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RESUMO

Economia do Nitrogénio em Arvores Tropicais — Diante da urgente necessidade de mais informagdes sobre os
mecanismos fisioldgicos e ecoldgicos que regulam o crescimento das plantas e a composicdao de espécies nas
comunidades vegetais tropicais, que possam elucidar a dindmica do nitrogénio (N) nos processos
biogeoquimicos de ciclagem interna e das caracteristicas ecofisioldgicas das espécies nessas comunidades, e
auxiliar na compreensao sobre a funcionalidade do ciclo do N nos ecossistemas tropicais que estao altamente
ameacados pelas mudancas no clima e por pressdes antropicas, buscou-se com o presente trabalho ampliar o
conhecimento sobre as capacidades de assimilacdo, transporte, estocagem e reciclagem de N nas espécies
arbdéreas de uma Floresta Ombroéfila Densa Montana do estado de S3o Paulo, uma Floresta Montana
Subtropical Australiana e um cerrado sensu stricto do estado de S3o Paulo. Para isso, avaliaram-se os
seguintes parametros: atividade da enzima nitrato redutase (ANR); conteddo de nitrato (NOs) nos tecidos
foliares; contetido de N e C totais (%N, %C, e razdo CN) e composigio isotépica (8'°N) foliares; concentracdo
de compostos nitrogenados na seiva do xilema (aminoacidos, amidas e NO3’); disponibilidade de NOs e NH,"
no solo através do uso de resina de troca i0Gnica; ocorréncia de simbiose radicular (micorriza) e identificacdo
das espécies através dos esporos encontrados no solo; area foliar especifica (AFE) e densidade da madeira
(DM). Demonstrou-se que mesmo em diferentes ecossistemas, o desempenho das plantas parece seguir
alguns padrdes de economia no uso do recurso N, que concordam com os teoremas econémicos que preveem
como o lucro deve ser maximizado com os recursos otimamente alocados, propostos por Bloom et al. (1985) e
se encaixam no modelo proposto por Aidar et al. (2003) que preveem a existéncia de um continuo de
estratégias entre plantas de diferentes grupos funcionais, e desse modo, numa andlise da economia do N em
arvores tropicais, mostrou-se que coexistem arvores com estratégias diferentes mas igualmente econdmicas.
Nesse contexto, trés grupos funcionais se destacaram: o de espécies da classe mais tardia na sucessao
florestal (St) e das pertencentes principalmente a familia Myrtaceae no cerrado (TrARG), que adotam uma
estratégia mais conservativa no uso do N, baseada no estoque e reciclagem de reservas internas, sustentando
ciclo de vida longo, crescimento lento e folhas mais longevas, sdo caracterizadas pelo transporte de arginina
na seiva do xilema, alta razdo CN, baixa ANR, alta DM e baixa AFE; o de espécies da classe inicial da sucessdo
florestal (Pi) e de outras quatro espécies do cerrado pertencentes a diferentes familias (Araliaceae,
Anonnaceae, Apocinaceae, Myristicaceae) (TrGLN), que adotam uma estratégia mais especialista e de alto
custo no uso do N, que é compensada pelo acoplamento da assimilacdo do NOs™ diretamente a fotossintese,

sustentam ciclo de vida curto e crescimento rapido que demanda alta luminosidade, sdo caracterizadas pelo
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transporte de NO3™ e/ou GIn, Asn na seiva do xilema, baixa razdo CN, alta ANR, baixa DM e alta AFE; e o de
espécies da classe secundaria inicial da sucessdo florestal (Si) e pertencentes principalmente a familia
Leguminosae no cerrado (TrASN), que ajustam a alocacdo dos recursos até igualar o efeito de todos os
recursos na limitacdo ao crescimento ou se ajustam fisiologicamente a mudancgas na disponibilidade dos
recursos para reduzir a “taxa de cambio” fazendo um balanco entre as reservas internas e externas numa
proporgdo otima para o crescimento, sustentando assim estratégias mais varidveis entre os dois extremos
anteriores, com ANR e AFE médios, alta DM como nas primeiras, baixa razdo CN como nas segundas e
transportando Asn além de diversos outros compostos também eficientes nessa funcdo como Arg, e sado
caracterizadas por uma alta plasticidade no uso dos recursos. Concluiu-se que os melhores indicadores dessa
economia do N nas arvores tropicais sdao os compostos transportados na seiva do xilema, mas também o
conteudo de N e a razdo CN, ANR, AFE e DM sdo importantes na definicdo dessas estratégias. Confirmou-se a
validade do modelo de uso de N proposto por Aidar et al. (2003) ao incluir as plantas de uma Floresta
Ombrdfila Densa Montana, concedeu-se ao mesmo uma amplitude Intercontinental ao inserir as plantas de
uma Floresta Subtropical Montana Australiana e adicionou-se uma nova perspectiva em relacdo ao cerrado ao
aplicar esse modelo a plantas do cerrado, que se utilizam das mesmas estratégias de uso de N propostas pelo
modelo, porém em grupos funcionais diferentes que ndo demonstram sucessao cronoldgica clara como os das

plantas nas florestas.

Palavras-chave: sucessao florestal, nitrato redutase, aminoacidos, floresta montana, cerrado, mata atlantica,
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ABSTRACT

Nitrogen Economy in Tropical Trees — There is an urgent need to better understand physiological and
ecological mechanisms that regulate plant growth and species composition in tropical plant communities.
Nitrogen (N) dynamics of vegetation interact with biogeochemical processes of internal cycling and on
ecophysiological traits of those species, and likewise assist the comprehension about the N cycle funcionality
in tropical ecosystems that are highly threatened by the climate changes and anthropical pressures, we aimed,
in the present research, to broaden the knowledge on aquisition capacity, transport, storage and recycling of
N in tree species of an Ombrophill Dense Montane Forest of S3o Paulo State, a Subtropical Montane Forest of
Australia and a cerrado sensu stricto of Sdo Paulo State. We evaluated the following parameters: nitrate (NO3)
reductase activity (NRA); NOs and total N and C concentrations (%N, %C, and CN ratio) and isotopic
composition (8*°N) of leaf tissues; N compounds of the xylem sap (aminoacids, amides and NO3); availability
of NO3™ and NH," in the soil using ion exchange resin bags; ocurrence and species identification of root
symbiosis (mychorriza); specific leaf area (SLA) and wood density (WD). We demonstrated that even in
different ecossystems, plant establishment and success follows some economical patterns in terms of N use,
which agree with the economic theorems that assume that every profit must be maximized toward an optimal
allocation of resources, as proposed by Bloom et al. (1985), and which fit the model proposed by Aidar et al.
(2003) that assumes the existence of a continuum of strategies among plants from different functional groups.
Hence, an economic analysis of N in tropical trees showed that coexistent trees are able to deal with N using
peculiar but equally profitable strategies. Thus, three functional groups stand out: firstly the group of late
sucessional species (St) and the ones belonging to the Myrtaceae family in the cerrado (TrARG), which adopt a
more conservative strategy on the N use, based on storage and recycling of internal reserves, therefore
sustaining a long life cycle, slow growth and long leaf life span, and caracterized by the preference of arginine
as a transport compound on the xylem sap, high CN ratio, low NRA, high WD and low SLA; secondly the group
of pioneer species (Pi) and four cerrado species of specific families (Araliaceae, Anonnaceae, Apocinaceae,
Myristicaceae) (TrGLN), which adopt a more specialized strategy marked by high costs on the N use, that are
compensated by coupling NO3™ uptake to photosynthesis, thereby sustaining a short life cycle and rapid growth
(that demand high light), and are characterized by the transport of NO3™ and glutamine or asparagine in the
xylem sap, low CN ratio, high NRA, low WD and high SLA; and thirdly the group of early sucessional species (Si)
and the ones belonging mainly to the Leguminosae family in the cerrado (TrASN), which either adjust resource

allocation in order to achieve an equal influence of all resources on growth limitation, or adjust physiologically
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to the resources availability changes by reducing the “exchange ratio” through balancing the internal and
external reserves approaching optimal proportions to benefit growth, therefore sustaining more variable
strategies between both previous extremes, exhibiting average NRA and SLA, high WD as the former, low CN
ratio as the latter, and transporting asparagine as well as arginine (also functionally efficient), being thus
characterized by high plasticity on resource use. We conclude that the most suitable indicators in terms of N
economy on tropical trees to define those strategies are the xylem sap N compounds, but N content, CN ratio,
and NRA, as well as SLA and WD are also important. In summary, we validated the N use model proposed by
Aidar et al. (2003) by providing new evidences from an Ombrophill Dense Montane Forest of Brasil, raised it to
an Intercontinental range by including plants of a Subtropical Montane Forest of Australia, and placed it in a
new perspective related to cerrado ecosystem plants, that performed the same N use strategies as suggested
by the model, however with different functional groups that do not fit in a clear cronological sucession as the

forest plants do.

Key-words: forest sucession, nitrate reductase, aminoacids, montane forest, cerrado, atlantic forest,

functional groups
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1. INTRODUCAO

A floresta atlantica brasileira, bem como o cerrado, vem sofrendo crescentes pressdes antrdpicas e
poucos remanescentes ainda restam dessas formacoes vegetais no Brasil. Em relacdo a primeira, estes estao
na sua maiora localizados no litoral do estado de S3o Paulo, e os segundos estdo concentrados principalmente
na regido central do Brasil, porém é no limite sul de sua ocorréncia, no estado de Sdo Paulo, que se concentra
a maior biodiversidade nessa vegetacdo (Weiser & Godoy 2001), justamente pelo maior contato com as
florestas atlanticas. Ambos foram considerados por Myers et al. (2000) como “hotspots” para a conservacao
da biodiversidade, dentre outros motivos, devido ao algo grau de ameaca que sofrem e por terem mais de
70% de suas areas originais ja desmatadas.

