semiaridos dependem das

suas adaptacdes a seca (Poorter & Markesteijn 2008).

A resisténcia a seca é a capacidade que os individuos possuem de sobreviver a dessecacao
durante o periodo seco, minimizando suas taxas de crescimento e o fitness (Engelbrecht & Kursar
2003). As estratégias para lidar com a dessecagdo ao longo do periodo seco séo de tolerancia e
evitacdo (Markesteijn & Poorter 2009). A tolerdncia & seca consiste na manutencdo do
funcionamento da planta durante o periodo seco, mantendo a condutividade hidraulica,
resisténcia do xilema a cavitagdo, manutencdo das trocas gasosas, e sobrevivéncia celular em
baixos conteidos de agua e potencial hidrico foliar (Tyree et al. 2003). Por outro lado, a evitagao
a seca ocorre pelo aumento a acessibilidade de agua profunda, pelo desenvolvimento de sistemas

radiculares profundos (Slot & Poorter 2007) e/ou pelo aumento na conservagdo da agua, como
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por exemplo, a deciduidade foliar ao longo do periodo de déficit hidrico (Borchert 1994). Assim,
as estratégias de resisténcia a seca sao diferenciadas por meio de caracteristicas morfologicas,

fisiologicas e ecoldgicas de cada espécie (Markesteijn & Poorter 2009).

A arquitetura hidraulica consiste no conjunto de parénquima, fibras e elementos de vasos
ou traqueides, que conduz &gua através do continuo solo-planta-atmosfera de forma passiva,
movida pela diferenca de potencial hidrico entre o solo e a atmosfera (Hacke & Sperry 2001). A
eficiéncia da condutividade hidraulica do xilema é inversamente relacionada a resisténcia a
cavitacdo (Baas et al. 2004; McCulloh & Sperry 2005; Sperry et al. 2008). A eficiéncia hidraulica
é expressa pela condutividade especifica (Ksem mg mm kPa™s™). Enquanto a seguranca consiste
na resisténcia do sistema hidraulico ao embolismo, expressado pelo potencial hidrico (em MPa)

em que ocorre 50% de perda de condutividade hidraulica, denominado Pso (Tyree et al. 1994).

A arquitetura hidraulica de lianas é bastante peculiar e apresenta caracteristicas estruturais
ligadas ao habito escalador (Carlquist 2001). As variacdes cambiais representam uma
caracteristica anatbmica chave para lianas (Carlquist 2001; Pace et al. 2009). Ao longo do
crescimento secundario do xilema, o cdmbio apresenta descontinuidades em sua atividade,
produzindo um tecido que mistura por¢cdes com paredes celulares mais delgadas e por¢des com
paredes celulares mais espessas (Pace et al. 2009). Essa atividade anémala do cambio é
responsavel pelo aumento da flexibilidade do caule em lianas (Rowe et al. 2004; Isnard & Silk
2009), necessario para que o caule possa torcer sem danificar o xilema (Carlquist 2001).

Ao longo de sua histdria evolutiva, as lianas diminuiram os tecidos de suporte e
aumentaram os tecidos de condutividade e armazenamento de agua e nutrientes (Angyalossy et
al. 2012). Assim, no xilema de lianas, € comum a presenca de vasos longos largos, grandes
quantidades de parénquima e pequenas proporc¢des de fibras longas (Carlquist 1985; Brandes &
Barros 2008; Angyalossy et al. 2012; Carlquist 2012). Além disso, lianas possuem caules
estreitos, 0 que proporciona uma area de xilema muito menor do que as arvores que lhes dédo
suporte (Ewers & Fisher 1991). De acordo com Carlquist (1985), Ewers et al. (1990) e Lima et
al. (2010), as lianas compensam essa reduzida area de xilema produzindo vasos longos e largos, o
gque comumente gera alta eficiéncia no transporte de 4gua (Gutierrez et al. 2009; Jiménez-Castillo

& Lisk 2013). Essas caracteristicas aumentam a eficiéncia hidraulica e a flexibilidade do caule,
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diminuem os riscos de danos mecanicos e aceleram a recuperacdo de danos no sistema condutor
(Brandes & Barros 2008).

A alta eficiéncia hidraulica em lianas gera um sistema hidraulico muito vulneravel a
cavitagdo (Ewers et al. 1990; Zhu & Cao 2009; van der Sande et al. 2013). Lianas séo
extremamente sensiveis ao estresse hidrico do solo e, portanto, pouco resistentes a seca
(Clearwater & Clark 2003; Andrade et al. 2005; Johnson et al. 2013). Assim, em ambientes
semiaridos, o sistema vascular eficiente e pouco resistente a seca de lianas (van der Sande et al.
2013; Johnson et al. 2013), que é beneficiado em solos com alguma disponibilidade hidrica, pode
tornar-se altamente vulneravel a cavitacdo devido ao estresse hidrico sazonal do solo, o que

poderia aumentar a mortalidade e diminuir a abundéncia de lianas.

Se a abundancia de lianas € determinada por ajustes entre as caracteristicas
morfofisioldgicas e 0 ambiente, podemos esperar que variacdes na disponibilidade de recursos
entre ambientes gerem diferencas significativas entre espécies congéneres (maior proximidade
filogenética). Nesta tese, estudamos a arquitetura hidraulica, as relacfes hidricas foliares e a
dindmica foliar de lianas congéneres que ocorrem em ambientes semiaridos com diferencas nas
caracteristicas estruturais do solo e no volume de precipitacdo, além disso identificar
caracteristicas morfoldgicas, fisiologicas e ecologicas relacionadas a resisténcia a seca. Nosso
objetivo principal foi analisar se as caracteristicas do sistema hidraulico de lianas poderiam
determinar a abundancia de lianas em ambientes semiéridos. As seguintes questfes foram

propostas:

1. Lianas que ocorrem em ambientes semiaridos apresentam caracteristicas anatbmicas do
xilema voltadas a eficiéncia ou a seguranca hidraulica?

2. Como a disponibilidade de agua no solo pode influenciar a area de copa e as relacdes
hidricas foliares em lianas?

3. Quais 0s mecanismos que podem restringir a abundancia de lianas em ambientes
semiaridos?

4. O que explica as variagdes na abundancia de lianas em ambientes semiaridos

considerando uma escala regional?
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As questbes de pesquisa foram abordadas e discutidas nos capitulos seguintes. No
capitulo 1, avaliamos se as caracteristicas anatdbmicas do xilema comumente descritas para lianas
sdo semelhantes em espécies que ocorrem em ambientes semiaridos. Analisamos a arquitetura
hidraulica ao longo do continuo raiz-caule-ramo em trés espécies de lianas congéneres que
ocorrem em duas areas semiaridas com disponibilidade hidrica do solo distinta. Esperdvamos
saber se quanto mais restrita a disponibilidade hidrica do solo maior seriam as evidéncias

anatémicas para aumento da seguranca hidraulica do xilema a cavita¢do e aos embolismos.

No capitulo 2, analisamos os mecanismos propostos na literatura para explicagdo do
padréo de abundancia de lianas em ambientes sazonalmente secos. Mensuramos a profundidade
do sistema radicular e a resisténcia a cavitacdo (Pso). Além disso, avaliamos o comportamento
diario do potencial hidrico e da condutancia estomatica em relacdo ao déficit de pressao de vapor
do ar (VPDu). Por fim, verificamos a dindmica foliar em relagdo ao volume de precipitagdo, a
disponibilidade hidrica do solo e ao VPDar a0 longo do ano. Pretendiamos identificar os possiveis

mecanismos que restringem a abundancia de lianas em ambientes semiaridos.
Caracterizacdo das areas

Nossa pesquisa foi desenvolvida na Reserva Particular do Patrimonio Natural Serra das
Almas (05°15” a 05°00° S e 40°15° a 41°00” W, Figura 1), com &rea de 6.146 hectares ao longo
de um gradiente altitudinal. Esta localizada na porcédo sul do Planalto da Ibiapaba, abrangendo os
municipios de Cratels no Ceara e Buriti dos Montes no Piaui, ambos localizados no semiarido
nordestino brasileiro (Figura 1).

A geomorfologia da &rea compreende duas unidades: o complexo embasamento
cristalino, com relevo plano a suavemente ondulado e baixa altitude (400 m aproximadamente), e
a bacia sedimentar do Meio Norte em sua borda oriental, que compreende o planalto da Ibiapaba,
com altitudes entre 500 e 700 m (Souza 1988). Esta disposicdo fornece a formacdo de um
gradiente altitudinal de umidade, que juntamente com as caracteristicas da pedosfera,
proporcionam a ocorréncia de trés fitofisionomias: Savana Espinhosa Seca (caatinga), Arbustaria
Seca (carrasco) e Floresta Seca (mata seca; Figura 1) (Aradjo et al. 2011). Selecionamos
espécies congéneres de lianas que ocorrem nas vegetacfes de carrasco e caatinga, por
constituirem o0s extremos altitudinais (Figura 1). As areas diferem consideravelmente em

estrutura, diversidade e composicdo de espécies (Araujo & Martins 1999; Aradjo et al. 2011;
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Costa & Araujo 2012; Vasconcelos et al. 2010), além de marcadas diferencas nas caracteristicas

estruturais e tipos de solos (Aradjo & Martins 1999).
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Figura 1. Localizagdo da area de estudo, Reserva Particular do Patrim6nio Natural Serra das
Almas, entre os estados do Ceara e Piaui, semiarido do Brasil. A direita, a distribuicio dos tipos
de vegetacdo que a reserva abrange. O trabalho foi desenvolvido nas vegetagdes de Caatinga e
Carrasco. (Figura cedida por Vasconcelos et al. (2010)).

A caatinga ocorre em depressfes Inter montanas sobre o complexo embasamento
cristalino, geralmente com altitudes inferiores a 400 m, apresentando solos do tipo Leptosols,
pedregosos e com alta quantidade de argila (FAO 2006). A precipitacdo média anual esta em
torno de 630 mm, com temperatura média de 27°C (FUCEME 2013, dados historicos de 1982-
2013; Figura 2a). O carrasco ocorre sobre uma elevagéo em torno de 700 m e apresenta solos do
tipo Arenosols (Areias Quartzosas profundas), com alta drenagem que favorece a formagéo de
lencol freatico (Souza et al. 1979). A precipitagdo média anual e de 1055 mm e a temperatura
média em torno de 28°C (Estacdo meteoroldgica da Reserva Serra das Almas; dados historicos de
2000-2012) (Figura 2b).
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Figura 2. Diagramas climaticos de Walter e Lieth [a] Média historica entre os anos de 1963-
2013 para a area de caatinga e [b] Média histérica entre os anos de 2000-2012 para a area de
carrasco presentes na RPPN Serra das Almas, estado do Ceard, Nordeste do Brasil. Fonte:
FUNCEME, Posto Ibiapaba: Savana Espinhosa Seca “caatinga’; e Estacdo Meteoroldgica da
Reserva, Buriti dos Montes: Arbustaria Seca Densa “carrasco”. Ambiente R, pacote Climatol (R
Development Core Team 2010).

Caracterizacdo das espécies analisadas

Conforme Janzen (1980), a maioria das lianas pertence as familias Apocynaceae,
Aristolochiaceae, Asclepiadaceae, Bignoniaceae, Convolvulaceae, Dioscoreaceae,
Euphorbiaceae, Fabaceae, Sapindaceae, Vitaceae, Asteraceae, Malpighiaceae, Hyppocratheaceae
e Dilleniaceae. Dentre estas familias, Bignoniaceae, principalmente a tribo Bignoneae, detém o
maior nimero de espécies de lianas nos ecossistemas florestais tropicais (Lohmann 2006). A
distribuicdo e predominantemente neotropical sendo o Brasil o maior centro de diversidade de

Bignoniaceae (Gentry 1980).

Para nosso estudo, devido a ndo ocorréncia de espécies comuns entre as areas de estudo,
foram selecionadas trés especies de lianas congéneres da familia Bignoniaceae, tribo Bignonieae,
género Fridericia. No carrasco, Fridericia chica (Bonpl.) L. G. Lohmann e Frisdericia dispar
(Bureau ex. K. Schum) L. G. Lohmann; e na caatinga Fridericia caudigera (S. Moore) L. G.
Lohmann. Entre espécies congéneres ou intimamente aparentadas é comum observar grande

similaridade ecologica, fenotipica e funcional. Segundo Ackerly (2003), espécies que
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compartilham ancestral comum demonstram que ocorreram poucas mudancas ao longo do tempo
evolutivo, ou que ocorreu evolucdo paralela quando as espécies ndo dividem o mesmo ancestral.
Conforme Wiens & Graham (2005), espécies estritamente relacionadas tendem a ocupar habitats
semelhantes e a utilizar os recursos ambientais de forma similar, sendo este mecanismo

conhecido como conservacdo filogenética de nicho (conservantismo filogenético).

A selecdo de espécies do género Fridericia para este estudo ocorreu devido ser o género
mais abundante da tribo Bignonieae com, aproximadamente, 100 espécies (Gentry 1973). Além
disso, segundo Silva & Queiroz (2001), a maioria das espécies do género Fridericia, é
representada por lianas de grande heterogeneidade morfoldgica e ampla distribuicdo espacial,
sendo encontradas desde ambientes semiaridos, como a caatinga, até formacdes florestais de

ambientes Umidos.