Similarmente, do outro lado do planeta, a floresta subtropical Umida australiana também se restringe
atualmente a poucas areas (Steffen et al. 2009), principalmente ao sul do estado de Queensland, sofre
crescentes pressoes antropicas (Mackey et al. 2008), e abriga uma enorme riqueza de espécies vegetais com
alta significancia bioldgica, possuindo 13 das 19 familias de angiospermas primitivas ainda existentes
(Vandernbeld 1988), e estdo entre os ecossistemas mais ameacados do mundo (Malcom et al. 2006).

Por outro lado, apesar da urgéncia em se proteger estes remanescentes florestais, o que pressupde o
conhecimento sobre o funcionamento das comunidades vegetais que os compde, relativamente pouco se
sabe sobre as caracteristicas ecofisioldgicas da vegetacdo. Além disso, os estudos sobre o comportamento das
espécies do ponto de vista da sucessdo ecoldgica ainda sdo escassos e tém se limitado principalmente a Mata
Atlantica (Gandolfi et al. 1995, Gandolfi 2000, Aidar et al. 2001; Aidar et al. 2003, Godoy 2007, Campos 2009,
Silva 2012, Marchiori 2012), mas nestes, tém-se observado um avanco, traduzido através de propostas de
investigacdo de outras evidéncias que influenciam o carater sucessional e as estratégias de regeneracao das
espécies, na tentativa de melhorar o entendimento do processo de sucessdo de uma comunidade vegetal
(Pereira-Silva 2008).

A organizacdo das espécies em grupo ecofisiolégicos traz informagdes de que a sucessao secundaria e a
dinamica da regeneragao sdo intimamente relacionadas e dependem de diversos fatores que determinam
quais espécies da comunidade terdo éxito no estabelecimento (Bazzaz & Picket 1980, Whitmore 1996).

Entdo, considerando que o crescimento e estabelecimento das plantas é essencialmente limitado pelo
elemento N (nitrogénio) (Rennenberg et al. 2009), dentre outros aspectos, o estudo da ciclagem do N nas

comunidades vegetais é de grande importancia para o entendimento dessas e para subsidiar futuras



intervencGes nas mesmas no sentido de preservacdo e/ou conservacgao.

Nesse contexto, o presente trabalho investigou a ecofisiologia do uso do N em trés ecossistemas
altamente ameagados: a Floresta Ombroéfila Densa Montana do Parque Estadual da Serra do Mar (PESM),
Nicleo Santa Virginia, ao litoral do estado de S3o Paulo — Brasil; a Floresta Subtropical Umida do Parque
Nacional de Lamington, ao sul do estado de Queensland — Austrdlia; e o cerrado sensu stricto do Parque
Estadual de Vassununga, Gléba Pé-de-Gigante, ao nordeste do estado de Sdo Paulo — Brasil; de forma a gerar
ferramentas que contribuam para futuros projetos de recuperacdo de dareas degradadas nos dominios
fitogeograficos relacionados, bem como fornecer informacgdes Uteis para a modelagem utilizada em previsdes
de possiveis efeitos da deposicdo de N nos ecossistemas estudados ou outros agravantes provocados pelas

mudancas no clima global, e quicd possibilitar o planejamento de remediacdo desses efeitos na vegetacao.



2. JUTIFICATIVAS

Os aspectos de grande diversidade, endemismos e alto grau de ameaca aos ecossistemas tidos como foco
deste estudo, levaram a inclusdao da Mata Atlantica e do cerrado brasileiro como dois dos principais “hotspots”

para a conservacdo da biodiversidade (Myers et al. 2000) (http://www.biodiversityhotspots.org/xp/Hotspots/)

e das florestas Umidas australianas como patriménio natural da humanidade (http://whc.unesco.org/). Mas

apesar da importancia destes para a conservacdo da biodiversidade, sdo praticamente desconhecidas as
caracteristicas do metabolismo primario de N das espécies vegetais que ocorrem nos remanescentes desses
ecossistemas no estado de Sdo Paulo (Brasil) e no estado de Queensland (Australia).

Aidar et al. (2003) indicam que as espécies arbdreas que ocorrem ao longo da sucessao florestal sobre solo
eutrofico no alto Vale do Ribeira de lguape, sul do estado de S3o Paulo, apresentam um continuo de
estratégias no uso de N, com dois extremos marcados por plantas pioneiras e tardias, que usam NO3 e
reciclam N interno respectivamente. O trabalho de Pereira-Silva (2008) em Floresta Ombréfila Densa Baixo
Montana (300 m) no Parque Estadual de Carlos Botelho, sul do estado de S3do Paulo, sob solo acido e
distréfico, indicou que as espécies pioneiras utilizam principalmente NO3" como fonte de N. Também o
trabalho de Campos (2009) em Floresta Ombrofila Densa de Terras Baixas (100 m) no PESM, Nucleo
Picinguaba, norte do estado de Sao Paulo, indica a existéncia desse continuo de estratégias de uso de N pelas
plantas ao longo da sucessao, estando de acordo com o modelo proposto por Aidar et al. (2003).

Além destes trabalhos, o estudo de Pereira-Silva (2009), que avaliou as plantas uma Floresta Ombréfila
Densa de Terras Baixas (PESM) no centro-sul do estado de S3o Paulo, demonstrou a existéncia do mesmo
continuo de estratégias de uso de N pelas espécies numa sucessao florestal, validando o modelo inicialmente
proposto por Aidar et al. (2003) naquela comunidade, e com isso, mudou a abrangéncia desse modelo de local
para regional.

Na Australia, o trabalho de Stewart et al. (1988) indicou que as espécies pioneiras de uma floresta Umida
no sudeste do estado de Queensland, Parque Nacional de Lamington, tém potencial para uso de NO3
enquanto que as demais espécies parecem se utilizar de outras fontes de N, porém ndo houve investigacao
mais profunda com relagdao ao que acontece nas outras classes sucessionais.

Em relacdo ao Cerrado, praticamente nenhum trabalho abordou em profundidade o estudo da preferéncia
guanto ao uso de N pelas espécies. Pereira-Silva et al. (2006) indicaram que 30 espécies lenhosas presentes

em um cerraddo na Estacdo Ecoldgica de Jatai, Luis Anténio (SP) apresentam baixa ANR, sugerindo que ndo



utilizam NOs como principal fonte de N do solo. Os autores também mostraram que, de modo geral, o
conteudo de N foliar foi bastante baixo nestas espécies, quando comparados aos valores de espécies
florestais, sugerindo que aquele é um ambiente pobre em N. De acordo, Macedo et al. (2006), em estudo com
a espécie Anadenanthera falcata do Cerrado sensu stricto da Gleba Pé-de-gigante, que mostrou clara
preferéncia pelo uso de NH,4, corroborou a afirmac3o de que o NH," é a principalmente fonte disponivel de N
em areas de Cerrado, como indicado por Nardoto e Bustamante (2003). Porém, pouca informacao existe sobre
a ecofisiologia do uso de N por espécies de Cerrado.

Existe uma grande ameaca do aguecimento climatico global como resultado da intensificacdo do efeito
estufa provocado pelas emissGes atmosféricas de origem antrdpica, que tem provocado crescente
preocupacdo e debate nos ultimos anos. Um consenso é de que as alteragdes climaticas previstas trarao sérias
consequencias para todos os ecossistemas (Vituosek et al. 1997), principalmente os ja bastante ameacados
focos deste estudo, além de grande impacto sobre o estilo de vida contemporaneo.

Muitos autores indicam que as atividades humanas ja dobraram a taxa de entrada do N nos ecossistemas
terrestres resultando em sérios impactos (Vituosek et al. 1997). Estes mesmos autores apontam que florestas
e areas Umidas variam significativamente em relacdo a suas capacidades de retencdo de N, e que o estado
atual do conhecimento na darea é ainda muito restrito. O principal problema é que a compreensao dos
possiveis efeitos das alteragdes climaticas globais e os impactos da deposicdo de N sobre a estabilidade e
funcionamento dos ecossistemas é ainda incipiente, mais ainda devido ao escasso conhecimento que se tem
sobre o funcionamento dos ecossistemas antes mesmo de sofrerem qualquer alteracdo. Phoenix et al. (2006)
indicam que a deposicdo de N nos “hotspots” de Mata Atlantica e Cerrado vem aumentando muito nos
ultimos anos e a previsao é de que atinjam valores acima daqueles considerados criticos, podendo levar
espécies adaptadas a baixa disponibilidade de N a exclusdo competitiva. O que reforca a importancia do
presente estudo nesses ecossistemas.

Além disso, muita atencdo vem sendo dada nos ultimos anos a contribuicdo potencial dos ecossistemas
tropicais na incorporacao liquida na biosfera terrestre do CO, de origem antropogénica. Com a evolucdo da
tecnologia da instrumentacdo micro-meteoroldgica, a técnica de “eddy-covariance” (co-variacdo de vértices
turbulentos — ferramenta estatistica utilizada para analisar vento em alta frequéncia e séries de dados
atmosféricos que resultam em valores de fluxos das varidveis analisadas, p.e. CO, e 4gua) tem sido aplicada
para avaliar a troca de massa (agua e carbono) e energia em ecossistemas, aumentando nosso conhecimento
sobre a troca de carbono no sistema solo — vegetagao — atmosfera que integra os fluxos no solo e vegetagao

(Curtis et al. 2002).