As lianas da tribo Bignonieae apresentam variacdo cambial (crescimento secundario
andmalo), caracterizado pela formacdo de cunhas de floema interrompendo o xilema, que
representa importante instrumento na identificacdo de géneros e de suas relagdes dentro da tribo
(Pace et al. 2009). A importancia funcional da variagdo cambial em lianas estd relacionada ao

habito escalador e a protecdo dos tecidos condutores, xilema e floema.
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Capitulo 1

ARQUITETURA HIDRAULICA DE LIANAS SOB CLIMA SEMIARIDO: EFICIENCIA
OU SEGURANCA?!

Resumo: Caracteristicas anatbmicas do xilema podem fornecer insights sobre os mecanismos
que afetam a distribuicdo de plantas vasculares ao longo de gradientes ambientais. Nesse estudo,
objetivamos investigar a hipétese de que lianas que ocorrem em ambientes semiaridos possuem
caracteristicas que maximizam a resisténcia a cavitacdo do xilema induzida por estresse hidrico
ao longo do continuo raiz-caule-ramos. Para reunir informacdes sobre a arquitetura hidraulica das
lianas, analisamos varias caracteristicas anatdbmicas da madeira: area ocupada por parénguima
(Ap), fibras (Ar) e vasos (Av); didametro médio dos vasos (d); densidade da madeira (DM);
didmetro das pontoacOes das paredes dos vasos (dpit); densidade de pontoagGes (Npit) €
condutividade hidraulica potencial (Kp) em ramos, caule e raizes de trés espécies congéneres de
lianas que ocorrem em dois tipos de vegetacdo no semiarido brasileiro. Identificamos que lianas
em ambientes semiaridos possuem um numero de caracteristicas do xilema que podem aumentar
a resisténcia a cavitacdo induzida por seca, incluindo: 1) vasos com pequenos diametros, baixa
Kp e alta seguranga hidraulica nas raizes e nos ramos; 2) dimorfismo de vasos, garantindo tanto
eficiéncia quanto seguranca hidraulica; e 3) pontoacdes com pequenos didmetros (potencialmente
associado com a diminuicdo da area da membrana das pontoacdes dos vasos). Este conjunto de
caracteristicas podem fornecer insight sobre os mecanismos que permitem a ocorréncia de lianas
em ambientes semiaridos.

Palavras-chave: xilema, anatomia da madeira, didmetro do vaso, densidade da madeira,
condutividade hidraulica potencial.

Abstract: Xylem anatomical characters can provide insights about the mechanisms affecting the
distribution of vascular plants across environmental gradients. Our goal was to investigate the
hypothesis that lianas occurring in semiarid environments have characteristics that maximize the
xylem resistance to tension-induced cavitation along the root-stem-branch continuum. To provide
insight about the possible mechanisms that allow lianas to occur in semiarid environments, we
analyzed several wood anatomical traits: area occupied by the parenchyma (Ap), fibers (Ar), and
vessels (Av); average vessel diameter (d); wood density (WD); pit diameter in the vessel wall
(dpit); pit density (Npit) and potential hydraulic conductivity (Kp) in branches, stem, and roots of
three congeneric species of lianas that occur in two vegetation types of the Brazilian semiarid.
We found that lianas in these semiarid environments possess a number of xylem traits that may
allow resistance to tension-induced cavitation, including: 1) Lower vessel diameter, lower Kp and

O artigo segue as normas do periddico Acta Botanica Brasilica
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higher hydraulic safety in roots and branches; 2) Dimorphic vessels, ensuring both efficiency as
safety hydraulic; and 3) small diameter of pits (potentially associated with a decrease in the
membrane area of the vessel pits). This suite of traits might provide insights about the
mechanisms that allow lianas to occur in semiarid environments.

Keywords: xylem, wood anatomy, vessel diameter, wood density, potential hydraulic
conductivity.

1. Introducéo

A arquitetura hidraulica de plantas pode ser definida como o conjunto de parénquima,
fibras e elementos de vasos ou traqueides, que conduz agua através do continuo solo-planta-
atmosfera de forma passiva, movida pela diferenca de potencial hidrico entre o solo e a atmosfera
(Hacke & Sperry 2001). Diferencas no arranjo espacial e nas proporc6es desses tecidos podem
apresentar diferentes consequéncias para absorcdo e uso de agua pela planta (Tyree & Ewers
1991). Assim, a andlise da arquitetura hidrdulica pode indicar como o Xxilema responde as
variagcOes na disponibilidade hidrica do ambiente (Tyree & Ewers 1991; Bucci et al. 2004, 2008).

Varias caracteristicas anatdmicas e morfolégicas do xilema podem ser utilizadas para
inferir sobre a seguranca e a eficiéncia hidraulica das plantas (Poorter et al. 2010; Jacobsen et al.
2012). A densidade da madeira (DM) pode influenciar a condutividade hidraulica (Bucci et al.
2004), a resisténcia aos embolismos induzidos por seca e a capacidade de estocar agua no xilema
(Pratt et al. 2007; Jacobsen et al. 2008; Chave et al. 2009; Zanne et al. 2010). Diferencas na DM
podem ser determinadas por variagfes nas dimensdes e propor¢des dos vasos, das fibras e do
parénquima (Poorter et al. 2010; McCulloh et al. 2012). Comumente, espécies com alta DM
possuem vasos estreitos, alta proporc¢do de fibras e baixa quantidade de parénquima (Zanne et al.
2010). Essas caracteristicas diminuem a condutividade hidraulica, porém aumentam a resisténcia
do xilema contra embolismos, quando comparadas com espécies de menor DM (Choat et al.
2005; McCulloh et al. 2011).

Além disso, caracteristicas anatébmicas das pontoacOes das paredes dos vasos Sao
importantes para resisténcia ao embolismos induzido por seca (Hacke et al. 2006). As pontoacdes
sdo conexdes que permitem o fluxo de agua entre vasos e células ndo condutoras adjacentes,
porém impedem a entrada de ar nos vasos funcionais (Hacke & Sperry 2001). De acordo com a

“air-seeding hypothesis”, a cavitagcdo ocorre quando o ar fora dos vasos funcionais ¢ aspirado
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para dentro atraves das pontoacdes das paredes dos vasos (Zimmermann 1983). Hacke et al.
(2006) demonstraram, para varias espécies e formas de crescimento, que 0 aumento na resisténcia
a cavitacdo induzida por seca foi fortemente relacionado com a diminuigdo da &rea de pontoagdo

da membrana dos vasos.

Em lianas, o xilema apresenta adaptagBes relacionadas ao habito escalador. Tais
adaptacgdes sdo evidenciadas nas variacdes cambiais que sdo comuns em lianas (Carlquist 1985).
Sua arquitetura apresenta caracteristicas anatbmicas que propiciam maior eficiéncia hidraulica
(McCulloh & Sperry 2005). De acordo com Brandes & Barros (2008), € comum a presenca de
vasos largos, grande proporcdo de parénquima e baixa quantidade de fibras em lianas. Vasos
largos conferem as lianas condutividade hidraulica maior que nas demais formas de crescimento
(Gartner et al. 1990; Ewers et al. 1997). A reduzida quantidade de fibras aumenta a flexibilidade
do caule (Carlquist 1985; Brandes & Barros 2008; Carlquist 2012) e diminui os riscos de danos
mecanicos no Xilema (Carlquist 2012), enquanto a alta quantidade de parénquima pode aumentar

a capacidade de estocar 4gua no caule (Brandes & Barros 2008; Martinez-Cabrera et al. 2009).

Em ambientes semidridos, as varia¢cBes na disponibilidade hidrica geram maiores riscos
de formacdo de embolismos e a cavitagdo dos vasos condutores e podem, potencialmente,
impedir o estabelecimento de espécies sensiveis a seca (Sperry & Hacke 2002). Ao contrario do
descrito para lianas, arvores e arbustos que ocorrem em ambientes sazonalmente secos
apresentam adaptacBes na arquitetura hidraulica, tais como: vasos curtos e estreitos, alta
proporcao de fibras e madeiras com alta densidade (Hacke & Sperry 2001; Hacke et al. 2006;
Mitchell et al. 2008). Essas adaptacdes aumentam a resisténcia a cavitacdo, porém, reduzem a
condutividade hidraulica (Hacke & Sperry 2001; Hacke et al. 2006; Mitchell et al. 2008).

Clearwater & Clark (2003) demonstraram que lianas sdo muito sensiveis a diminuicdo na
disponibilidade de &gua no solo e observaram altos niveis de embolismos do xilema induzidos
por estresse hidrico. Entretanto, poucos trabalhos tém demonstrado as caracteristicas anatdbmicas
do sistema hidraulico de lianas (Brandes & Barros 2008; Pace et al. 2009), e principalmente,
como elas podem favorecer a ocorréncia de lianas em ambientes sazonalmente secos (Angyalossy
et al. 2012). Além disso, os estudos de arquitetura hidraulica do xilema tém sido, frequentemente,
limitados ao caule ou aos ramos (Carlquist 1989; Choat et al. 2005; Poorter et al. 2010; Gea-

llzquierdo et al. 2012), e o continuo do corpo vegetativo permanece pouco esclarecido.
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Nosso objetivo foi investigar a hipotese de que lianas que ocorrem em ambientes
semiaridos possuem caracteristicas anatdmicas do xilema que maximizam a resisténcia do xilema
a cavitacdo induzida por seca ao longo do continuo raiz-caule-ramos. Para compreender 0s
possiveis mecanismos e estratégias que afetam o funcionamento hidraulico ao longo da planta
inteira, analisamos a arquitetura hidraulica de trés espécies congéneres de lianas que ocorrem em
dois tipos de vegetacdo ocorrentes na zona tropical semiarida brasileira. Medimos caracteristicas
anatébmicas do xilema que se relacionam com a eficiéncia e seguranca no transporte de agua: a
densidade da madeira (DM), a area de secc¢do transversal ocupada por parénquima (Ap), fibras
(Af) e vasos (Av), a densidade de vasos (N), o diametro maximo dos vasos (dmax), 0 didmetro
médio dos vasos (d), o didmetro hidraulico dos vasos (Dh), o diametro (dpit) € a densidade de
pontoagdes (Npit) e a condutividade hidraulica potencial (Kp), em ramos, caule e raiz. Variagdes
nas caracteristicas anatémicas do xilema podem gerar diferencas no desempenho hidraulico das
espécies (McCulloh et al. 2010), e fornecer indicios sobre 0s mecanismos que permitem a

ocorréncia de lianas em ambientes semiaridos.
2. Materiais e Métodos
2.1 Area de estudo e espécies focais

Coletamos espécies de lianas presentes em dois tipos de vegetacdo decidua, denominados
regionalmente de caatinga e carrasco. Ambos os tipos de vegetacdo ocorrem sob clima
semiarido e apresentam variacfes na riqueza e na abundancia de lianas (Aradjo & Martins 1999;
Aradjo et al. 2011). As éreas estdo inseridas na Reserva Particular do Patriménio Natural Serra
das Almas (5° 7'0 01"S e 40° 52'22 0,79" W), regido centro-oeste do estado do Ceara, localizado
na regido semiarida do Nordeste brasileiro.

A caatinga, savana decidua espinhosa, ocorre em terrenos do complexo embasamento
cristalino, em altitudes de 300 a 400m (Costa & Araudjo 2012). A temperatura média anual € cerca
de 27° C e a precipitacdo média anual em torno de 698 mm, sendo 84% concentradas entre 0s
meses de janeiro-abril (Costa & Araujo 2012). O solo é do tipo Leptosols (FAO 2006), que
corresponde a solos argilosos, rasos e pedregosos. J& o carrasco, arbustaria decidua densa, ocorre
em altitude mais elevada (700 — 900 m), sobre Arenosols (FAO 2006), que correspondem a solos

arenosos, profundos e pobres em nutrientes (Aradjo & Martins 1999; Vasconcelos et al. 2010). A
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precipitacdo media anual varia de 668 a 1289 mm, também concentradas nos meses janeiro-abril

e temperatura meédia anual de 26° C (Vasconcelos et al. 2010).

Como nao registramos a presenca de espécies de lianas em comuns nos dois tipos de
vegetacdo, selecionamos trés espécies congéneres, pertencentes a familia Bignoniaceae, tribo
Bignonieae, género Fridericia. No carrasco selecionamos as espécies Fridericia chica (Bonpl.)
L. G. Lohmann e Fridericia dispar (Bureau ex K. Schum.) L. G. Lohmann. Na caatinga,
registramos apenas Fridericia caudigera (S. Moore) L. G. Lohmann. Selecionamos para a anélise
espécies aparentadas porque, conforme Wiens and Graham (2005), espécies estritamente
relacionadas tendem a ocupar habitats semelhantes e a utilizar os recursos ambientais de forma
similar, mecanismo conhecido como conservacdo filogenética de nicho (conservantismo
filogenético). Diante disso, consideramos adequadas para analisarmos o funcionamento

hidraulico através da anatomia da madeira.
2.2 Arquitetura hidraulica, densidade da madeira e condutividade potencial

Selecionamos individuos adultos de lianas com aproximadamente 6 m de altura e
didmetro do caule entre 9 e 12 cm (ao nivel do solo). Coletamos amostras de ramo, do caule a 2m
de altura do solo e de raizes superficiais a 1 m de comprimento, em cinco individuos de cada
espécie, para medidas anatdmicas. Todo o material foi fixado em FAA 50% e transportado ao
laboratério. Dos mesmos individuos, coletamos discos amostrais do caule para mensurar a
densidade da madeira (DM). A DM foi determinada pela razéo entre o peso seco e o volume de
agua (g.cm) conforme protocolo de Barbosa & Fearnside (2004).