Os estudos dos fluxos de carbono em ecossistemas terrestres tém sido raramente acompanhados de
abordagens ecofisioldgicas de modo a explorar a relacdo funcional das espécies que compdem o ecossistema
e os valores liquidos obtidos para o mesmo. Segundo Buchmann (2002) apenas 14% dos estudos de fluxo de
vortices turbulentos em florestas incluem avaliagGes ecofisioldgicas das plantas ou estimativas de biomassa.
Desse modo, a combinacdo de estudos micrometeoroldgicos, ecolégicos e ecofisioldgicos é fortemente
recomendada para uma melhor compreensdao das dinamicas dos fluxos associados ao funcionamento dos
ecossistemas em geral.

Assim, também diante dessa necessidade, o presente trabalho deu continuidade ao estudo ecofisiolégico
tido como um dos focos do Projeto Tematico Biota/Fapesp “Interacdo Biosfera-Atmosfera Fase 2: Cerrados e
Mudancas de Uso da Terra” (“Biota Interac3o”, processo n®> 02/09289-9, coordenacdo do Prof. Dr. Humberto
Ribeiro da Rocha — IAG/USP) onde o estudo de fluxos e balanco de energia, agua e carbono foi um dos
principais objetivos, podendo posteriormente contribuir para o aprimoramento e compreensao das dinamicas
dos fluxos mensurados pelas torres instaladas nas areas de floresta e cerrado brasileiros.

Além disso, o presente estudo foi parte integrante do Projeto Tematico Biota/Fapesp nomeado
“Composicdo floristica, estrutura e funcionamento da Floresta Ombréfila Densa dos Nucleos Picinguaba e
Santa Virginia do PESM, S3o0 Paulo, Brasil” (“Biota Gradiente”, processo n® 03/12595-7, coordenado pelo Prof.
Dr. Carlos Alfredo Joly — UNICAMP), que teve como um dos objetivos estudar a dindmica do N no gradiente
altitudinal na floresta Atlantica do PESM, Nucleos Picinguaba (Ubatuba/SP) e Santa Virginia (Sdo Luis do
Paraitinga/SP), e nesse contexto, o estudo foco desta Tese de Doutorado avaliou a dindmica do uso de N pelas
espécies de uma das altitudes consideradas pelo Projeto.

Ainda, este estudo se inseriu no contexto do Projeto “South East Queensland Climate Adaptation Research
Initiative” (SEQCARI), financiado por CSIRO Climate Adaptation National Research Flagship e Australian
Government, dentro da subarea “Biodiversity - Vulnerability of focal habitats to climate change” (Coordenacao
de drea: Catherine Lovelock, Greg Skilleter, Susanne Schmidt e Kerrie Wilson — School of Biological Science —
University of Queensland — Australia), que teve como foco o estudo dos possiveis impactos das mudancas
climdticas globais nos ecossistemas australianos, e dentro deste contexto, a presente pesquisa avaliou a
ecofisiologia do uso de N em uma das areas consideradas pelo Projeto.

Na busca de fornecer dados possiveis de contribuir com os diferentes Projetos acima mensionados, dos
guais o presente trabalho foi integrante, considerou-se o conhecimento de que os ciclos de carbono (C) e N
sao intimamente associados. A eficiéncia no uso de N para a estruturagcdo e funcionamento do aparato

fotossintético é um dos fatores mais importantes na variacdo interespecifica da capacidade de assimilagdo de
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CO, pelas plantas (Takashima et al. 2004). Entdo, as rela¢des custo-beneficio das interacGes entre o Ne o C
disponivel podem ser determinantes nas caracteristicas morfo-anatémicas e na duragdo da vida util das
folhas, interagindo com a disponibilidade e eficiéncia no uso da agua.

Por outro lado, a ciclagem do estoque de C na vegetacado e solo pode ser afetada pelo teor de N disponivel.
Assim, para entender as formas de variabilidade na retencdo ou perda de C e N dos ecossistemas em estudo, é
necessario entender as variagdes na estrutura e na dinamica do ecossistema, especialmente das drvores; na
forma, quantidade e taxa de decomposicdo da serapilheira; na matéria organica dos solos e suas inter-
relagdes com os processos fisicos e quimicos, que determinam a sua dinamica, sua biomassa e a sua relacdo
com os teores nutrientes, especialmente N, e a fertilidade (Neff et al. 2002).

Dado que a ciclagem de N regula em ultima instancia muitas respostas em escala ecossistémica, este é
potencialmente um grande lapso no nosso entendimento sobre como as plantas respondem ao elevado CO,
atmosférico (Millard & Grelet 2010).

Em suma, todos esses aspectos indicam a urgente necessidade de mais informacgao sobre a relagdo entre o
suprimento de N, associacGes microbianas, mecanismos fisioldgicos e ecoldgicos que regulam o crescimento
e/ou estabelecimento das plantas e a composi¢do de espécies das comunidades vegetais (Nordin 1998), sendo
0 armazenamento, a capacidade de assimilacdo e o transporte, consideradas caracteristicas fundamentais
para um melhor entendimento dos processos de utilizagao de N pelas plantas.

Assim, um maior conhecimento sobre as capacidades de assimilacdo, transporte, estocagem e reciclagem
de N em espécies arbdreas é essencial na compreensao dos processos e mecanismos de utilizacdo de N pelas
populacdes e comunidades vegetais tropicais. Por sua vez, um maior entendimento sobre a interacdo solo —
planta através do estudo da dinamica do N nos processos biogeoquimicos de ciclagem interna e das
caracteristicas ecofisiologicos das espécies vegetais deverdo auxiliar na compreensdo sobre a funcionalidade

do ciclo de N nos ecossistemas estudados.



3. REVISAO BIBLIOGRAFICA

3.1. O Nitrogénio

Nutrig¢do e o elemento N

No universo das plantas o termo nutricdo pode ser definido como aquisicdo e assimilacdo de nutrientes,
sendo nutrientes entendidos como compostos quimicos que contém elementos essenciais em uma forma que
possam ser utilizados pelas plantas. Elemento essencial, por sua vez, é aquele necessario para a conclusdo do
ciclo de vida de uma planta sob condicGes ideais (Raven & Andrews 2010), sendo estes, reconhecidamente
definidos pela comunidade cientifica: N, P, K, S, Mg, Ca, Fe, Mn, Cu, Zn, Mo, Ni, Cl, Br. O nitrogénio (N) é
considerado, portanto, um nutriente mineral essencial a vida e estd presente na composicao de biomoléculas
como o ATP, NADH, NADPH, clorofila, proteinas e enzimas (Harper 1994).

A maior parte do N terrestre, entretanto, encontra-se indisponivel para a maioria dos organismos vivos,
pois aproximadamente 78% desse N existem na forma de N, atmosférico (N molecular ou azoto), o qual se
torna indisponivel devido a forca da tripla ligacdo que ocorre entre os dois dtomos de N nessa molécula
(Galloway et al. 2004). As rochas primdrias sdo o maior reservatério do N no planeta, contendo 98% do N
existente (Werner et al. 2001). Com relacdo a biosfera, 96% do N orgénico terrestre encontra-se na matéria
organica morta e 4% nos organismos vivos, sendo 94% em plantas, 4% na microbiota e 2% nos animais
(Moreira & Siqueira 2006).

Durante a histéria evolutiva, apenas um limitado nimero de bactérias desenvolveu a habilidade de
converter o N, em N reativo (Nr) tornando-os disponiveis aos demais organismos vivos (Galloway et al. 2004).
Apesar de muitas adaptagdes para o uso mais eficiente do N por organismos vivos terem surgido durante o

processo evolutivo, muitos ecossistemas do mundo tém o N como recurso limitante (Galloway et al. 2004).

Oligotrofia e as inovagdes nutricionais

Como uma determinante da evolugdo das muitas adaptacdes desenvolvidas pelas plantas no processo
evolutivo para obtencdo de N, a oligotrofia merece destaque (Raven & Andrews 2010). Oligotrofia é a
capacidade de um organismo em completar seu ciclo de vida em ambientes com disponibilidade muito baixa
de um ou mais nutrientes, e nesse contexto, varias simbioses sdo consideradas importantes na aquisicdo de

nutrientes pelas plantas (Raven & Andrews 2010). Com base em evidéncias fdsseis, as ectomicorrizas foram
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uma clara inovagao nutricional das plantas arbdéreas no periodo Cretaceo, bem como a maioria das
associacOes simbidticas, tais como simbioses com protobactérias genericamente conhecidas como Rhizobium
(Raven & Andrews 2010) que ocorrem na maioria das plantas da familia Leguminosae e em Parasponia,
membro da familia Ulmaceae (Sprent 2007). Micorrizas arbusculares, apesar de terem evoluido em plantas
herbaceas, sdo também uma importante associacdo simbidtica das plantas arbdreas no processo de aquisicao
de N (Raven & Andrews 2010).