Para as medidas anatdbmicas, seccionamos as amostras de caule em micrétomo de deslize
e as secgdes com 20 micrémetros de espessura, e clarificamos em hipoclorito de sodio a 2%,
lavados em agua destilada e corados com azul de astra 1% e safranina 1% (Gerlach 1984). Em
seguida, desidratamos as seccOes em série etilicas crescentes e montamos laminas histoldgicas
com resina sintética. Para as amostras de ramos e raizes, desidratamos em série etilica crescente e
emblocamos em historesina Leica. Obtivemos sec¢des, com oito micrémetros de espessura, em
micrétomo rotatério Leica 2065, coramos com azul de toluidina e fucsina (Junqueira 1990) e

montamos as laminas com resina sintética.
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Analisamos as laminas em microscopio Leica DM 4000B Led com sistema de captura de
imagens. Para padronizar as medidas entre espécies selecionamos cinco anéis de crescimento, de
fora para dentro, e nessa &rea medimos o didmetro/area de cada vaso e as areas ocupadas por
parénquima, fibras e vasos, utilizando o software Image J 1.44 (http://imagej.nih.gov/ij/).

Para analises das pontoacGes das paredes dos vasos, seccionamos longitudinalmente
amostras de xilema dos ramos, caule e das raizes de cinco individuos por espécie. Desidratamos
as seccOes em série etilicas crescentes e secamos em estufa a 37 °C. Montamos as sec¢Ges em
stubs de aluminio e metalizamos com platina usando o aparato Emitech. As amostras foram
analisadas em Microscopio Eletrénico de Varredura Digital (Zeiss DSM 940 com sistema de
captura digital de imagem). Para cada 6rgdo analisado (ramos, caule e raizes), mensuramos a
densidade (Npit) e 0 diametro das pontoagdes (dpit) em cinco vasos por 6rgao/individuo, utilizando

0 software Image J 1.44 (http://imagej.nih.gov/ij/).

A condutividade hidraulica potencial (Kp) foi calculada de acordo com a lei de Hagen-
Poiseuille (Poorter et al. 2010):

Kp = (mpw/128n) X N X Dj

onde: Kp é a condutividade potencial especifica (em Kg m MPa*s?), pw é a densidade da 4gua a
20°C (998.2 kg m?), 1 é a viscosidade da 4agua a 20°C (1.002 x 1072 Pa.s), N é a densidade de
vasos e D € o didmetro hidraulico dos vasos em metros. O D de cada vaso foi calculado devido
ao formato dos vasos ndo ser um circulo perfeito. O Dy foi calculado pela formula:

n 1/4
(1/n) z d“']

onde: n é o nUmero de vasos e d o didmetro dos vasos.

Dh=

Por fim, avaliamos as variacbes cambiais das lianas estudadas de acordo com a

classificacdo para Bignonieae proposta por Pace et al. (2009).

Realizamos as anélises estatisticas nos programas PAST versdo 1.79 (Hammer et al.
2001) e R versédo 2.15.1 (http://www.r-project.org/). Verificamos a normalidade dos dados pelo

teste de Shapiro-Wilk. Quando necessario, os dados foram transformados em logio para
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normalizacdo. Analisamos os dados de diametro dos vasos (d) e condutividade hidraulica
potencial (Kp) pelo teste de Fisher (p< 0.05), devido as amostras possuirem tamanhos diferentes.
Analisamos o0s dados de densidade de madeira (DM), densidade de vasos (N), diametro das
pontoacdes (dpit) € densidade de pontoagdes (Npit) por ANOVA one-way (p< 0.05). Fizemos
analises de regressao linear e correlacdo de Pearson entre os dados de DM e as areas da seccao
transversal ocupadas por parénquima (Ap), fibras (As) e vasos (Av). Relacionamos a Kp com o

didmetro hidraulico (Dh), Ay, e N por meio de regressao polinomial e correlagdo de Spearman’s.

3. Resultados

Observamos uma ampla variagdo nos diametros dos vasos (d) em todas as espécies de
lianas. Além disso, vasos com grandes e pequenos diametros (dimorfismo de vasos) estiveram
presente nos ramos, caule e raizes de cada espécie. Raizes e ramos apresentaram vasos mais
estreitos do que o caule (Tab. 1). Apenas F. chica ndo apresentou diferencas entre os diametros
dos vasos das raizes e do caule (p = 0.08). O diametro maximo dos vasos (dmax), foi maior (maior
que 200 um) nos caules, e ndo excederam a largura de 130 um nos ramos e raizes (Tab. 1). A
distribuicdo diamétrica dos vasos foi similar em todas as espécies (Fig. 1a, b, c). Os ramos e as
raizes apresentaram vasos estreitos e com maior concentracdo nas primeiras classes de diametro
(Fig. 1a, c). Vasos largos foram observados no caule, mesmo assim, a maior concentracdo de

vasos também foi observada nas classes de menores didmetros (Fig. 1b).
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Tabela 1. Caracteristicas do xilema de lianas congéneres ocorrentes em ambiente semiarido. DM = densidade da madeira, Ap = area de
seccdo transversal ocupada por parénquima (%), Ar = area de secgéo transversal ocupada por fibras (%), Av = area de seccdo transversal
ocupada por vasos (%), d = didmetro médio do vaso, dma = didmetro méaximo, N = densidade de vasos por mm?, Kp = condutividade
hidraulica potencial, dpit = didmetro das pontoacdes, Npit = densidade das pontoagdes (0s valores séo médios + desvio padrao).

Caatinga
Fridericia caudigera
DM (gcm?3®) Ap(%) Ar(%) Av(%) dmsx(um) d(um) N (mm?)  Kp(Kgm MPals?) dpi (um) Npit (mMmM2)
Ramo - 47.8 39.4 12.6 98.9 476+16 609+95 16.1+3.3 1.6+0.1 21730.9+1371.6
Caule 0.5098 51.2 28.2 20.4 235.5 63.3t2.9 444142 96.0 + 31.0 1.4+04 18421.7+1284.2
Raiz - 61.2 18.3 20.3 123.1 42.2+1.8 123.8+34.6 37.7+17.1 1.6+0.1 21351.1+1435.3
Carrasco
Fridericia dispar
Ramo - 44.8 459 9.1 78.7 34.7+05 88.1+229 52+16 12+0.2 29261.1+1878.4
Caule 0.4933 49.3 23.7 26.8 201.2 64.0+11 69844 77.5+18.6 15+02 16361.9+547.1
Raiz - 58.7 21.9 19.3 1272 600+15 635+6.8 38.1+104 12+0.2 21930.1+738.7
Fridericia chica
Ramo - 40.9 52.4 7.4 1040 369+09 608+12.7 6.79 2.7 1.1+0.2 26887.1+1728.4
Caule 0.5248 43.9 36.9 19.1 232.0 43.8+0.8 113.5+13.6 52.4+37.7 1.6 +0.08 16563.4 £ 669.2
Raiz - 57.7 33.0 9.1 96.0 41.3+08 64.2+95 7.0+£1.9 1.1+0.2 27005.4 +2084.7

32



A densidade dos vasos (N) em F. caudigera foi maior nas raizes e nos ramos e menor no
caule (Tab. 1). Fridericia dipsar apresentou menor N nas raizes e no caule e maior densidade nos
ramos. Em F. chica, a densidade de vasos foi maior no caule e menor nas raizes e ramos (Tab. 1).
Entre as espécies, os ramos (F = 0.9463; p = 0.4153) e as raizes (F = 3.291; p = 0.0758) nédo
diferiram quanto a densidade de vasos. Fridericia chica apresentou maior densidade de vasos
(Tab. 1), diferenciando-se de F. caudigera (F =7.988; p = 0.0004) e de F. dispar (F = 5.056; p =
0.01). Entre F. caudigera e F. dispar ndo encontramos diferencas no N do caule (F =2.932; p =
0.13).

Todas as espécies apresentaram pontoacdes intervasculares, areoladas, alternadas e nédo
guarnecidas (Fig. 2). O didmetro das pontoacdes (dpit) em F. caudigera foi semelhante nos
ramos, nas raizes e no caule (F = 2.489; p = 0.19; Tab. 1). Em F. dispar e F. chica, o dyit foi
maior no caule em relacdo aos ramos e raizes (F = 14.09; p < 0.0001; F = 38.53; p < 0.0001,
respectivamente; Tab. 1). Tanto F. dispar quanto F. chica ndo apresentaram diferencas no dpit
entre ramos e raizes (F = 1.396; p = 0.58; F = 1.644; p = 0.47, respectivamente). Entre as
espécies, F. caudigera apresentou maiores valores de dpit nos ramos e nas raizes (Tab. 1),
diferenciando-se de F. dispar (F = 5.057; p < 0.0001; F = 6.999; p < 0.0001) e F. chica (F =
6.082; p < 0.0001; F = 8.714; p < 0.0001). No caule, F. caudigera apresentou valores de dpit
menores do que F. dispar e F. chica (F = 6. 527; p < 0.0001; F = 9.389; p < 0.0001,
respectivamente; Tab. 1). N&o encontramos diferencas nos valores de dpit nos ramos (F = 1.025;
p = 0.74), no caule (F = 2.863; p = 0.11) e nas raizes (F = 1.715; p = 0.44) entre F. dispar e F.
chica.

A densidade de pontoacdes nas paredes dos vasos (Npit) em F. caudigera néo diferiu entre
0s ramos, caule e as raizes (F = 2.952; p = 0.06, Tab. 1). A Npit diferiu entre todos os 6rgaos
analisados em F. dispar (F = 23.7; p < 0.0001), apresentando maior Npit nos ramos e menor Npit
no caule (Tab. 1). Para F. chica, a Npit foi maior nos ramos e nas raizes em relagdo ao caule (Tab.
1). Nesta espécie, a Npit foi diferente entre os ramos e o caule (F = 9.666; p < 0.0001) e as raizes e
o caule (F = 7.192; p < 0.0001). Entretanto, os ramos e as raizes ndo apresentaram diferencas na
Npit em F. chica (F = 2.472; p < 0.0001).
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Fig. 1. Distribuicdo de frequéncias dos vasos em classes diamétricas, no ramo (a), caule (b) e raiz
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Fridericia caudiger:
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Ramo

Caule

Raiz

Fig. 2. Pontoacdes das paredes dos vasos no género Fridericia. Fridericia caudigera encontrada na caatinga: (a) ramo, (d) caule, e (g)
raiz; Fridericia dispar encontrada no carrasco: (b) ramo, (e) caule, e (h) raiz; e Fridericia chica também encontrada no carrasco: (c)
ramo, (f) caule, e (i) raiz. Barras de escala =5 pm.
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A condutividade hidraulica potencial (Kp) apresentou relacdo inversa com a distribuicéo
diamétrica (Fig. 1d, e, f). A ocorréncia de muitos vasos nas classes menores de diametros indica
baixos valores de Kp, enquanto a ocorréncia de poucos vasos nas classes de maiores didmetros
indica altos valores de Kp (Fig. 1d, e, f). Em todas as espécies, a Kp ao longo da planta
apresentou correlagdes positivas com o didmetro hidraulico (Dn) (r? = 0.88; p = + 0.93) e a Av (r?
=0.79; p =+ 0.92) (Fig. 3a, b). O Dne a Ay foram diretamente relacionados com a Kp. Como a
Av relaciona-se diretamente com o didmetro dos vasos, podemos considerar uma varidvel
dependente e, portanto, apresentando o mesmo comportamento que Dn em relagdo a Kp. Devido
ao dimorfismo de vasos nas lianas (vasos largos e estreitos ocorrendo juntos), ndo encontramos
uma relacéo linear entre o Dne a Kp (Fig. 3a). Também verificamos correlacdo positiva ente a Kp

eaN (r> = 0.04; p = + 0.27), porém com baixo poder de explicagdo (Fig. 3c).

Todas as espécies apresentaram baixa Kp nos ramos e raizes e maior Kp nos caules (Tab.
1). As diferencas de seguranca hidréaulica entre raizes, caule e ramos ficaram destacadas quando
analisamos os valores de Kp (Tab. 1). Mesmo quando ndo apresentaram diferencas estatisticas
entre d e N, pequenas diferencas nos diametros dos vasos geram grandes variacdes na Kp. Isso
ocorre por que a condutividade de um vaso é equivalente a quarta poténcia do seu didmetro (Lei
de Hagen-Poiseuille). Dessa forma, vasos menores nas raizes e nos ramos diminuiram

marcadamente a Kp em relacdo ao caule (Tab. 1).