Segundo Raven & Andrews (2010), estas simbioses devem ter muito provavelmente evoluido nas plantas
juntamente com a oligotrofia durante as alteracdes ambientais ocorridas nos periodos interglaciais do
Pleistoceno, resultando na evolucdo sequencial de novas espécies arbdreas. Sequéncia esta que pode ser
explicada de um ponto de vista nutricional, quando solos glaciais com pouca ou nenhuma matéria organica e
consequentemente nenhum ou pouco N, possibilitavam a existéncia de organismos diazotroéficos, i.e., que tém
habilidade de crescer sem uma fonte externa de N fixado, ndo existia planta arbdrea até entdo. Com pouco N
no solo, P se tornou mais limitante e isso pode ter restringido a possibilidade da diazotrofia ocorrer.
Entretanto, ndo existe evidéncia real das mudancas no balanco: ocorréncia de plantas arbdéreas com
ectomicorriza ou com micorriza arbuscular durante a sequéncia evolutiva de espécies arbdreas no periodo
interglacial, por exemplo, ndo se sabe se durante essa evolucdo, plantas com ectomicorrizas que ocorriam
pela limitagdo de N foram sendo substituidas por plantas com micorrizas arbusculares ocorrendo pela
limitacdo de P (Smith & Read 2008). O mesmo deve ser provavelmente valido para outras cronosequéncias

(Lambers et al. 2008), como por exemplo a sucessao ecoldgica que acontece nas florestas.

O ciclo biogeoquimico do N e as plantas

O ciclo biogeoquimico do N no ecossistema pode ser dividido em duas partes, interno e externo (Martinelli
et al. 1999). O ciclo externo inclui os processos que adicionam ou removem N do ecossistema, tais como a
denitrificacdo (que se refere ao processo de conversao de formas reativas de N a N molecular — N,), deposicao
seca e Umida, fertilizacao, lixiviacdo e fixacdo bioldgica (Vitousek et al. 2002). Ja o ciclo interno consiste nos
processos que convertem o N de uma forma quimica para outra e/ou o transferem entre os diferentes
compartimentos de um ecossistema (Martinelli et al. 1999), isso inclui os processos de nitrificacdo (oxidagao
do amdnio — NH." a nitrito — NO,™ e entdo a nitrato — NO3'), de assimilacdo e reciclagem de N pelas plantas,
mineralizacdo da matéria organica (transformacdo desta em compostos inorganicos) e imobilizacdo

microbiana (Pereira-Silva 2008).



Os processos biogeoquimicos que ocorrem no solo refletem a disponibilidade de N dentro do ecossistema
e podem diferir ndo somente na quantidade e na forma de producdo de N mineralizado, mas também na sua
distribuicdo sazonal e espacial (Campos 2009). Uma maneira de avaliar o balanco liquido de N no ecossistema
é através da abundancia natural de isGtopos estaveis de N (6"°N) (Hogberg 1997), e esta ferramenta tem sido
sugerida como sendo eficiente e ndo invasiva no acesso e monitoramento da dindmica do N nos ecossistemas,
uma vez que processos como a mineralizagdo, a nitrificacdo, a denitrificacdo e a volatilizacdo de amoénia
descriminam contra o *°N (Kahmen et al. 2008).

| °N com os valores de N foliar podem refletir a

A comparac¢do da abundancia natural do isétopo estave
origem do N de uma fonte especifica assimilada pela planta (NO3 ou NH." por exemplo) quando estes sdo
marcados com N previamente e oferecidos as plantas, podendo revelar informacdes sobre o padrdao de
absorcdo de N naquele individuo (Houlton et al. 2007).

Bustamante et al. (2004) indicam que as grandes diferencas no 6N das espécies vegetais do Cerrado
brasileiro sugerem que plantas podem explorar diferentes fontes de N, e que esta variabilidade pode indicar
mecanismos que manteriam a alta diversidade em um ambiente com baixa disponibilidade de nutrientes e
estresse hidrico, por exemplo. Amundson et al. (2003) sugerem que o clima possui um papel fundamental nos
processos de retencdo de N no solo assim como na sua composicdo isotdpica. Portanto, considerando que a
disponibilidade de nutrientes é indiretamente afetada pela disponibilidade de dgua, a ocorréncia de um
gradiente natural de precipitacdo (Austin & Vitousek 1998) e diferencas no comprimento da estacdo seca
podem atuar como forgas diretrizes que afetam a “abertura” ou o “fechamento” da ciclagem de N e como
consequencia, a quantidade e a forma na qual o N estara disponivel para as plantas que compéem dado
ecossistema (Martinelli et al. 1999).

Dentre as formas em que o Nr estd disponivel para plantas superiores terrestres destacam-se o N mineral
(nitrato — NO3™ e amdnio — NH.") que s3o assimilados pelas raizes das plantas; o N, na forma gasosa que pode
ser fixado por associa¢do simbidtica de algumas plantas com bactérias diazotréficas, através de relampagos ou
por fixacdo bioldgica de bactérias livres do solo; o N na forma de déxidos de nitrogénio (NO,) e NH," volateis
qgue sdo assimilados apds deposicdo seca ou Umida destes compostos, e o N na sua forma organica
(aminodcidos, peptideos e proteinas), assimilados através de associa¢des das plantas com micorrizas ou
mesmo diretamente pelas raizes (Nasholm et al. 2009). Estd claro que o N organico dissolvido constitui o
maior componente de N solivel em grande parte dos solos e que as plantas podem potencialmente acessar
essa fonte de N (Jones et al. 2005), com ou sem a presenca de associacdes micorrizicas (Nasholm et al. 2009).

A assimilacdo direta de N organico dissolvido pelas plantas tem o potencial de ser o fator primario no
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funcionamento de ecossistemas e na sucessao da vegetacgao, particularmente em ambientes limitados por N
(Jones et al. 2005).

Existem evidéncias de que a sazonalidade também é promotora de variabilidade na disponibilidade de
certos elementos no solo, incluindo N (Fayers & Trewin 2004, Channing & Edwards 2009). Nos episédios de
seca pode ocorrer a nitrificacdo em solos bem aerados, tornando o NO;s™ disponivel para as plantas (Raven
2003) enquanto restringe a disponibilidade de Fe e P, enquanto que nos episédios de umidade parece haver
uma queda na nitrificacdo e entdo apenas formas reduzidas de N combinado ficam disponiveis, bem como Fe
e P ficam mais disponiveis (Raven & Andrews 2010). Também, em solos mais secos, o papel da micorriza
arbuscular na aquisicdo de P e N deve ser mais significativo (Raven & Andrews 2010). A ocorréncia de NOs’
como fonte de N para as plantas, mesmo que descontinua, pode ter permitido a evolucdo de pelo menos
alguns dos mecanismos de regulacdo acido-base relativos as sinteses de acidos organicos, envolvendo a
assimilagdo de NOs pelas folhas de plantas terrestres (Raven & Smith 1976, Andrews et al. 2004, 2009).

Knops et al. (2002) indicam que a composicdo de espécies de uma formacao vegetal tem grande impacto
sobre a ciclagem de N no solo além da quantidade e qualidade da serapilheira, através da interferéncia nos
processos de entrada e saida de N do ecossistema como: deposicdao atmosférica, perda induzida pelo fogo,
lixiviacdo e fixacdo, composicdo da comunidade microbiana do solo que pode levar a alteracdes nos processos
de nitrificacdo e denitrificacdo. Ainda, as plantas podem interferir no comportamento dos animais herbivoros

e, portanto tém o potencial de facilitar movimentos de N entre diferentes ecossistemas (Knops et al. 2002).

Uso de N pelas plantas — absorgéo e assimilagéio

A utilizacdo das diferentes formas de N pelas plantas superiores é possivel devido a um complexo e
sensivel sistema interno de absorcdo, assimilacdo, transporte, e mobilizacdo nos tecidos (Camargos 2002).
Nesses sistemas, os mecanismos de absorcdo e assimilacdo assinalam o inicio dos processos bioldgicos
intrinsecos da planta seguidos pela distribuicdo e circulacdo internas, que sdo, por sua vez, mediadas pelo
movimento de ions no solo e acimulo nas raizes, seu transporte via xilema e sua reducdo e incorporacdo
(Haag 1985).

A quantidade de nutrientes absorvidos e assimilados pelas plantas depende de fatores diversos, tais como:
pH do solo e da rizosfera, variacbes espaciais e temporais no conteddo da matéria organica do solo,
temperatura e umidade do solo (Dias et al. 2006), disponibilidade dos nutrientes na rizosfera,

microorganismos do solo (que atuam na mineralizacdo da matéria orgdnica resultante do processo de
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decomposicdo (Bonato et al. 1998)), bem como as estratégias utilizadas pelas plantas para efetivar esses
processos (Pereira-Silva 2008). Nesse contexto, o crescimento e a sobrevivéncia das espécies vegetais sao
influenciados ou podem ser resultado das variacbes nesses aspectos, que levam também a interacbes
competitivas por recursos em comunidades vegetais (James & Richards 2006).

Dentre as fontes de N mineral possiveis de ser assimiladas pelas raizes das plantas superiores, o NO3™ tem
sido considerado a principal delas (Aidar et al. 2003), principalmente em solos aerdbios (Xu et al. 2012) mas ha
evidéncias de que NH," pode ser predominante em muitas situacdes (Stewart et al. 1993, Nardoto &
Bustamante 2003), especialmente em solos dcidos ou alagados (Xu et al. 2012). A assimilagdo de NO; ou NH,"
pelas raizes constantemente resulta em acidificacdo ou alcalinizacdo da rizosfera, que leva a mudancas na
disponibilidade de N para as plantas (Xu et al. 2012).

Porém, alguns estudos tém demonstrado que o NH." é absorvido a maiores taxas, seguido dos
aminoacidos (aa) e depois do NOs (Falkengren-Grerup et al. 2000, Thornton 2001, Thornton & Robinson
2005), apesar de em alguns casos a assimilacdo de aa ser maior que de NH;" e NO3 (Persson et al. 2006,
Kielland et al. 2006). Porém esse quadro pode ser bastante diverso quando as fontes de N sdo misturadas e as
preferéncias de assimilacdo pelas plantas parecem ser eliminadas pela interacdo entre as fontes no meio
(Nasholm et al. 2009), pois além do N inorganico, o N organico é também considerado por muitos autores
uma fonte importante para comunidades de plantas em uma grande amplitude climatica e edafica (McKee
1962, Mori et al. 1977, Schobert & Komor 1987, Schmidt et al. 1998, Nasholm et al. 1998, Schmidt & Stewart
1999, Nasholm et al. 2000, Nasholm et al. 2001, Ndsholm & Persson 2001, Ndsholm et al. 2009).

Assim, considerando os estudos até hoje realizados nesse campo de investigacdo, afirma-se que de modo
geral para a maioria das plantas, as taxas de assimilagao de aa sao provavelmente menores que aquelas para
NH.", mas maiores que aquelas para NO5;™ (N&dsholm et al. 2009). A absorc3do de aa, NH," e NO3™ sdo mediadas
por uma vasta gama de transportadores, podendo ser de alta ou baixa afinidade (Williams & Miller 2001,
Miller & Cramer 2004), sendo esse campo de estudo ainda recente.

As taxas de difusao destas fontes no solo também influenciam a assimilagao pelas plantas, e podem oscilar
consideravelmente, com NO3  mostrando uma difusdo de cerca de 10 a 100 vezes maior que o NH,*, enquanto
gue para aa isso é muito mais variavel e relativo a forma do composto, podendo ir de pequenos compostos
sem carga como Gly até grandes cations como L-Arg (Miller & Cramer 2004).

Quanto a absorcdo das formas inorganicas pelas plantas, tém-se que a absor¢do do NOs™ pelas raizes
ocorre por simporte e de forma ativa, uma pequena parte desse ion permanece no citoplasma das células,

constituindo uma possivel reserva metabdlica, enquanto que a maior parte ou é transportada para o vacuolo,
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formando uma reserva de estoque, ou é exportada para outros locais na planta para ser assimilado (Bonato et
al. 1998). Ja a absorcdo de NH,;" pode ocorrer de duas formas: passiva por difusdo, quando as concentracdes
externas sdo altas, e ativa através de transportadores, quando as concentragGes externas sao baixas (Willians
& Miller 2001).

Para o NOs, sabe-se que este ndo é reciclado via floema, assim, sua presenca na seiva do xilema é
indicativa de assimilacdo e transporte de NO3™ do sistema radicular e caracteriza plantas que assimilam NOj3
nas folhas (Stewart et al. 1992).

A reducdao do NOs pode acontecer nas folhas ou nas raizes, o primeiro passo dessa assimilacdo é
catalisado pela enzima nitrato redutase (NR) localizada no citoplasma das células, que tem o NADH e o NADPH
como doadores especificos de elétrons e é composta por trés regides envolvidas na transferéncia de elétrons
destes para o NOs3 na sua reducdo a NO;,. Nas folhas, o NO, entra no cloroplasto onde a enzima nitrito
redutase catalisa sua redugdo a NH;". Os elétrons sdo transferidos por reacdes fotoquimicas possibilitadas
pelo co-fator da NR, a ferredoxina. Nos tecidos nao verdes como a raiz, o NO, é reduzido nos plastideos, neste
caso a energia é gerada no citosol através do ciclo das pentoses e da glicélise, e nas mitocéndrias pelo ciclo do
acido tricarboxilico (Oaks & Hirel 1985).

Por ser a primeira e principal porta de entrada de N na planta, a NR é considerada uma enzima chave na
regulacdo do metabolismo de N (Pursino et al. 1994). A regulacdo de sua atividade, por sua vez, tem dois
pontos principais, sendo: a transcricdo, que por levar algumas horas para acontecer e por ser responsavel
pelas mudangas didrias na sua atividade, tem a maior taxa durante as primeiras horas do dia; e a pos-
traducdo, que é um processo muito mais rdpido (dura poucos minutos) e ocorre com a fosforilacdo e
desfosforilagdo da enzima, sendo essa etapa importante para desativar a NR quando a planta passa da
condicdo de luz para o escuro, evitando o acimulo de NO, na falta de ferredoxina reduzida (Sodek 2004).

O NO3 é o principal fator que influencia a sintese da NR na planta, podendo induzir sua sintese quando
disponivel no ambiente. J4 a atividade da enzima é influenciada pela luz, podendo esta causar um efeito direto
— ativando a enzima, ou indireto — fornecendo energia para a assimilacdo do NOs™ através do processo da
fotossintese. Para isso, utiliza-se de molibdénio, outro co-fator da NR, que reduz sua atividade quando
deficiente, ou quando a concentracdo de NH," e de aminoacidos (produtos da assimilacdo de N) é alta
(Smirnoff et al. 1984).

Com relacdo ao NH,", devido a sua alta toxicidade, sua assimilacio deve ser feita rapidamente pelas
plantas de modo a evitarem seu acumulo nos tecidos. A enzima responsavel por esse processo € a glutamina

sintetase (GS), que funciona mesmo em baixas concentracdes de NH.', e catalisa a reacdo deste com
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glutamato na formacgdo do aminoécido glutamina. A eficiéncia da assimilagdo de NH;" nas plantas é muito
maior que sua taxa producdo pela reducdo do NO3 e/ou pelo processo de fotorespiracdo, o que garante baixas
concentrac¢des de NH;" nos tecidos vegetais.

J4 a sintese do glutamato é mediada pelas enzimas amidatransferase de glutamina: 2-oxoglutarato
(GOGAT) ou pela glutamato desidrogenase (GDH). O sistema GS-GOGAT é dominante para a sintese de
glutamato em plantas superiores enquanto a GDH esta provavelmente envolvida na sua oxidagdo (Oaks 1994).
Nem toda glutamina formada via GS segue pela GOGAT, ela pode ser exportada como composto de transporte
de N ou ser transformada no aminoacido asparagina e entdo transportada nesta forma. Assim o sistema GS-
GOGAT tem duas finalidades: producdo de aminoacidos para a sintese de proteinas no préprio tecido
(suprindo a demanda local) e produgdo de glutamato e aspartato para a formagdo de amidas que sao
transportadas para outros tecidos que funcionam como dreno (Sodek 2004).

Na maioria dos ecossistemas terrestres, o suprimento de N é um fator essencial no controle da diversidade
e dindmica das populacbes vegetais e é fundamental nos processos ecoldgicos tais como produtividade,
ciclagem de carbono (C) e de nutrientes no solo (Martinelli et al. 1999). Em termos globais, o conhecimento
sobre as transformacdes e disponibilidade de N em solos florestais e de savanas é razoavelmente amplo (Xu et
al. 2012), entretanto pouco é conhecido a respeito das comunidades vegetais e espécies tropicais e
subtropicais, pois a maioria dos estudos ainda foca principalmente nos ambientes e espécies temperadas
(Schmidt et al. 1998).

Estudos apontam que a presenga de maior tecido lignificado por unidade de biomassa em plantas de
habito arbéreo, comparando com plantas herbaceas, significa uma maior razao CN nas primeiras, envolvendo
maior reciclagem interna de N e um impacto no reuso desses nutrientes versus assimilagao de N novo durante
a retomada do processo de crescimento apds a dorméncia em estacdes secas e/ou frias (Cernusak et al. 2008).

Sabe-se até o momento que organismos podem economizar no uso de N e C simplesmente alterando o
codon utilizado no genoma bem como na sintese protéica, através da selecdo dos aminodcidos usados na
formacdo de proteinas (Raven et al. 2005). Dependendo da disponibilidade relativa dos diferentes elementos,
a metabolémica pode mostrar variagGes genéticas ou adaptativas no uso destes elementos (Raven 2005).
Entretanto, existem limites na avaliacdo de como estas economias por substituicdo podem ser empregadas
pelas plantas de modo a manter a funcionalidade (Raven & Andrews 2010). Como exemplo desse tipo de
economia, Raven (2005) coloca que compostos de defesa contendo N podem ser substituidos por compostos
livres de N, porém ndo esta claro se a funcionalidade do composto substituto é igual a do original.

Genericamente parece ndo existir nenhum dado relativo a estes tipos de economia em plantas arbdreas

13



especificamente, necessitando futuras pesquisas (Raven & Andrews 2010).

Uso de N pelas plantas — estoque e remobilizagéo

Atualmente predomina na literatura um consenso geral sobre o ponto de vista que considera o carbono
(C) como sendo o elemento mais importante na fisiologia vegetal, e diante do grande questionamento sobre
como as plantas arbéreas irdo responder a aspectos das mudancas climaticas globais, como por exemplo, ao
aumento dos niveis de CO, da atmosfera, mudancas na temperatura ou seca, as pesquisas tendem a voltar-se
ao estudo do C, pressupondo que o crescimento e funcionamento das arvores sdo limitados essencialmente
pela disponibilidade desse elemento (Millard & Grelet 2010).

Entretanto, revisoes feitas por Kérner (2003) e Millard et al. (2007) evidenciam que um grande nimero de
cientistas questionam essa ideia. Eles apresentam diferentes evidéncias fosseis para argumentar que de fato,
o crescimento das arvores é raramente, quando é, limitado por C. Em contraste, tem sido bastante reportado
gue o crescimento destas é limitado pela disponibilidade de outros nutrientes, particularmente N
(Rennenberg et al. 2009) ou P, em dreas com alta deposicdo de N (Akelsson et al. 2008) ou em florestas
maduras crescidas em areas ndo perturbadas (Wardle et al. 2004).