A densidade da madeira (DM) ndo diferiu entre as espécies (F = 2.531; p = 0.09832, Tab.
1). Encontramos correlacdo negativa entre DM e area de seccdo transversal ocupada por vasos
(Av) (r? = 0.36; r = - 0.60; Fig. 4a) e correlagio positiva entre DM e area de secgéo transversal
ocupada por fibras (Ar) (r> = 0.28; r = + 0.53; Fig. 4b) para todas as espécies. Ndo encontramos
correlagdes entre DM e érea de secgo transversal ocupada por parénquima (Ap) (r> = 3E-05; r =
0.0; Fig. 4c).

Quanto a distribuicdo dos tipos de tecidos que compdem o xilema nos ramos, caule e
raizes de cada espécie, as raizes apresentaram maior proporcéo de parénquima (Tab. 1). Enquanto
no caule ha maior proporcdo de area ocupada por vasos e nos ramos ocorrem maiores proporcoes
de fibras (Tab. 1).
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Fridericia caudigera e F. dispar apresentaram cunhas profundas de floema incluso no
xilema secundario e areas de xilema entre as cunhas formando um cambio disjunto (Fig. 5a, b).
Fridericia chica apresentou cunhas de floemas ténues (Fig. 5c). Verificamos que sdo formados

arcos rasos resultante de uma atividade limitada nas areas de variagdo cambial.

Fig. 5. Variagfes cambiais (crescimento secundario andémalo) em lianas do género Fridericia. (a)
Fridericia caudigera encontrada na caatinga, (b) Fridericia dispar e (c) Fridericia chica
encontradas no carrasco: Setas brancas indicam areas de variacdo cambial em cada espécie.
Barras de escala = 200 pum.
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4. Discussao

O diametro médio dos vasos em partes distais (ramos e raizes) das trés espécies de lianas
foram mais estreitos do que nos caules, o0 que sugere maior seguranca hidraulica nos ramos e
raizes. O afunilamento dos vasos (conduit tapering) parece ser universal nos sistemas hidraulicos
e as plantas, frequentemente, demonstram uma diminuicdo na seguranca hidraulica dos ramos ao
caule (Anfodillo et al. 2006; McCulloh et al. 2012). Entretanto, o arranjo na densidade e diametro
dos vasos que encontramos nas raizes, caules e ramos das lianas estudadas séo diferentes dos de
outros habitos de crescimento. Observamos que os atributos do xilema das lianas propiciam uma
baixa Kp e aumentam a seguranca hidraulica nos ramos e nas raizes. Vasos estreitos foram
associados com uma grande quantidade de parénquima nas raizes, um tecido que € comumente
envolvido no armazenamento de agua e carboidratos, e na osmorregulacdo, 0 que aumenta a
margem de seguranca contra a formacao de embolismo durante o periodo seco (Carlquist 1985).
Nos ramos, vasos estreitos foram associados com uma alta proporgéo de fibras, o que aumenta a
forca mecéanica do xilema (Hacke et al. 2001). Esses resultados sugerem que um conjunto de
caracteristicas anatdbmicas pode gerar maior seguranca no transporte de agua nas raizes de lianas
que ocorrem em areas semiaridas, permitindo que as plantas suportem baixos potenciais hidricos

dos solos durante os periodos secos.

Embora os vasos das lianas analisadas ndo possuam pontoacdes guarnecidas (ou
protegidas), os diametros das pontoa¢des (variando entre 1.1 e 1.6 um) foram muito menores do
que os encontrados por Brandes & Barros (2008), que variaram entre 5 e 10 um em lianas que
ocorrem em ambientes mais Umidos. De acordo com Carlquist (1988) e Metcalfe & Chalk
(1989), pontoagdes com didmetros menores que 5 pm sdo extremamente pequenas. Além disso,
nés evidenciamos que a diminuicdo no diametro da pontoacdo determina um aumento na
densidade (Npit). Por um lado, o aumento de Npit pode implicar em uma menor resisténcia a
cavitagdo, uma vez que a ocorréncia de poros grandes na membrana das pontoacdes pode
aumentar com a area total de pontoac6es por vaso (Wheeler et al., 2005). Por outro lado, os poros
da membrana, com frequéncia, sdo de tamanhos similares entre as espécies e sdo 0s raros poros
largos da membrana que determinam o nivel de seguranca contra cavitacdo (Choat et al. 2003).
Assim, 0s pequenos diametros das pontoagdes intervasculares encontrados nas especies
analisadas podem limitar a area da membrana das pontoacGes e diminui a possibilidade de

ocorréncia de grandes poros na membrana. Assumimos gque 0S vasos estreitos com pontoacdes
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extremamente pequenas, principalmente nos ramos e raizes das lianas neste estudo, sdo fortes
indicadores de maior seguranca hidraulica. Como as lianas sdo muito sensiveis a diminuicdo do
conteudo de agua do solo (ver Clearwater & Clark 2003) e ao estresse hidrico atmosférico, o
aumento da resisténcia a cavitacdo, nas raizes e nos ramos, de lianas crescendo em ambientes
semiaridos deve estar associada a maior pressao no xilema necessaria para absor¢éo e transporte

de agua, sem que ocorram falhas hidraulicas drasticas.

Mesmo ndo ocorrendo diferencgas na densidade da madeira (DM) do caule, o fato das trés
espécies diferirem nos demais atributos demonstra que a DM, por si s6, ndo deve ser um bom
indicador do status hidrico e da seguranca hidraulica em lianas. Comumente, variagdes na DM
sdo associadas com o0 ganho de resisténcia do xilema contra embolismos e com a reducdo da
condutividade hidraulica (Hacke et al. 2001). Entretanto, nossos resultados demonstraram que a
DM néo possuiu relacdo com a variacdo na condutividade hidraulica potencial, e possivelmente,
com a seguranca hidraulica da planta.

A correlacdo positiva entre a DM e a area da secdo transversal ocupada por fibras (Af) e a
correlacdo negativa com a area da seccdo transversal ocupada por vasos (Av) parecem ser
padrdes para plantas lenhosas (ver Martinez-Cabrera et al. 2009; Poorter et al. 2010; Zanne et al.
2010). Quanto maior a Av, maior sera a porosidade do xilema, por consequéncia, menor sera a
DM (McCulloh et al. 2012). Verificamos que o aumento na porosidade da madeira do caule,
evidenciado pela densidade de vasos (N) e o diametro médio dos vasos (d), foram distintos entre

as espécies, porém, sempre conduziram ao aumento da Kp em relacdo aos ramos e raizes.

Todas as espécies apresentaram distribui¢cdo diamétrica dos vasos do xilema similar ao
frequentemente descrito para lianas (por ex: Carlquist 1985; Gutiérrez et al. 2009; Rosell &
Olson 2014). Poucos vasos largos sdo responsaveis por elevadas Kp, sendo estes vasos
encontrados apenas nas porcoes de caule. A predominancia de vasos estreitos, mais de 70% do
total de vasos presentes nas classes menores de diametros, nos ramos e nas raizes das espécies
analisadas confere menores Kp, porém, aumenta a seguranca hidrdulica, conforme relatado por
Gutiérrez et al. (2009) e Abrantes et al. (2013). Embora as lianas possuam a capacidade de
conduzir grandes volumes de agua (Carlquist 1985; Carlquist 2012), a alta porcentagem de vasos

estreitos indica que também hé& seguranca hidraulica. Essas caracteristicas foram mais evidentes

40



nas raizes que sdo responsaveis pela absorcdo de agua diretamente do solo, e nos ramos que

conduzem agua diretamente as folhas.

A densidade dos vasos (N) demonstrou ser uma estratégia secundaria para a
condutividade hidraulica potencial (Kp). A baixa correlagdo encontrada é explicada pelo fraco
trade-off entre diametro e densidade dos vasos nas espécies analisadas. Areas proporcionais com
vasos de didmetros semelhantes apresentaram densidades distintas. Esse comportamento
diferencia-se do que usualmente é descrito para espécies lenhosas por autores como, Gartner et
al. (1990), Poorter et al. (2010) e McCulloh et al. (2012). No6s atribuimos a fraca correlacdo entre
N e Kp das espécies analisadas ao dimorfismo dos vasos em lianas descrito por Carlquist (1985).
Os vasos em lianas tendem a ser muito largos ou muito estreitos (Carlquist 1985; Lima et al.
2010; Carlquist 2012; Rosell & Olson 2014), ao contrario da distribuicdo normal esperada para
uma populacdo de células (Carlquist 1985). Em suma, a presenca de vasos largos associados com
vasos estreitos, garante tanto eficiéncia quanto seguranca na condutividade hidraulica em lianas
(Gutiérrez et al. 2009).

Os tipos distintos de variacbes cambiais registrados em F. chica e F. dispar, que
coocorrem no carrasco, geraram diferencas nos diametros, nas densidades dos vasos, na
condutividade hidraulica e, consequentemente, na forma de utilizacdo da agua. Essas diferencas
podem favorecer a coocorréncia de F. chica e F. dispar, porque, conforme explicam McCulloh et
al. (2012), ao analisarem duas espécies coocorrentes, as diferencas na arquitetura hidraulica
diminuiram a competicdo interespecifica e favoreceram a coexisténcia. Embora F. chica tenha
apresentado cunhas de floema pouco profundas e vasos mais estreitos que as demais espeécies,
essas caracteristicas ndo sdo adaptativas ao local. Segundo Pace et al. (2009) e Lohmann et al.
(2013) as espécies mais recentes da tribo Bignonieae apresentam cunhas profundas, como
evidenciamos em F. dispar e F. caudigera. Entretanto, F. chica é cerca de 10 milhdes de anos
mais recente e a presenca de cunhas rasas representa uma volta as caracteristicas mais primitivas

do grupo.

Embora F. caudigera e F. dispar estejam espacialmente segregadas, a primeira ocorrendo
na caatinga e a segunda no carrasco, a ocorréncia de variagdo cambial semelhante entre elas
demonstra haver maior proximidade filogenética, conforme relatado por Pace et al. (2009) e

Lohmann et al. (2013). Mesmo espacialmente segregadas, a semelhanga no padréo de variagéo
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cambial demonstra que essas duas espécies conservam as caracteristicas anatdmicas do xilema.
Essa conservacdo pode indicar que a distribuicdo geografica e a abundancia dessas duas
populagbes ndo estdo associadas somente a filtros de dispersdo, mas principalmente a capacidade

de utilizar os recursos disponiveis em cada ambiente.
5. Conclustes

Em sintese, as lianas em ambientes semiaridos possuem um conjunto de caracteristicas do
xilema que podem permitir maior resisténcia a cavitacao induzida por seca ao longo do continuo
raiz-caule-ramos, incluindo: 1) vasos com pequenos didmetros, baixa Kp e alta seguranca
hidraulica nas raizes e nos ramos; 2) dimorfismo de vasos, garantindo tanto eficiéncia quanto
seguranga hidraulica; e 3) pontoa¢cdes com pequenos diametros, cerca de cinco vezes menores do
que as pontoacBes de lianas que ocorrem em florestas Umidas. As caracteristicas anatbmicas de
lianas sdo indicativas de que o seu funcionamento hidraulico diverge do registrado para outras
formas de crescimento, em que a seguranca hidraulica diminui progressivamente das raizes para
0S ramos. Vasos estreitos foram associados com uma grande quantidade de parénquima nas
raizes, um tecido que pode apresentar um papel na osmorregulacdo e na capacidade de armazenar
agua; enquanto vasos estreitos associados com uma alta proporcédo de fibras, podem aumentar a
forca mecanica do xilema nos ramos. Esses atributos do xilema geram uma baixa Kp e uma
maior seguranca hidraulica nas raizes e nos ramos, permitindo a absorcao e conducdo de agua sob

baixos potenciais hidricos do solo durante o periodo seco.
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Capitulo 2

POR QUE A ABUNDANCIA DE LIANAS E BAIXA EM CLIMA SEMIARIDO?*

Resumo: Lianas sdo abundantes em florestas tropicais sazonais, onde evitam o estresse hidrico
sazonal através do acesso as reservas de agua profundas do solo. Embora sejam favorecidas em
ambientes sazonais, a ocorréncia e a abundancia de lianas sdo baixas em ambientes semiaridos.
NOs hipotetizamos que, em ambientes semiaridos, lianas ndo tolerariam o alto estresse hidrico do
solo e do ar durante o periodo seco, que aumentam 0s riscos de embolismos. Comparamos a
profundidade do sistema radicular, a dindmica foliar, o potencial hidrico foliar sazonal (Wieaf) € a
resisténcia a cavitacdo (Pso) em lianas congéneres que ocorrem com abundancias contrastantes
em duas areas semiaridas com diferencas nas caracteristicas estruturais dos solos e no déficit de
pressdo de vapor do ar (VPDa). Independente da textura e da profundidade do solo, a
disponibilidade de agua foi restrita ao periodo chuvoso. As raizes foram superficiais, nao
ultrapassaram 35 cm de profundidade. O potencial hidrico foliar da madrugada (Wpredawn) fOi
menor no inicio do periodo seco em comparacdo ao periodo chuvoso, indicando déficit hidrico e
corroborando com a superficialidade do sistema radicular. Todas as espécies apresentaram
deciduidade foliar no inicio do periodo seco em resposta ao estresse hidrico do solo e ao VPDar.
O Psp variou entre -18 e -2.49 MPa, indicando que as lianas que ocorrem em ambientes
semiaridos possuem maior resisténcia a seca do que o comumente descrito. Em sintese, as lianas
que ocorrem em ambientes semiaridos possuem maior resisténcia a cavitacdo e limitam a fixacéo
de carbono ao periodo chuvoso devido a deciduidade foliar no inicio do periodo seco. Assim, a
abundéncia de lianas pode ser menor em ambientes semiaridos quando comparados a outros
ambientes sazonalmente secos, uma vez que suas raizes sdo superficiais, e a deciduidade foliar
impede o ganho de carbono e o crescimento durante o periodo seco, principal vantagem
competitiva em outros ambientes sazonais.

Palavras-chave: Vulnerabilidade a cavitacdo, resisténcia a seca, potencial hidrico foliar,
deciduidade foliar, sistema radicular.

Abstract: Lianas are abundant in seasonal tropical forests, where they avoid seasonal water
stress through access to deep-water reserves in the soil. Although lianas are favored in seasonal
environments, their occurrence and abundance are low in semi-arid environments. We
hypothesized that lianas do not tolerate the high water stress in the soil and air during the dry
season in semi-arid environments, which would increase the risk of embolism. We compared root
system depth, leaf dynamics, seasonal leaf water potential (Wieaf), and cavitation resistance (Pso)
between congeneric lianas that occur at different abundances in two semi-arid areas that differ in

£ O manuscrito segue as normas do Periddico Austral Ecology
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soil characteristics and air vapor pressure deficit (VPDair). Regardless of soil texture and depth,
water availability was restricted to the rainy season. The roots were superficial, not surpassing 35
cm in depth. The predawn leaf water potential (Wpredawn) Was lower in the beginning of the dry
season than in the rainy season, which suggests water deficit and corroborates the hypothesis of a
superficial root system. All species showed leaf fall in the early dry season in response to water
stress in the soil and air vapor pressure deficit (VPDair). Pso varied from -18 to -2.49 MPa, which
indicates that the lianas of semi-arid environments have higher resistance to drought than
previously thought. In short, lianas that occur in semi-arid environments have higher resistance to
cavitation and limit carbon fixation to the rainy season due to leaf fall in the early dry season.
Hence, liana abundance is lower in semi-arid environments than in other seasonally dry
environments, as their roots are superficial, and leaf fall hinders carbon gain and growth during
the dry season, which is the main competitive advantage in other seasonal environments.

Keywords: Vulnerability to cavitation, drought resistance, leaf water potential, leaf fall, root
system.

INTRODUCAO

ExplicacBes mecanicistas sobre a distribuicdo e a abundancia de lianas tém evidenciado
que o aumento na sazonalidade e a diminuicdo da precipitacdo favorecem essa forma de
crescimento (Schnitzer 2005; Swaine & Grace 2007; DeWalt et al. 2010; Schnitzer & Bongers
2011). Lianas seriam mais abundantes em climas com estacionalidade pluvial porque teriam
raizes profundas e sistema vascular eficiente (Schnitzer 2005), sendo capazes de fixar altas
quantidades de carbono mesmo durante o periodo seco (Cai et al. 2009). Esses caracteres
possibilitariam as lianas serem mais competitivas, que outras formas de crescimento, durante o
periodo de baixa precipitacdo ou déficit hidrico (Cai et al. 2009; Zhu & Cao 2009).

Embora a abundéancia seja correlacionada positivamente com o aumento da sazonalidade,
Schnitzer (2005) ressaltou que em florestas muito secas, com precipitacdo média anual menor
que 800 mm a abundéncia de lianas diminui. Nesses ambientes, Schnitzer (2005) especulou que
as lianas ndo toleram o estresse hidrico do solo e o déficit de pressdo de vapor do ar. Embora esse
padréo seja consistente (ver DeWalt et al. 2010; Schnitzer & Bongers 2011), alguns trabalhos
demonstraram que a abundancia média de lianas em florestas muito secas foi similar a encontrada
em florestas sazonais com precipitacdo anual entre 1000 e 1900 mm (Phillips & Miller 2002;
Gentry 1991).

A consisténcia dessa explicacdo mecanicista sobre o padrao de distribuicdo e abundancia
de lianas tem sido pouco testada (ver Andrade et al. 2005; Cai et al. 2009; Johnson et al. 2013).
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Usualmente, os trabalhos tém investigado a existéncia de diferencas na resisténcia a seca e na
fixacdo de carbono entre lianas e arvores para explicar a abundancia de lianas em florestas
sazonalmente secas (Zhu & Cao 2009; van der Sande et al. 2013). Alguns trabalhos
demonstraram que as lianas ndo tém sistema radicular profundo e que a eficiéncia hidréulica é
similar a de espécies arboreas (Andrade et al. 2005; Johnson et al. 2013). Assim, 0s mecanismos
que poderiam restringir a distribuicdo e a abundancia de lianas em ambientes muito secos

permanecem controversos e pouco esclarecidos.

O estabelecimento e a sobrevivéncia de plantas em ambientes sazonalmente secos
relacionam-se com mecanismos especificos de resisténcia & seca (Poorter & Markesteijn 2008).
Existem duas principais estratégias para lidar com a seca sazonal: tolerancia e evitacdo. Espécies
tolerantes a seca, geralmente possuem mecanismos que reduzem a perda de agua, como a baixa
conduténcia estomatica (Maherali et al. 2006) e sistema hidraulico resistente a cavitagdo (Choat
et al. 2005). Espécies que evitam a seca, por exemplo, podem apresentar deciduidade foliar
(Borchert 1994; Worbes et al. 2013) ou sistemas radiculares profundos (Andrade et al. 2005;
Markesteijn & Poorter 2009). A dinamica foliar constitui um fator basico nos estudos sobre
resisténcia a seca (Borchert 1994; Worbes et al. 2013) e, conforme Poorter & Markesteijn (2008),
a deciduidade é uma estratégia bem sucedida de sobrevivéncia, pois diminui a transpiracdo e 0s
riscos de falhas hidraulicas no xilema. Além disso, sistemas radiculares profundos podem
aumentar a capacidade de absorcdo de dgua das camadas mais profundas do solo (Markesteijn &
Poorter 2009), mantendo o potencial hidrico foliar menos negativo e diminuindo a pressédo no
xilema. Portanto, para explicar a ocorréncia e a abundancia de lianas em ambientes muito secos a
integracdo entre a dinamica foliar, a profundidade do sistema radicular, a resisténcia a cavitacdo e

as relacdes hidricas pode ser importante.

Em regibes semiaridas, particularmente na zona tropical semiarida brasileira (SAT),
Schnell (1961) destacou a reduzida abundancia de lianas. A fisionomia da vegetacdo que cobre a
maior parte da regido semiarida do Brasil € denominada de caatinga, & uma Dry Thorny
Woodland, ocorrendo em areas com solos rasos e argilosos, com altitude entre 300 e 500 m e
precipitacdo anual média de 700 mm (Aradjo et al. 2011). Entretanto, ha outros tipos de
vegetacdo, tais como Dry Schubland sobre Arenosol profundos neste mesmo dominio climaticos,
no qual lianas sdo abundantes (ex. Oliveira et al. 1997; Aradjo & Martins 1999; Lemos & Rodal

2002). Nessas areas, a precipitacdo anual média € superior a 1000 mm, os solos s@o arenosos e
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profundos e a altitude em torno de 700 m (Araujo et al. 2011). Essa variacdo regional na
abundancia de lianas torna o semiarido brasileiro um ambiente propicio para investigarmos quais
as caracteristicas morfologicas e fisiologicas que podem restringir a ocorréncia de lianas em

ambientes sazonalmente secos.

Nosso objetivo foi analisar se as caracteristicas do sistema hidrdulico e as relagdes
hidricas foliares podem explicar a ocorréncia e a abundancia de lianas em ambientes semiaridos,
ou seja, no extremo seco de sua distribuicdo. Comparamos a arquitetura hidraulica, a
profundidade do sistema radicular, a dindmica foliar e as relagdes hidricas diurnas e sazonais de
espécies congéneres que ocorrem com abundancias contrastantes em duas areas semiaridas. Nés
esperamos que (1) as lianas apresentem forte convergéncia nas caracteristicas hidraulicas,
mantendo um sistema hidraulico eficiente, pouco resistente a seca e raizes profundas conforme
proposto por Schnitzer (2005); (2) o acesso a agua profunda do solo permitird que as lianas
apresentem potenciais hidricos foliares menos negativos e maior condutancia estomatica, o que
potencialmente pode explicar as diferencas nas abundancias de lianas entre areas; e (3) que a
modulacdo da area foliar da copa seja uma importante estratégia de lidar com a seca, sendo

associada ao estresse hidrico sazonal do solo e ao aumento do VPD do ar (VPDar).

MATERIAIS E METODOS
Areas e espécies de estudo

Nossa pesquisa foi desenvolvida em duas areas tropicais sazonalmente secas, sob clima
semiarido, ocorrentes na regido Nordeste do Brasil. Ambas as areas pertencem a Reserva
Particular do Patrimdnio Natural Serra das Almas (5°15°00°S e 40°15°00°W), localizada na
porcao sul do Planalto da Ibiapaba, abrangendo os municipios de Cratets no estado do Ceara e

Buriti dos Montes, no estado do Piaui.

A geomorfologia das areas compreende duas unidades: o complexo do embasamento
cristalino, com relevo plano a suavemente ondulado e baixa altitude (entre 300 e 400 m); e a
borda oriental da bacia sedimentar do Meio Norte, que compreende o planalto da Ibiapaba, com
altitudes entre 500 e 700 m (Souza 1988). Essas diferencas geomorfologicas, pedologicas e
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altitudinais possibilitam a ocorréncia de trés tipos de vegetacdo: Dry Thorny Woodland, Dry
Schubland e Dry Forest (Aradjo et al. 2011).

Na area de baixa altitude, o solo é um Leptosol (FAO 2006) pouco profundo e com alto
teor de argila (Tabela 1). A umidade e o conteldo de agua do solo sdo altos (Tabela 1),
principalmente no periodo chuvoso, devido a forte retengdo hidrica nas camadas com alta
concentracdo de argila. O solo é relativamente rico em matéria organica, nitrogénio (N) e fosforo
(P) (Tabela 1). A precipitacio média anual é de 708 mm e a temperatura média de 28 °C
(FUNCEME 2013 dados histéricos de 1982-2013). As chuvas sdo concentradas nos quatro
primeiros meses do ano (FUNCEME 2013). A vegetacdo que cobre esta &rea é conhecida
localmente com “caatinga”, uma Savana Espinhosa Seca (Dry Thorny Woodland), com arvores,

arbustos e um estrato herbaceo estacionalmente bem desenvolvido.

Na area de maior elevacao, em torno de 700 m, o solo é do tipo Arenosol (FAO 2006),
profundo, de textura arenosa (Tabela 1) e com drenagem livre. A umidade e o contetdo de agua
do solo s&o baixos, mesmo nas camadas mais profundas, principalmente pelo baixo teor de argila
(Tabela 1). O solo é pobre em nutrientes (N e P), possui baixa concentracdo de matéria organica e
alto teor de aluminio (Tabela 1). A precipitacdo média anual é de 1,055 mm, e a temperatura
média em torno de 28 °C (Estacdo meteoroldgica da Reserva Serra das Almas; dados historicos
de 2000-2012). Nessa area, as chuvas também sdo concentradas nos quatro primeiros meses do
ano. A vegetacdo que cobre este tipo de solo é conhecida localmente como “carrasco”, um tipo
de Arbustaria seca fechada com arvores emergentes (Closed Dry Shrubland with emergente

trees).
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Tabela 1. Pardmetros quimicos mensurados de aliquotas de solo em diferentes profundidades no
Leptosol e no Arenosol da Reserva Natural Serra das Almas, Ceara, Brasil. MO: Matéria
organica; N: Nitrogénio; P: Fésforo; AI**: Aluminio.

Leptosol
: Composicio granulométrica (g/k Umidade (g/100 Nutrientes
profundidade — =CRROS BRI ) (gArgi)Ia 0.033 1.53g g)gua oM N P AP
(cm) grossa fina Silte Argila natural MPa MPa atil (9/kg) (g/kg)  (mg/kg)  (cmol/kg)

0-3 374 332 194 100 25 16.05 9.66 6.39 | 41.17 240 17 0.15
3-17 421 346 168 64 28 8.35 343 492 | 1231 10.67 17 0.20
17-26 409 307 197 87 49 10.68 457 6.11 | 7.96 0.49 17 0.30
26-34 390 171 208 231 116 18.03 1049 7.54 | 8.69 0.47 2 0.60

Arenosol
0-4 400 473 56 71 13 6.14 592 0.22 | 26,58 145 7 1.25
4-12 330 593 18 59 10 4.34 340 094 | 18.83 0.96 15 1.30
12-22 337 525 88 50 10 4.10 3.06 1.04 | 10.14 0.60 12 1.10
22-32 291 624 32 53 9 441 305 136 | 7.86 0.49 6 0.90
32-59 331 564 21 84 10 441 298 143 | 7.14 0.42 25 0.85
59-88 268 613 37 82 17 4.60 284 176 | 6.10 0.38 9 0.70
88-115 290 571 52 87 17 4.40 258 182 | 4.24 0.22 4 0.60
115-150* 214 646 52 88 20 4.40 265 175 | 3.62 0.18 2 0.50

Em cada area, demarcamos um hectare e registramos todas as espécies de lianas e o
namero de individuos por espécie. No sitio de Leptosol, registramos apenas uma espécie de liana,
Fridericia caudigera (S. Moore) L. G. Lohmann, com 10 individuos/ha. No sitio de Arenosol,
identificamos quatro espécies de lianas: Fridericia dispar (Bureau ex K. Schum.) L. G. Lohmann
(587 individuos/ha), Fridericia chica (Bonpl.) L. G. Lohmann (124 individuos/ha), Dioclea
megacarpa Rolfe (20 individuos/ha) e Cratylia mollis Mart. ex Benth (13 individuos/ha).