Tem-se demonstrado que em altas concentra¢cdes de CO,, a ciclagem interna de N é um importante
mecanismo para a manutenc¢do do crescimento das plantas (Kérner 2003). O ciclo interno de N e C em uma
planta ocorre com a remobilizacdo sazonal de estoques armazenados via translocacdo para outros tecidos,
para reproducdo, crescimento e outros metabolismos (Millard & Grelet 2010).

Nesse contexto, a reciclagem ocorre quando N ou C é remobilizado de tecidos (usualmente durante a
senescéncia foliar, antes da abscisdo) para estocagem. Um recurso é considerado sequestrado quando é
acumulado e imobilizado na biomassa da planta impossibilitando sua reutilizagdo, um exemplo disso é o
acumulo de arginina em aciculas de coniferas como resposta a deposicdo de N. Assim, é necessario haver uma
remobilizacdo e reuso subsequente do N a fim e se acessar o estoque. A remobilizacdo pode ser um
mecanismo de suprir a planta com N quando a assimilagdo deste pela raiz é limitada (Millard & Grelet 2010).
Muitos trabalhos demonstram que a reciclagem de N dentro da planta pode ser realizada através do
transporte de arginina na seiva do xilema (Millard et al. 2007, Schmidt 1998).

A habilidade de uma planta estocar N é independente da sua disponibilidade externa, que apenas
influencia a quantidade de N estocado. Entdo, seu estoque e remobilizagao estao intimamente ligados aos

eventos fenoldgicos nos ciclos de crescimento anual, com seu requerimento para crescimento, manutengdo e
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defesa, sendo coincidente com a remobilizagdo do estoque ou assimilagao direta pela raiz. O balango entre
esses dois processos determina tanto a taxa de perda como a eficiéncia no uso de N, e desse modo contribui
para seu desempenho em ambientes pobres em N (Millard & Grelet 2010).

As profundas diferencas na fisiologia do uso de N e C pelas plantas nos levam a questionar se as mesmas
estratégias de estoque e remobilizacdo sdo aplicaveis para ambos. A maior parte do C assimilado por uma
arvore é sequestrado, enquanto que a maioria do N assimilado é estocado, e assim, sua remobilizacdao, bem
como seu estoque, sdo importantes processos regulatdrios do crescimento potencial de uma arvore (Millard &
Grelet 2010).

O N é estocado pelas plantas arbdreas na forma de uma ampla variedade de proteinas de reserva, tais
como proteinas do barque (Cooke & Weih 2005, Martins 2007). Em adigdo, uma gama de proteinas
metabolicamente ativas, como a RuBisCo, podem servir como suprimento de reserva de N (Millard et al.
2007). Os locais de reserva de N nas darvores podem variar conforme o habito fenoldgico da espécie e
restringem-se a alguns drgaos especificos, arvores deciduas tendem a estocar N na madeira ou no barque de
raizes e troncos (Martins 2007), enquanto que espécies perenifdlias estocam N nas folhas mais novas (com
algumas exceg¢des). Em contraste ao que ocorre com os carboidratos ndo estruturais usados como reserva de
C, o N nunca é estocado na planta toda e, durante periodos de remobilizacdo, todo N estocado é utilizado
(Millard & Grelet 2010).

A alocacdo de N para estoque é programada sazonalmente e, portanto esta intimamente ligada a
fenologia, ao contrario do que acontece com o C. E essa alocagao de N é desencadeada por sinais ambientais
especificos, notavelmente dias curtos e baixas temperaturas. Outra diferenca entre a alocacdo de Ce N é que
a alocagao de C é dirigida pelo dreno enquanto que a alocagdao de N é dirigida pela fonte. Além disso, a
remobilizacdo de N depende da quantidade de N estocado e ndo da demanda para novo crescimento ou da
taxa de assimilagdo do nutriente, como acontece com o C (Millard & Grelet 2010).

A habilidade de estoque e remobilizacdo de N é considerada processo chave para a eficiéncia do uso de N
(EUN) por uma planta (Millard & Grelet 2010). Vitousek (1982) definiu EUN como sendo “a quantidade de
matéria organica perdida ou permanentemente estocada numa planta por unidade de nutriente perdido ou
permanentemente estocado na planta”, e é mensurada através da serapilheira produzida em uma
comunidade. De acordo com essa definicdo, o indice parcial de EUN é inverso a concentracdo de N na
serapilheira. Esses estudos se baseiam no pressuposto de que a ciclagem de N no ambiente reflete sua
disponibilidade para assimilagao pelas plantas e de que o N mineral é a principal fonte de N no solo para o

crescimento destas (Millard & Grelet 2010).
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A remobilizagdo e retranslocagdo de nutrientes de folhas e tecidos senescentes para outros 6rgaos em
crescimento ou de armazenamento sdao também importantes estratégias na reducdo da perda de nutrientes,
elevando a eficiéncia no uso dos mesmos numa planta (Vitousek 1984). O conhecimento sobre a
remobilizacdo de N nas espécies nativas brasileiras ainda é muito incipiente, havendo pouca informacao
disponivel (Aidar et al. 2003, Nardoto et al. 2006).

Estd claro que o estoque de N e sua remobilizacdo sdo de consideravel importancia ecolégica e fisioldgica
para plantas (Millard & Grelet 2010), bem como o fato de a remobilizacdo se tornar mais importante
conforme a planta cresce (Miller & Miller 1987), porque a assimilagdo de N novo tende a diminuir com esse
processo enquanto seu potencial de estocar N aumenta (Miller 1986). Uma vantagem em se conservar N
dentro da planta em ambientes limitados por N é reduzir a competi¢ao com outros individuos pela aquisi¢ao
de N externo e em ultima instancia reduzir a disponibilidade de N para outras espécies (Millard & Grelet
2010). Em alguns sistemas pobres em N, uma consideravel proporcdo da demanda por N pelas plantas pode
ser suprida pela associagdao destas com ectomicorrizas que mobilizam o N da matéria organica (Read & Perez-

Moreno 2003).

Uso de N nas comunidades vegetais — a sucessdo florestal

Um aspecto dificil de distinguir quanto as mudancas temporais nas propriedades do solo, e que est3
relacionado a variagao na disponibilidade de nutrientes para as plantas, sdo as mudangas sucessionais na
composicao de espécies de comunidades vegetais (Raven & Andrews 2010).

Em contraste as florestas temperadas, a sucessdao em florestas tropicais ocorre de forma dinamica e nao
linear (Bazzaz & Pickett 1980), ndo sendo previsivel a ocorréncia de um climax (Bentley 1979). A influéncia do
disturbio na sucessao acontece pela mudanga nos niveis de fontes de nutrientes disponiveis e de eficiéncia de
recrutamento (Bazzaz & Pickett 1980), e é o disturbio que possibilita o inicio da sucessdo. Esse processo é
determinante para a composicdo especifica e estrutura fisiondmica e fitossocioldgica das comunidades
vegetais uma vez que essa heterogeneidade espacial interna de condicdes ambientais interfere no
estabelecimento e desenvolvimento das plantas, criando na floresta um mosaico de diferentes estagios
sucessionais, com composicdo, estrutura e micro climas especificos (Godoy 2007).

Devido a diferencas na composicao de espécies, na diversidade floristica, nos tipos de solo, e na natureza e
extensdo da perturbacdo, o processo de sucessdo varia muito nas regides tropicais, entretanto existem

similaridades em tendéncias gerais, na morfologia e fisiologia das espécies, e nas mudancas dos
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microambientes (Bazzaz & Pickett 1980).

Muitos estudos tém considerado o agrupamento das espécies florestais em guildas ou grupos funcionais
como uma importante abordagem para melhor se compreender os padrdes de comportamento existentes. Os
grupos mais usuais sdo baseados em classificacbes das espécies de acordo com suas caracteristicas
relacionadas as estratégias de regeneracdo (germinacdo e estabelecimento), estratificacdo, dispersao,
reproducao ou desenvolvimento (porte, longevidade, densidade da madeira) (Campos 2009).

Entre os grupos mais reconhecidos estdo os que classificam as espécies segundo: estdgios sucessionais
(pioneiras, secundarias iniciais, secundarias tardias e climax), estrato dominante (sub-bosque, intermediario
ou dossel), estratégia de dispersdo que adotam (anemocdricas ou zoocodricas, anemofilas ou ornitdfilas) e
habito fenoldgico (perenifdlias, semi-deciduas e deciduas) (Whitmore 1989, Tabarelli et al. 1994, Gandolfi et
al. 1995).

Relativamente poucos trabalhos abordam aspectos ecofisiolégicos de sucessdo tropical, e apesar de
esforcos em se caracterizar plantas nos estagios sucessionais terem sido feitos, a maioria das classificacdes é
baseada em atributos limitados (Bazzaz & Pickett 1980), principalmente relacionados a germinacdao das
sementes e uso da luz pelas espécies. Além disso, as divisGes propostas até hoje sdo, no geral, baseadas no
conhecimento empirico dos autores (Lima 2005). Apenas recentemente, alguns autores tém apontado para a
ocorréncia de um continuo de estratégias ocorrendo entre as espécies (Gandolfi et al. 1995, Whitmore 1996,
Gandolfi 2000), porém esse tema permanece cercado de grande debate e hd uma caréncia de informacoes
ecofisioldgicas que permitam um consenso na classificacdo dessas dentro dos diferentes grupos ecoldgicos.

Por outro lado, alguns estudos tém relacionado as caracteristicas de aquisicdo e uso de N em plantas com
sua classe sucessional (Stewart et al. 1988, Freeden et al. 1991, Pate et al. 1993, Stewart et al. 1993, Aidar et
al. 2003, Pereira-Silva 2008, Campos 2009, Silva 2012).