Para este estudo, selecionamos as espécies congéneres pertencentes a familia
Bignoniaceae, tribo Bignonieae, género Fridericia. Optamos por espécies aparentadas para evitar
que as diferencas entre as caracteristicas hidraulicas mensuradas fossem influenciadas apenas

pela divergéncia filogenética entre as espécies (ver Chen et al. 2009).
Variaveis abidticas

Contelido de agua nos solos — Em cada tipo de solo abrimos uma trincheira de 1 m? (1 m x 1 m).
No Leptosol, por ser mais raso, a profundidade foi de apenas 0,35 m. Instalamos sensores
dielétricos ECH20, modelo EC-10 (Decagon Devices, Inc.) nas profundidades de 4, 12 e 23 cm.
No Arenosol a profundidade controlada foi de 1,5 m e os sensores foram instalamos a 8, 26, 68 e
135 c¢cm de profundidade. As profundidades nas quais os sensores foram instalados correspondem
aos horizontes descritos em cada tipo de solo. Os dados foram gravados em Data Logger HOBO

(Onset Computer Corporation, Bourne, MA, EUA, Onset) a cada 15 minutos, no periodo de julho
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de 2011 a maio de 2012. Para determinar a umidade do solo (m® m=) utilizamos a equacio

proposta por Miranda et al. (2007):
6 = 0,0009x — 0,2778

em que 0 ¢ a umidade do solo em m* m= e x é o potencial elétrico do sensor ECH.0 em mV, com
r2 = 0,9899.

A agua disponivel para planta (PAW) em cada camada do solo foi obtida pela diferenca entre a
quantidade de 4gua mensurada em um dado dia (VWCeas) € 0 menor valor registrado (VWCnmin)

no periodo de estudo:
PAW = VWC,eas — VWCynin

A PAW para cada camada de solo foi representada pela integracao de valores de PAW em
varias profundidades. No Leptosol, para a profundidade de 0-30, integramos os dados de teor de
agua nas profundidades de 4, 12 e 23 cm. No Arenosol, consideramos trés camadas de solo: 0-50,
50-100 e 100-150 cm de profundidade. Integramos os dados de teor de &gua nas profundidades de
08 e 26 cm para compor a camada de 0-50 cm. Nas demais camadas, utilizamos o teor de agua a
68 cm de profundidade para compor a camada de 50-100 cm e o teor de agua a 135 cm para
representar a camada de 100-150 cm. Convertermos os valores de PAW para conteido de agua
do solo (VWC) seguindo a equagéo:

VWC = (PAW/depth) + VWCppi,

Em que depth representa a espessura da camada do solo associada ao valor de PAW (no Leptosol
0-30 e no Arenosol 0-50, 50-100 e 100-150 cm) expressado em mm. O VWC resultante foi um
valor médio para cada profundidade analisada.

Precipitacdo mensal e deficit de pressdo de vapor do ar (VPDa) — Em cada sitio, registramos
diariamente a precipitacdo (mm), a umidade relativa do ar (%) e temperaturas do ar maxima (°C)
e minima (°C), por meio de estacdo micrometeorologica (HOBO Micro Station, Onset Computer
Corporation, Bourne, MA, EUA). Com os dados de temperatura e umidade relativa do ar
calculamos o déficit de pressédo de vapor do ar (VPDa), com base nas equacfes propostas no
método de Penman-Monteith parametrizado pela FAO 56. Inicialmente, calculamos a presséo de
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vapor de saturagdo para as temperaturas maxima (es(Tmax)), média (es(Tmed)) € minima (es(Tmin))
pela equacéo:

17,27 +Tmax

eo(Thay) = 0,6108 * e Tmax+237.3

Sendo es(Tmin) @ pressao de vapor de saturagdo obtida pela temperatura minima (kPa) obtido pela

mesma equagao, apenas substituindo o valor da temperatura do ar.

A presséo de vapor de saturagdo da atmosfera (es) foi calculada pela soma dos valores de
es(Tmax) € es(Tmin) dividido por dois:

_ €e (Tmax) + es(Tmin)

€ 2

Em seguida, calculamos a pressao de vapor atual (ea) em kPa:

URmed

€q = €5 (Tmed) W

Sendo URmed @ umidade relativa média do ar (%).
Com os valores de es e e, calculamos 0 VPD4r pela equacdo:
VPD,, = e, — e,
Arquitetura e profundidade de raizes

Para avaliar o padréo de enraizamento e mensurar a profundidade radicular, selecionamos
cinco individuos adultos por espécie e escavamos as raizes, no inicio do periodo seco de 2013
(junho). No Leptosol, conseguimos escavar as raizes até uma profundidade de 0,30 m sem
danificar o sistema radicular. No Arenosol, a profundidade de escavacdo chegou a pouco mais de
0,50 m, mas ndo encontramos raizes em profundidades superiores a 0,35 m. Mensuramos a
profundidade das raizes com uma trena. Apos as escavacdes, coletamos as raizes e no laboratério

descrevemos a morfologia e fotografamos os individuos.
Dinamica foliar

Acompanhamos quinzenalmente, entre junho de 2011 e maio de 2013, 10 individuos de

cada especie. Quantificamos as fenofases de folha adulta e queda de folha pelo Percentual de
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Intensidade de Fournier, ou indice de Intensidade (Fournier 1974). Com esses dados verificamos

a duracao da cobertura de copa.
Condutancia estomatica (gs) e potencial hidrico foliar (Wiear)

As relacdes hidricas foliares foram determinadas no periodo chuvoso (marco de 2012) e
no inicio do periodo seco (maio 2012). Para cada espécie selecionamos cinco individuos e em
cada um, cinco folhas adultas foram mensuradas por horério. No periodo chuvoso mensuramos o
potencial hidrico foliar (Wiear) a0 longo do dia, em intervalos de duas horas, entre 02h00min e
18h00min. No inicio do periodo seco, mensuramos apenas o Wieat da madrugada (Wpredawn), as
04h00min ¢ 0 ¢ Wieat minimo (Wmidday) @0 mMeio dia. Esta distingdo de horarios entre os periodos
ocorreu devido a baixa densidade de folhas ao final da estagdo chuvosa. O Wear fOi mensurado

usando uma camara de pressao de Scholander (Soil moisture - Modelo 3005 F01).

Simultaneamente ao Wiear, mensuramos a condutancia estomatica (gs). As medidas de gs foram
feitas apenas no periodo chuvoso devido a falhas técnicas no IRGA — Analisador de Fotossintese
(Li-Cor LI-6400XT) no periodo seco. Utilizamos as condi¢des de temperatura, concentracao de
CO:- e radiacdo ambiental, ndo sendo necessario controlar as condi¢es de medida na cadmara do
IRGA. Em cada horério também foram coletados dados de temperatura e umidade relativa do ar

com um termohigrémetro para calcular o déficit de pressdo de vapor do ar (VPDxr).
Vulnerabilidade do xilema a cavitacdo

Construimos curvas de vulnerabilidade a cavitacdo dos ramos utilizando o método de
secagem em bancada proposto por Sperry et al. (1988). Inicialmente, estimamos o maior
comprimento dos vasos de cada espécie seguindo 0 método de injecdo de ar comprimido indicado
por Ewers & Fisher (1989). O comprimento dos vasos de F. caudigera, F. dispar e F. chica foi
de 58, 63 e 26 cm, respectivamente. Devido a ocorréncia de vasos longos, optamos por mensurar
a condutividade hidraulica dos ramos (Kramo) cOm a retirada das paredes terminais dos vasos.
Vasos abertos possuem baixa resisténcia hidraulica podendo levar a superestimagdo da
condutividade maxima (Ennajeh et al. 2011). Assim, utilizamos ramos com 20 cm de
comprimento para todas as espécies e aplicamos uma baixa pressao (entre 3-4 kPa) para medigédo
da Kramo. A Kramo foi determinada pela razdo entre o fluxo de massa de agua e o gradiente de

pressao (Sperry et al. 1988).
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Para as medic6es de condutividade hidraulica, coletamos ramos dos individuos durante a
madrugada (entre 3h00min e 5h00mm), no periodo chuvoso de 2013 (mar¢o) para minimizar a
cavitacdo. Os ramos coletados possuiam cerca de trés vezes o tamanho do comprimento maximo
dos vasos para cada espécie. Depois de coletados, os ramos foram conduzidos imediatamente
para o laboratorio e cortados embaixo de agua. Os ramos foram mantidos em recipientes com
agua e cobertos com plastico preto durante 12 horas para reidratacdo completa. Em seguida,
iniciamos as medi¢fes de condutividade hidraulica inicial (Kinicia) acoplando um ramo em um
medidor de fluxo, conforme proposto por Sperry et al. (1988). Utilizamos uma solucéo de cloreto
de potassio (KCI 10 mmol) em agua destilada e filtrada (Mili-q) para manter a condutividade
ibnica. Apos medir a Kiniciai aplicamos um flush, que consistiu na inje¢do de 4gua nos ramos a
uma pressdo constante de 150 kPa durante 10 minutos, para remocdo de embolismos.
Posteriormente, medimos a condutividade hidraulica maxima (Kmaxima) semelhante a Kinicial. A
perda de condutividade hidraulica (PLC) foi calculada conforme sugerido por Pammenter and
Vander Willigen (1998):

PLC = 100 = (ijxima - Kinicial)/Kméxima

As curvas de vulnerabilidade a cavitacdo para cada espécie foram construidas por meio de
uma funcdo exponencial sigmoide, utilizando a equacdo proposta por Pammenter & Vander
Willigen (1998):

PLC = 100/(1 + exp(a(y — b)))

Onde: ¥ corresponde ao potencial hidrico do xilema, a € 0 slope maximo da curva e b € a pressao

do xilema onde ocorrem 50% de perda de condutividade hidraulica (Pso).

Determinamos a vulnerabilidade a cavitacdo do xilema de cada espécie pelo Pso conforme
proposto por Choat et al. (2012). Além disso, calculamos as margens de seguranca hidraulica
para 0os periodos chuvoso e seco (utilizando a diferenca entre o potencial hidrico minimo
(Wminimo), obtido em cada periodo, e 0 Pso (Meinzer et al. 2009). A margem de seguranca
hidraulica mostra a proximidade entre o funcionamento hidraulico de uma espécie e o ponto mais
ingreme da sua curva de vulnerabilidade & cavitagdo do xilema, ou seja, o ponto de embolia

potencialmente catastrofico para o sistema hidraulico da planta (Johnson et al. 2012).

56



Analises estatisticas

A dinamica de area de copa foi analisada por meio de modelos lineares multiplos.
Inicialmente, verificamos a ocorréncia de multicolinearidade entre as variaveis explicativas
(precipitacdo mensal total, VPDa e agua do disponivel para planta) pelo Fator de Inflagdo da
Variancia (VIF). As varidveis que apresentaram valores de VIF acima de 10 foram consideradas
colineares (ver Borcard et al. 2011). O contetdo de agua do solo foi altamente correlacionado
com a precipitacdo mensal total, sendo retirado das analises subsequentes. Um modelo linear
generalizado (GLM) foi usado para comparar a manutencdo de folhas (cobertura de copa) entre
as espécies e os ambientes estudados (ver Crawley 2005). A porcentagem de cobertura de copa
foi a varidvel resposta e a precipitacdo mensal total e 0 VPD, foram testadas como as variaveis
explicativas. Assumimos a distribui¢do de erro quase-Poisson devido a falta de normalidade das
variaveis (ver Crawley 2005). Para cada espécie, 0 modelo minimamente adequado foi obtido
pela remocdo de termos ndo significativos, comparando-se 0os modelos por meio de ANOVA.

Verificamos as possiveis diferencas na disponibilidade de agua util para planta entre
Leptosol e Arenosol através de uma two-way ANOVA, considerando o tipo de solo e 0 més do
ano com os fatores e o conteudo de dgua como variavel resposta. Para investigar as mudancas
sazonais no Wiear realizamos uma two-way ANOVA, considerando as espécies e o periodo
(chuvoso/seco) como fatores (p < 0.05). Analisamos as curvas de vulnerabilidade a cavitagdo das
espécies comparando a soma dos quadrados dos residuos (ASQR), para hipdtese nula de que as
curvas sao coincidentes (ver Haddon 2001). Todas as analises foram realizadas no R (versao

3.1.0, Core Team 2013). A significancia estatistica (p) foi de 0,05 para todas as comparacdes.
RESULTADOS

A disponibilidade de agua util para as plantas foi sempre maior no Leptosol do que no
Arenosol (Fig. 1 a, b), exceto no auge do periodo seco, entre agosto e outubro, quando a
disponibilidade de agua util para as plantas foi proxima a zero nos dois tipos de solos (Fig. 1 a,
b). Em ambos os tipos de solo, a disponibilidade de dgua ficou restrita ao periodo de chuvas (Fig.
1 a, b). No Arenosol, a quantidade de agua Util disponivel para as plantas foi maior nas camadas

mais superficiais, entre 0-50 cm de profundidade (Fig. 1 b).
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Fig. 1. Disponibilidade de 4gua para planta (mm) no [a] Leptosol entre 0-30 cm de profundidade;
e [b] Arenosol em trés profundidades: 0-50; 50-100; 100-150 cm, em relacdo a precipitacdo
mensal (mm) de cada sitio de estudo.

As espécies apresentaram padrfes de enraizamento distintos (Fig. 2 a-c). Fridericia
caudigera, que ocorreu no Leptosol, apresentou raizes dimorficas, com uma raiz pivotante e

raizes plagiotropicas (Fig. 2 a). Observamos que a raiz pivotante cresce em sentido ortotrépico e
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atinge uma profundidade superior a 30 cm (Fig. 2 a). As raizes plagiotropicas crescem
horizontalmente e espalham-se até a profundidade de 15 cm (Fig. 2 a). As espécies que ocorrem
no Arenosol ndo possuem raizes dimdrficas, mas apenas plagiotrépicas (Fig. 2 b, c). Fridericia

dispar apresentou raizes até 15 cm, e F. chica até cerca de 30 cm de profundidade do solo.

Fridericia caudigera 10 em

Fridericia dispar 10 em

Fridericia chica 10 em

Fig. 2. Sistemas subterraneos de [a] Fridericia caudigera que ocorre no sitio com Leptosol; [b]
Fridericia dispar e [c] Fridericia chica que coocorrem sob Arenosol.

59



Independente do sitio e do tipo de solo, todas as espécies analisadas apresentaram
comportamento deciduo (Fig. 3 a, b). A queda de folhas em F. caudigera aumentou
significativamente com o aumento do VPDa (GLM: Desvio dos residuos: 128.13, P = 0.002). A
precipitacdo mensal total ndo teve efeito significativo na manutencdo da area da copa para F.
caudigera (GLM: Desvio dos residuos: 24.68, P = 0.146). A manutencdo da area da copa nas
espécies que ocorrem no sitio com Arenosol foi explicada por fatores distintos. A queda de folhas
em F. dispar aumentou expressivamente com a diminuicdo da precipitagdo (GLM: Desvio dos
residuos: 266.92, P = 0.001), enquanto que para F. chica a queda de folhas foi significativa com
0 aumento no VPDar (GLM: Desvio dos residuos: 130.81, P = 0.032).
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Fig. 3. Valores médios mensais de cobertura de copa (%, n=10), VPDa (kPa) e Precipitacdo
mensal total (mm), de junho de 2011 até maio de 2013. [a] Fridericia caudigera que ocorre no
sitio com Leptosol; e [b] F. dispar e F. chica que coocorrem no sitio com Arenosol.
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Os padrdes de variagao no Wieaf € Na gs, a0 longo do dia, foram similares entre as espécies
(Fig. 4 a-f). Os valores de Wiear diminuiram até o meio dia, e voltaram a aumentar no final do dia
(Fig. 4 a, b, ¢). Todas as espécies foram capazes de manter o Wiear €M Seus valores minimos
mediante a diminuicdo da gs (Fig. 4 d, e, f). Depois de um pico entre oito e dez da manhg, a gs
diminuiu rapidamente em F. caudigera (Fig. 4 d) e mais lentamente em F. dispar e F. chica

durante o0 aumento do VPD4 ao longo do dia (Fig. 4 e, f).
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Fig. 4. Padroes diarios de potencial hidrico foliar (Wieat, &, b, C) € condutancia estomatica (gs, c, d,
e) em relagdo ao déficit de pressdo de vapor do ar (VPDar) durante o periodo chuvoso de 2012,
para trés espécies congéneres de lianas. Fridericia caudigera que ocorre no Leptosol e F. dispar
e F. chica que coocorrem no Arenosol.
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Todas as espécies gque investigamos mostraram mudangas sazonais nos potenciais hidricos
foliares da madrugada (Wpredawn) € do meio dia (Wmidday, Fig. 5 a, b). Os valores de Wpredawn €
Whidday NO inicio do periodo seco foram marcadamente menores do que no periodo chuvoso
(Pperiodo in two-way ANOVA p < 0.001). No periodo chuvoso, todas as espécies apresentaram
diferengas entre Wpredawn € Wmidday (Ppredawn*midday in two-way ANOVA p < 0.001). No periodo
seco, ndo encontramos diferencas entre 0 Wpredawn € Wmidday €m todas as espécies (Ppredawn*midday in

two-way ANOVA p > 0.05).
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Fig. 5. Potencial hidrico foliar [a] durante a madrugada (Wpredawn) € [b] ao meio dia (Wmidday) NOS
periodos chuvoso e seco. No grafico [a], letras distintas indicam diferencas significativas no
Woredawn €Ntre 0s periodos chuvoso e seco para cada espécie (p < 0.05). No gréafico [b], letras
distintas demonstram diferengas significativas no Wmidday €ntre 0s periodos chuvoso e seco para
cada espécie (p < 0.05).
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No periodo chuvoso, F. dispar e F. chica, que coocorrem no Arenosol, apresentaram
diferengas tanto no Wpredawn (Z = -5.572; p < 0.001) quanto no Wmidday (F = 10.67; p < 0.01, Fig. 5
a, b). Fridericia chica apresentou valores de Wpredawn € Wmidday Mais negativos do que F. dispar
(Fig. 5 a, b). No periodo seco, F. dispar e F. chica ndo diferiram quanto ao Wpregawn (F = 3.392; p
> 0.05) nem quanto ao Wmidday (F = 1.045; p > 0.05). Fridericia caudigera, que ocorreu no
Leptosol, apresentou Wpredawn €M torno de -0,5 ¢ Wmidday de -2.6 no periodo chuvoso (Fig. 5 a, b).

No periodo seco, 0 Wpredawn fOi de -5,7 ¢ 0 Wmidday de -4,4 (Fig. 5 a, b).

As trés espécies analisadas diferiram entre si em relagdo as curvas de vulnerabilidade a
cavitacdo (ASQR, F = 14.8722; p < 0,001, Fig. 6). A curva de vulnerabilidade a cavitacdo
apresentou maior inclinacdo para F. chica (a = 1.107) e menores inclinacdes para F. caudigera (a
= 1.038) e F. dispar (a = 1.037). A espécie que apresentou maior seguranca hidraulica foi F.
caudigera que perdeu 50% da condutividade hidraulica (Pso) sob o potencial hidrico de -2,49
MPa, seguida por F. chica com Psgem -2,0 MPa (Fig. 6). A espécie mais vulneravel a cavitacdo
foi F. dispar com Pso em apenas -1,8 MPa (Fig. 6). A margem de seguranca hidraulica no periodo
chuvoso (Wmin chuva - Pso) foi maior em F. caudigera (+0.39). Fridericia dispar e F. chica ndo
apresentaram margem de seguranca hidraulica no periodo chuvoso, sendo os valores de zero e -
0,3, respectivamente. No inicio do periodo seco, nenhuma espécie apresentou margem de

seguranca hidraulica (Wmin seca - Pso) (F. caudigera -1,9; F. dispar -3,9 e F. chica -3.2).
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Fig. 6. Curvas de vulnerabilidade a cavitacdo induzidas por seca em lianas do género Fridericia:
F. caudigera que ocorre na vegetacdo de caatinga, no Leptosol; F. dispar e F. chica que
coocorrem na vegetacdo de carrasco, no Arenosol. Cada ponto representa uma medida e a perda
de condutividade hidraulica em porcentagem (PLC) foi plotada em funcdo do potencial hidrico
foliar. As linhas verticais indicam o potencial hidrico em que ocorreu a perda de 50% de
condutividade hidraulica (Pso).

DISCUSSAO

Nossos resultados indicam que, as lianas que ocorrem em ambientes semiaridos (extremo
seco de distribuicdo), evitam a seca e apresentam caracteristicas fisioldgicas e dindmicas foliares
distintas do usualmente descrito sobre lianas de ambientes sazonais (por exemplo: Cai et al.
2009; Zhu & Cao 2009; Johnson et al. 2013; van der Sande et al. 2013). Esses autores relataram
que as lianas possuem sistema radicular profundo, alta condutividade hidraulica, mantém a area

da copa e altas taxas de fixagdo de carbono durante o periodo seco e tem baixa resisténcia a
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cavitacdo. Entretanto, as lianas que analisamos apresentaram raizes superficiais, sistema
hidraulico mais seguro e deciduidade foliar, diferindo do mecanismo proposto por Schnitzer
(2005) para explicar a abundancia de lianas em ambientes tropicais sazonalmente secos. Assim,
verificamos que a modulacdo da area da copa, devido & diminuicdo da precipitacdo e ao aumento
do VPD do ar, € uma estratégia de evitar a seca e pode ser 0 mecanismo que potencialmente

explica a ocorréncia e a abundancia de lianas em ambientes semiaridos.

Constatamos que independente da profundidade e da textura do solo e do volume de
precipitacdo, a disponibilidade de &gua para as plantas nos sitios estudados restringiu-se ao
periodo chuvoso. Embora o volume de precipitacdo total seja maior no sitio com Arenosol, a
disponibilidade de dgua no solo é muito menor do que no sitio com Leptosol. A textura arenosa
dos Arenosols favorece a alta drenagem e limita a capacidade de armazenamento de agua (FAO
2006), reduzindo a disponibilidade de &gua para as plantas. Por outro lado, os Leptosols
apresentam alta concentracdo de argila, aumentando a retencdo hidrica do solo (FAO 2006) e a
disponibilidade de agua para as plantas. Uma vez que a disponibilidade de dgua no solo é restrita
ao periodo chuvoso, espécies com caracteristicas fisioldgicas e morfologicas que possam reduzir
0 risco de danos por cavitacdo no xilema durante o periodo de estresse hidrico sdo favorecidas
(ver Choat et al. 2007; Zhu & Cao 2009; Lens et al. 2013).

Ao contréario do que esperdvamos, as lianas analisadas apresentaram sistemas radiculares
superficiais, indicado também pelos baixos valores de Wpredawn NO inicio do periodo seco (ver Zhu
& Cao 2009). Com base na literatura, o sistema radicular bem desenvolvido e profundo das lianas
garante acesso a reservas de dguas do solo durante o periodo seco (Jackson et al. 1995; Restom &
Nepstad 2004; Swaine & Grace 2007). O acesso a agua profunda do solo diminuiria os riscos de
danos no xilema por cavitagdo (ver Schnitzer 2005) e manteria baixo grau de deciduidade e alto
ganho de carbono mesmo durante o periodo seco (Schnitzer 2005; Cai et al. 2009), principal
vantagem competitiva das lianas em relacdo as arvores (Cai et al. 2009). No nosso estudo, a
presenca de raizes superficiais pode ser devido a disponibilidade de dgua no solo ser limitada ao
periodo chuvoso, e ser maior nas camadas mais superficiais do solo, conforme ja sugerido por
Andrade et al. (2005) e Johnson et al. (2013), em estudos realizados com lianas e arvores em

ambientes sazonalmente secos.
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Conforme especulado por Schnitzer (2005), nos verificamos que as lianas que ocorrem
em ambientes semidridos ndo suportam o estresse hidrico do solo e o aumento do VPD do ar,
evitando-os através da perda de folhas logo no inicio do periodo seco. Esse comportamento limita
as trocas gasosas e a fixacdo de carbono ao periodo chuvoso, similar ao que ja foi registrado por
Choat et al. (2005) e Vinya et al. (2013), para arvores e arbustos deciduos que ocorrem em
ambientes sazonais, porém, distinto do usualmente descrito para lianas (ver Cai et al. 2009; Zhu
& Cao 2009). Além disso, nossos resultados demonstraram que as lianas analisadas possuem o
sistema hidraulico mais resistente a seca, pois os valores de Psp foram mais negativos do que o
usualmente descrito (por exemplo: Zhu & Cao 2009; Johnson et al. 2013; van der Sande et al.
2013). A presenca de sistema hidraulico mais resistente a cavitagdo indica reducéo na capacidade
de condutividade hidraulica (ver Choat et al. 2005; Hacke et al. 2006), limitando o ganho de
carbono fotossintético devido a menor quantidade de agua que chega as folhas (Zhu & Cao
2009). Desse modo, as lianas analisadas nao apresentaram vantagem competitiva em relacdo as
arvores, devido a auséncia de sistemas radiculares profundos, e a perda de folhas no inicio do
periodo seco que limita a fixacdo de carbono e o crescimento ao periodo chuvoso. Portanto,
sugerimos que a abundancia de lianas deve ser menor em ambientes semiaridos quando
comparados a outros ambientes sazonalmente secos, uma vez que sua principal vantagem

competitiva é ausente.