Tendo em foco a distribuicdo de onde ocorre a assimilagdo primaria de N, considerando aqui as diferencas
entre folhas e raizes, e entre espécies iniciais na sucessdo (Pioneiras) e espécies mais avan¢adas na sucessao
(Tardias), Raven & Smith (1976) sugeriram que as limitacdes dessa assimilacdo de N pelas plantas sdo
resultado da regulacdo acido-base que ocorre na restricdo da assimilacdo de NH,", da associa¢do simbidtica
com organismos diazotroficos pelas raizes, e da possivel ocorréncia da assimilacdo de NOs” em ambos, raizes e
folhas. Andrews (1986) resumiu o conhecimento na distribuicdo do NO;3™ assimilado como uma funcdo da
concentracdo externa de NOs e da origem (temperada ou tropical) das plantas em questdo. Para plantas
perenes, incluindo limitada informacgao relativa a plantas arbéreas, Andrews (1986) concluiu que espécies de

ambientes temperados assimilam a maioria do NOs™ nas raizes quando a concentracdo externa é baixa, e nas
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folhas quando esta concentracdo aumenta. Em contraste, espécies tropicais teriam a maior parte do NOs’
sendo assimilado nas folhas, com indiferenca as suas concentragdes externas.

Desde o trabalho de Andrews (1986), um significativo corpo de dados sobre assimilacdo de NOs por
plantas arbdreas foi publicado (Stewart et al. 1988, 1989, 1992, Schmidt & Stewart 1998, Aidar et al. 2003,
Pereira-Silva 2008, Campos 2009, Silva 2012), e apontaram que a assimilacdio de NOs nas folhas é mais
importante nos estagios iniciais da sucessao florestal que nos estagios avancados (Stewart et al. 1989, Aidar et
al. 2003) e que a fragdo de NO3 assimilada aumenta conforme aumenta a concentragao externa deste no solo
(Stewart et al. 1989). Além disso, Stewart et al. (1989) colocam que a predominancia da assimilacdo de NO3”
nas raizes esta relacionada a capacidade de assimilacdo de N pela planta através de associagGes simbidticas,
suprindo NH,;" as raizes, ou a ambientes nos quais o NH,;" é a fonte mais significativa de N no solo.

A comparacdo entre espécies dentro de uma sucessdo ecoldgica é baseada essencialmente na dicotomia:
plantas adaptadas ao sol versus plantas adaptadas a sombra, através da qual é possivel identificar um
continuo que é refletido em uma sequéncia de espécies sendo substituidas. Em florestas tropicais essa
situacdo é mais complexa devido ao alto nimero de posicdes verticais possiveis de copas individuais e das
vdrias oportunidades de regeneracdo. Assim, ha um continuo de adaptacdes a luz, mas a restricio na
classificacdo destas plantas baseada apenas na dicotomia acima é simplista e passivel de erros. A diferenca
entre espécies mais adaptadas a luz ou a sombra ndo é clara nessas plantas, que podem alterar suas
preferéncias durante todo o seu desenvolvimento (Bazzaz & Pickett 1980).

Florestas experienciam no geral pouca variacdo de temperatura sazonal e usualmente recebem alta
pluviosidade, entretanto, a temperatura didria varia consideravelmente e isso ocorre principalmente nos
periodos secos. A topografia e o tipo de solo influenciam a diversidade de espécies, a dominancia, as formas
de crescimento e a dindmica da floresta. A decomposi¢cdo é rapida e a ciclagem de nutrientes pode ser
aumentada pela ocorréncia de micorrizacdo. Os nutrientes sdo rapidamente assimilados pelas plantas quando
a serapilheira aparece no solo e podem passar diretamente da matéria organica para as raizes das plantas

através da associacdo destas com os fungos micorrizicos (Bazzaz & Pickett 1980).

3.2. Alteragdo do ciclo pelo homem

Para contextualizar a atual alteracdo do ciclo biogeoquimico do N pelo homem, um breve histdrico sobre a
evolucdo do entendimento do ciclo faz-se necessario, e para tanto, a revisdo de Galoway et al. (2004) foi

utilizada como base nesse aspecto, que por sua vez, utilizou-se do livro de Smill (2001) como referéncia
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primaria.

O elemento N foi formalmente nomeado na tabela periédica em 1790 por Jean Antoine Claude Chaptal
(1756-1832). Na segunda metade do século 19, sabia-se que o N era um elemento comum nos tecidos de
plantas e animais, indispensavel ao crescimento das plantas e constantemente transformado entre compostos
organicos e inorganicos, bem como era um efetivo fertilizante. Até entdo ndo se conhecia a fonte de N na
natureza, mas acreditava-se que a deposi¢do atmosférica e os relampagos eram entradas importantes. Em
1838 foi demonstrado por Boussingault que plantas da familia das leguminosas poderiam servir como fonte de
Nr no solo e que elas de alguma forma poderiam também criar Nr diretamente, e em 1888, Herman Hellriegel
(1831-1895) e Hermann Wilfarth (1853-1904) sugeriram que essa fixacdao do N, atmosférico era feita por meio
da associagao das leguminosas com microorganismos do solo, a qual era absolutamente essencial no
processo. Nessa mesma época foram desvendados processos como a nitrificacdo e a denitrificacdo, de forma
que ao final do século 19 os componentes essenciais ao ciclo de N estavam identificados (Galloway et al. 2004
apud Smill 2001).

A pressdao de um crescimento da populacdo humana no inicio do século 20 bem como a necessidade de se
produzir NO3 para fabricacdo de municdo para a guerra (Keeney & Hatfield 2001) conduziu ao
desenvolvimento do processo Haber-Bosch em 1913 pelo alemao Fritz Haber, para produzir NHs a partir de N,
e H,, que veio contribuir ainda mais para o aumento do Nr com do advento dos fertilizantes quimicos
produzidos através desse processo e aplicados desde entdo de forma indiscriminada na producdo de
alimentos (Galloway et al. 2004).

Seguindo o contexto histérico, o século 21 iniciou-se apresentando uma taxa de producdo de Nr cerca de
10 vezes maior que a do século anterior, e a magnitude das consequencias dessa produgdao para o meio
ambiente é de dificil previsdo, uma vez que o N como um elemento que possui sete estados de oxidacdo — e
por isso possibilita inimeros mecanismos de conversdo entre suas formas e uma variedade de processos de
transporte e estocagem — possui sem duvida o ciclo biogeoquimico mais complexo (Galloway et al. 2004).

Atualmente tém-se como consenso que o Nr entra no ambiente por diferentes vias — incluindo a fixacao
bioldgica de N, os relampagos e a deposicdo atmosférica seca e Umida — e que a produtividade de muitos
ecossistemas é controlada pela disponibilidade desse elemento (Vitousek et al. 2002, Gruber & Galloway
2008). N é também fator limitante para o crescimento das plantas e producdo de alimentos (Gruber &
Galloway 2008). E apesar dessa limitacdo ser parte de um processo natural, isto ndo foi considerado pela
crescente populagdo humana que precisou aumentar a quantidade de Nr para produzir alimentos, resultando

em significativa alteracdo do ciclo de N na atmosfera, na agua, no solo e em escalas locais, regionais e globais
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(Galloway et al. 2004). Tanto que a agricultura moderna é considerada hoje como sendo o maior agente
causador de poluicdo, ao ponto que, numa escala planetaria, as quantidades de Nr adicionado ao meio
ambiente por acdo humana é agora tdo grande que perturbou significativamente o ciclo desse importante
nutriente (Rockstrom et al. 2009).

As consequencias negativas dessa adicdo de N sdo substanciais, indo de eutrofizacdo de sistemas
terrestres e aquaticos (Seitzinger 2008), poluicdo de ambientes costeiros e acidificacdo global a destruicdao da
camada de ozOnio (Gruber & Galloway 2008) e adicdo de um grande nimero de gases a atmosfera, de modo a
destruir lentamente a resiliéncia de importantes subsistemas terrestres (Rockstrom et al. 2009).

Em curto prazo, plantas e micrébios assimilam e acumulam esse excesso de N como um nutriente, mas a
longo prazo, a maior parte desse N é denitrificado e volta para a atmosfera e rios levando em certos casos a
anoxia de solos e dguas com diversas consequencias a vida nesses ambientes (Seitzinger 2008).

Esse constante crescimento da produgao de alimentos mundial que vem aumentando a quantidade de Nr
global ocorre especialmente pelo cultivo em larga escala de plantas leguminosas — que fazem associacdo
simbidtica com bactérias fixadoras de N — e de arroz — que cria um ambiente anaerébio favordvel a fixacdo de
N por cianobactérias (Galloway et al. 2004). Particularmente o cultivo de leguminosas converte cerca de 120
toneladas de N, atmosférico em formas reativas de N, sendo este numero maior que a soma dos efeitos
combinados de todos os processos naturais de entrada de Nr nos sistemas do planeta (Rockstrém et al. 2009).

Além dessa importante via de entrada de Nr no sistema, destaca-se também o aumento na producdo de
energia global, que através da queima de combustiveis fdsseis disponibiliza formas gasosas de Nr,
principalmente 6xido nitrico (NO), como um produto resultante da oxidacdo do N, atmosférico ou de N
organico (primariamente carvado) (Galloway et al. 2002), que é um dos mais importantes gases estufa além do
CO; e assim, age diretamente como uma forcante radiativa (Rockstrom et al. 2009).