E importante ressaltar que Choat et al. (2010) demonstraram que a alta vulnerabilidade a
cavitacdo em lianas, relatada em estudos anteriores, era um artefato da técnica e do material
usado. Corroborando com Choat et al. (2010), Wheeler et al. (2013) forneceram evidéncias
experimentais de que a excisdo de ramos com a pressdo nativa do xilema, mesmo quando feito
em agua, origina a formacdo e absorcéo de bolhas e, consequentemente, 0s vasos sao cavitados
neste momento. Wheeler et al. (2013) propuseram que 0s ciclos diurnos de cavitacdo e
recuperacdo de vasos sdo raros na natureza, e que o xilema das plantas € muito mais resistente a
cavitagdo do que se pensava anteriormente. Com essa nova perspectiva, acreditamos que 0
xilema das lianas que analisamos deve ser ainda mais resistente a cavitacdo do que os resultados

que encontramos.

Paradoxalmente, verificamos que as lianas analisadas possuem baixa margem de
seguranca hidraulica no periodo chuvoso (Wmin chuva - Pso), margem de seguranca negativa (Wmin

seca - Ps0) N0 inicio do periodo seco e que experimentam, diariamente, grandes quantidades de
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embolismos, mesmo durante o periodo chuvoso. Varios autores sugerem que as lianas possuem
eficientes mecanismos de recuperacédo de vasos embolisados ao longo do dia (ver van der Sande
et al. 2013; Johnson et al. 2013). Entretanto, esses mecanismos continuam pouco compreendidos
e comecam a ser descartados apds o estudo de Wheeler et al. (2013). Como nds verificamos que
a gs foi sensivel ao aumento do VPDs durante o periodo chuvoso, acreditamos que falhas
hidraulicas catastréficas em um ciclo diario devem ser evitadas pelo fechamento estomatico em
resposta ao aumento no VPDar, conforme ja relatado por Maherali et al. (2006) e Zhang et al.
(2013). Assim, o fechamento dos estdbmatos pode regular o potencial hidrico foliar (Wieaf),
diminuindo a pressdo do xilema a um intervalo em que ndo ocorra a perda excessiva de
condutividade (Alder et al. 1996). Por outro lado, considerando um ciclo sazonal, a deciduidade
diminui as tensGes no xilema devido a evapotranspiracdo foliar e reduz os riscos de cavitacdo

induzida pelo estresse hidrico por seca, conforme demonstrado por Hacke & Sperry (2006).

A maioria dos estudos que comparam o sistema hidraulico de lianas com o de &rvores
mostram alta condutividade hidraulica e baixa resisténcia a cavitacdo em lianas (ver Zhu & Cao
2009; Johnson et al. 2013; van der Sande et al. 2013). Nossos resultados demonstram uma clara
relacdo positiva entre a abundéncia de lianas e 0 Psp nos sitios estudados. A espécie de maior
abundancia F. dispar (587 ind./ha), que ocorre no Arenosol, apresentou menor seguranca
hidraulica (Pso = -1.8), enquanto F. caudigera (10 ind./ha), que ocorre no Leptosol, demonstrou
maior seguranca hidraulica (Pso = -2.49). Essa tendéncia é consistente com o padrdo proposto por
Schnitzer (2005), demonstrando que as lianas com maior eficiéncia hidraulica e menor resisténcia
a seca sdo mais abundantes. Por um lado, isso explicaria as varia¢fes na abundancia de lianas
entre Arenosol e Leptosol em ambientes semiaridos, uma vez que lianas com maior eficiéncia
hidraulica possuem maior vantagem competitiva. Entretanto, explicar a maior densidade de lianas
em ambientes sazonalmente secos pela alta vulnerabilidade a cavitagdo do sistema hidraulico
parece falho. De acordo com van der Sande et al. (2013), como a resisténcia a seca em lianas é
baixa, a ocorréncia e a abundancia de lianas em ambientes mais secos ndo poderiam ser
explicadas apenas por um Unico atributo fisioldgico, como por exemplo 0 Pso. Assim, além de
baixos valores de Pso, a modulagdo da area da copa pelo aumento do VPDa pode aumentar a

resisténcia a seca, e favorecer a ocorréncia e a abundancia de lianas em ambientes semiaridos.

Em sintese, as lianas que ocorrem em ambientes semiaridos possuem sistema hidraulico

mais resistente a seca do que o usualmente descrito. As lianas analisadas evitam a seca pela perda
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de folhas devido a diminuicdo na disponibilidade de dgua no solo e ao aumento do VPDar, logo
no inicio do periodo seco. Porém, esse mecanismo diminui o0 ganho de carbono e crescimento
durante o periodo seco, principal vantagem competitiva em relacdo as arvores e isso explicaria a
baixa abundancia de lianas em florestas com precipitagdo abaixo de 800 mm. Portanto, o
aumento na seguranca hidraulica e a modulacdo da area da copa podem favorecer a ocorréncia de
lianas em ambientes semiaridos, porém em baixa abundéncia. Variacdes na abundancia de lianas
entre ambientes semiaridos parecem ser explicadas pela maior eficiéncia hidraulica e menor
resisténcia a seca, evidenciando que a eficiéncia na absorcdo de dgua confere as espécies maior
vantagem competitiva. Entretanto, para melhor compreender 0s mecanismos que geram
diferencas nas abundancias de lianas em ambientes semiaridos, investigacfes adicionais sobre a

eficiéncia hidréaulica e o ganho de carbono devem ser conduzidas.
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Consideracoes finais

Nesta tese avaliamos um conjunto de caracteristicas funcionais hidraulicas para
compreender por que a ocorréncia e abundancia de lianas em ambientes semiaridos sdo baixas.
Uma nova perspectiva sobre os possiveis mecanismos que reduzem a ocorréncia dessa forma de
crescimento em ambientes semiaridos pode ser de grande valor, principalmente dentro de um
contexto de mudancas climaticas. De acordo com o IPCC (2007), sdo esperados diminui¢do do
volume de precipitacdo anual e aumento do periodo seco nas regides semiaridas do mundo. Com
0 aumento da aridez, as lianas podem ser as primeiras espécies a serem afetadas e excluidas,
modificando a composicdo e a estrutura da vegetacdo regional. Portanto, a compreensdo das
caracteristicas morfologicas e fisiologicas que possibilitam a ocorréncia de lianas em ambientes
muito secos € importante para prever possiveis alteracbes na comunidade de plantas desses

ambientes.

Nossa compreensao sobre a arquitetura hidraulica de plantas lenhosas €, principalmente,
com base em pesquisas envolvendo apenas um 6rgdo (Ewers et al. 1990; Jacobsen et al. 2005;
Chave et al. 2009; Poorter et al. 2010). No capitulo ,1 nés discutimos como as caracteristicas
anatdmicas do xilema influenciam na eficiéncia e na seguranca hidraulica ao longo de toda
planta. Nossa principal contribuicdo com este estudo foi demonstrar que o sistema hidraulico das
lianas analisadas difere do comumente descrito na literatura. De acordo com McCulloh et al.
(2012), os didmetros dos vasos tendem a diminuir das raizes aos ramos e esse gradiente gera
mudancas no funcionamento hidraulico ao longo da planta. Desta forma, a seguranca hidraulica
aumenta, progressivamente, das raizes em direcdo aos ramos (Baas et al. 2004). Nossos
resultados demonstraram que as lianas apresentam duas zonas de seguranca hidraulica, uma nas

raizes e outra nos ramos.

Evidenciamos que ramos e raizes apresentaram valores diferentes para cada atributo
mensurado, entretanto, a analise em conjunto demonstrou similaridades funcionais. VVasos mais
estreitos associados a uma grande quantidade de parénquima nas raizes, aumentam a capacidade
de armazenar &gua, uma caracteristica voltada a seguranca hidraulica em ambientes onde a
disponibilidade de agua no solo varia bastante entre os periodos secos e chuvosos. Enquanto

vasos estreitos associados a uma grande quantidade de fibras podem aumentar a resisténcia
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mecanica do sistema hidraulico, permitindo a conducdo de agua sob baixos potenciais hidricos.
Essas caracteristicas contribuiram para uma marcada reducdo da condutividade hidraulica

potencial em relacdo ao caule, aumentado a seguranca hidraulica nos ramos e nas raizes.

E importante ressaltar que analises sobre a estrutura da membrana das pontoagbes das
paredes dos vasos em cada 6rgdo podem gerar informagdes funcionais importantes. Embora
nossos dados anatémicos possuam um forte poder de explica¢do, uma avaliacdo mais profunda e
com técnicas mais modernas de microscopia eletrbnica podem esclarecer ainda mais as

estratégias hidraulicas de lianas em ambientes semiaridos.

No capitulo 2, focamos nas principais caracteristicas morfoldgicas, fisioldgicas e
ecoldgicas descritas por Schnitzer (2005) para explicacdo do padrdo global de distribuigdo e
abundancia de lianas. A capacidade que as lianas possuem de maximizar a fixacdo de carbono e
crescerem durante o periodo seco € evidenciada em alguns estudos fenoldgicos, fisiologicos e de
taxa de crescimento. A manutencao de folhas fotossinteticamente ativas durante o periodo seco é
primordial a proposta da vantagem competitiva de lianas sobre as arvores (Putz & Windsor 1987;
Schnitzer 2005; Schnitzer & Bongers 2011). Schnitzer (2005) demonstrou, em uma floresta no
Panama, que lianas crescem sete vezes mais rapido que arvores durante o periodo seco, e sugeriu
que lianas sofrem menos com o estresse hidrico do solo e continuam utilizando os recursos mais
eficientemente do que as arvores. Nossos resultados demonstraram que as lianas evitam a seca
através da perda de folhas devido a diminuicdo na disponibilidade de 4gua no solo e ao aumento
do VPD4 logo no inicio do periodo seco. Desta forma, para lianas que ocorrem em ambientes

semiaridos, o ganho de carbono e crescimento sdo restritos ao periodo chuvoso.

Outro resultado importante do nosso estudo foi a presenca de sistemas radiculares
superficiais nas lianas analisadas, diferindo das raizes muito profundas comumente descritas
(Schnitzer 2005). E importante ressaltar que os fatores que limitam o desenvolvimento de
sistemas radiculares profundos parecem ser distintos entre os sitios. Por um lado, Fridericia
caudigera, que ocorre no Leptosol, tem o crescimento radicular limitado pela profundidade do
solo. Ja F. dispar e F. chica, que coocorrem no Arenosol, ndo possuem raiz principal, apenas
plagiotropicas superficiais. Para as espécies que ocorrem no Arenosols nds acreditamos que o
crescimento radicular em profundidade é limitado pela maior disponibilidade hidrica nas

camadas mais superficiais, conforme sugerido por Andrade et al. (2005) e Johnson et al. (2013).

73



Além disso, o alto teor de aluminio presente no Arenosols pode ter um efeito toxico e inibir o
crescimento de raizes (Delhaize & Ryan 1995). Ainda € possivel que poucas raizes profundas em
F. dispar e F. chica fornecam acesso a agua profunda, entretanto ndo foi possivel detectar

durante a amostragem.

A presenca de sistemas radiculares profundos garante o acesso a 4gua nas camadas mais
profundas do solo. Corroborando essas expectativas, Zhu & Cao (2009) e Cai et al. (2009),
demonstraram que as lianas ocorrentes em uma floresta tropical sazonal no sudoeste da China
possuem potencial hidrico foliar da madrugada menos negativo, maximizam o ganho de carbono
e sdo mais eficientes no uso da agua do que arvores, particularmente durante o periodo seco. No
nosso estudo, a presenca de sistemas radiculares pouco profundos nas lianas é corroborada
também pela ampla diferenga nos potenciais hidricos da madrugada (Wpredawn) €ntre o periodo

chuvoso e o inicio do periodo seco.

Também evidenciamos que as lianas que ocorrem em ambientes semiaridos possuem
sistema hidraulico mais resistente a seca do que o usualmente descrito. A resisténcia a cavitacao
(Pso) de lianas é sempre muito baixa, com valores variando entre -0.29 a -1.84 conforme
demonstrado por van der Sande et al. (2013). No nosso estudo, 0 Psg variou entre -1.8 até -2.49,
sendo que a espécie com menor resisténcia a cavitacao (Fridericia dispar Pso = -1.8) foi a mais
abundante. Por um lado, corroboramos a explicacdo mecanicista de Schnitzer (2005),
demonstrando que a eficiéncia hidriulica aumenta a abundancia de lianas em ambientes
sazonalmente secos. Por outro lado, nossos dados demonstram que 0 aumento na seguranca
hidraulica e a modulacdo da area da copa podem favorecer a ocorréncia de lianas em ambientes
semiaridos, porém em baixa abundancia. Investigacdes adicionais sobre a eficiéncia hidraulica e
0 ganho de carbono em lianas devem ser conduzidas para melhor compreender 0s mecanismos

que geram diferencas nas abundéancias de lianas entre ambientes semiaridos.
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