Particularmente preocupante é o fato de que as transformacdes quimicas do N ao longo da sua trajetodria
no ambiente geralmente levam a uma cascata de efeitos (Gruber & Galloway 2008), sendo este um aspecto
importante que deixa o problema ainda mais dificil de ser resolvido (Galloway et al. 2003). Com o efeito
cascata, um atomo de N pode, em sequéncia, aumentar o O3 atmosférico (com impactos na saude humana),
aumentar a quantidade de material particulado na atmosfera, alterar a produtividade nas florestas, acidificar
superficies aquaticas (levando a perda da biodiversidade), aumentar a produtividade em ecossistemas
costeiros, promover a eutrofizagdao, e aumentar potencialmente a quantidade de gases estufa na atmosfera
(via producdo de N,0) (Galloway et al. 2004). Assim, muito se tem ainda a entender sobre as implica¢Ges do

acumulo de N no meio ambiente, sobre como este interage com os demais ciclos biogeoquimicos, e sobre
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como essas interacdes afetam o clima global (Gruber & Galloway 2008).

O ambiente do planeta tem sido relativamente estavel no decorrer dos ultimos 10.000 anos (Holoceno),
porém tamanha estabilidade pode estar agora sob ameaca devido as a¢des humanas desde a Revolucdo
Industrial que tem se tornado o principal vetor das mudancas climdticas no ambiente global, e o resultado
disso pode ser irreversivel e em alguns casos levar a mudancas abruptas que impedird o desenvolvimento
humano (Rockstrom et al. 2009).

Nesse contexto, Rockstrom et al. (2009), buscando o desafio de manter a estabilidade do clima do
Holoceno, propuseram uma estrutura baseada em fronteiras planetarias, que define um espaco seguro para a
humanidade em relagdo aos processos e subsistemas biofisicos do planeta. Eles identificaram no sistema
terrestre, processos e limites associados, os quais se cruzados, podem gerar mudangas ambientais
inaceitaveis. Nessa andlise, os autores sugerem que trés desses processos ja ultrapassaram os limites
aceitaveis: mudangas climaticas, taxa de perda da biodiversidade e interferéncia do homem no ciclo de N. No
caso do ciclo de N, os autores colocam que isso estd relacionado com a taxa de remocdo de N, da atmosfera
para conversdo em Nr para uso humano, o processo de producdo de fertilizantes quimicos para a agricultura,
concordando com o que ja foi comentado anteriormente. Isso pode ameacar os sistemas ecoldgicos
estabelecidos ao final do periodo Quaterndrio que suportam a vida na Terra, e podem severamente desafiar a
viabilidade das sociedades humanas contemporaneas.

As barreiras propostas por Rockstrom et al. (2009) representam uma nova perspectiva para definir
precondi¢des biofisicas para o desenvolvimento humano. Existem muitas incertezas sobre como isso pode
causar mudangas perigosas no ambiente ou levar a outros feedbacks que reduzirdao dramaticamente a
habilidade dos sistemas terrestres em retornar a niveis seguros (Rockstrom et al. 2009).

Outros estudos demonstram que o ciclo de N esta intimamente acoplado a variagdes no clima global bem
como ao ciclo do C (Gruber & Galloway 2008). O N depositado no solo se torna rapidamente disponivel para as
plantas, estimulando a produtividade e acentuando a assimilacdo de CO, da atmosfera (Gruber & Galloway
2008).

Solos sdo geralmente os primeiros receptores dessa enorme quantidade de N que o homem adiciona nos
sistemas terrestres, e a quantidade de denitrificacdo no solo pode exceder substancialmente o que é
removido pela rede aquatica (Seitzinger 2008).

Entender os processos que controlam a razdao CN dos organismos terrestres é de grande importancia para
se compreender o ciclo global de N (Gruber & Galloway 2008). Logo que alteragGes sistematicas na razao CN

dos organismos pode permitir a biosfera terrestre sofrer rapidas e grandes mudancas na produtividade sem a
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necessidade de alterar as quantidades de N biologicamente disponivel (Gruber & Galloway 2008).

A fixacdo bioldgica de N e a denitrificacdo sdo os processos naturais mais importantes que poderiam
alterar a quantidade de Nr dos sistemas terrestres, e dai alterar também o ciclo global de C e o clima, sem
mudar a razao CN dos organismos autétrofos (Gruber & Galloway 2008).

Em resumo tem-se que o ciclo global de N ja foi alterado numa escala tdo grande que os niveis de N,0, por
exemplo, atingem hoje valores nunca antes observados considerando os 650.000 anos anteriores (Gruber &
Galloway 2008). Nesse contexto, ndo ha duvida de que o ciclo global de N estard sob fortes pressdes nos

préximos anos, principalmente de origem antropogénica e das mudangas no clima (Gruber & Galloway 2008).

3.3. Nitrogénio nos ecossistemas tropicais

Ciclagem de N nos ecossistemas tropicais

Nas florestas tropicais, uma grande quantidade de N circula anualmente (Martinelli et al. 1999), sendo que
as taxas de mineralizacdo, emissdes de gases e as perdas por lixiviacdo sdo geralmente altas (Vitousek &
Sanford 1986). A excecdo para esta generalizacdo sdo as florestas sobre solos arenosos e florestas
montanhosas que sao relativamente empobrecidas em N (Cuevas & Medina 1986). Quando o N se encontra
em excesso seu ciclo tende a ser mais aberto (Martinelli et al. 1999) e a sua perda ocorre predominantemente
através da emissdo de gases, ao passo que as perdas de N de ecossistemas com baixo teor de N ocorrem
predominantemente na forma de N organico dissolvido (Matson et al. 1999).

As savanas também s3o controladas pelas interacGes entre a disponibilidade de agua e nutrientes, sendo
especialmente importante a sazonalidade climatica. Estas normalmente apresentam menor disponibilidade de
N, sendo a nitrificacdo e a emissdo de gases relativamente baixas (Nardoto & Bustamante 2003),
caracterizando desse modo um sistema com ciclo de N mais conservativo quando comparado ao de floresta
tropical (Davidson et al. 2000).

A fixagdo bioldégica de N (FBN) é considerada a principal entrada de N “novo” no Cerrado (Bustamante et
al. 2006). Ometto et al. (2006) indicam que a FBN ndo aparenta ser uma estratégia amplamente utilizada em
florestas tropicais, quando avaliada através da assinatura isotdpica das espécies vegetais. Entretanto, Kreibich
et al. (2006) indicam que a proporgdo de N fixado pode atingir até 66% do total do N presente em espécies da
floresta de varzea na Amazbnia. Em ambos os ecossistemas, a presenca de espécies da familia das
leguminosas é notdvel, entretanto pouco é conhecido sobre seu o potencial de fixagdao simbidtica, apesar de a
capacidade de FBN nos trépicos ser consideravel como colocado por alguns autores (Cleveland et al. 1999). E
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foi encontrada atividade nodular na Floresta Ombroéfila Densa da Mata Atlantica, com maior ocorréncia de
nodulos nas areas de floresta de menor altitude (Manarin 2012).

Também a composigdao de espécies de uma comunidade exerce um papel fundamental sobre a ciclagem
de N no solo através da facilitacdo da assimilacdo de N organico e inorganico por micorrizas (Chapman et al.
2006). Ainda, em ambientes pobres em N, tal como savanas, as plantas exercem maior controle na ciclagem
devido a dependéncia de micorrizacdo quando comparados a ambientes onde ha maior riqueza deste
nutriente, p.e. florestas tropicais (Chapman et al. 2006). Aidar et al. (2004) indicam que a ocorréncia de
micorrizacdo em raizes de espécies arbdéreas na Mata Atlantica é inversamente proporcional a fertilidade do
solo, corroborando a sugestdo acima.

A presencga da associagdao simbidtica favorece o estabelecimento, sobrevivéncia e crescimento da planta
hospedeira e ndo-hospedeira devido ao incremento da absorcdo de agua e nutrientes minerais, contribuindo
também para a ciclagem mais eficiente e configurando um importante mecanismo de conservagdao de
nutrientes. O conhecimento sobre a ocorréncia de simbiose nas espécies desses ecossistemas ainda é muito
incipiente, sendo restritos os estudos sobre a colonizacdo em Mata Atlantica (Aidar et al. 2004) e Cerrado
(Gross et al. 2004).

Tem-se que micorrizas arbusculares evoluiram para explorar um maior volume de solo por unidade de
fonte de nutriente relativa as estruturas de exploracado e absorc¢do das plantas (raizes e anexos), melhorando
substancialmente a assimilacdo de nutrientes, especialmente os de menor mobilidade no solo como o fésforo
(Smith & Read 2008). Assim, micorrizas arbusculares exercem um importante papel nos ciclos biogeoquimicos,
resultando na reciclagem de matéria organica e produzindo nutrientes para as plantas (Taylor et al. 2004).

O is6topo estavel °N é raro na natureza, ocorrendo em abundancia menor que 0,4% em relago ao “*N.
Utilizando-se da espectrometria de massas fica relativamente facil detectar pequenas quedas em °NO5’, e
aumentos em N, e N,O resultantes de denitrificacdo (Seitzinger 2008). Decréscimos em NO; marcados
isotopicamente (ndo considerando o N, e N,0) foram atribuidos a assimilacdo por plantas e micrébios, e
permitiram com isso distinguir o que advinha da denitrificacdo do que tinha origem em reservas de N na

biomassa e permitiu também calcular taxas de denitrificacdo e assimilacdo bidtica (Seitzinger 2008).
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O paradoxo do N nas florestas tropicais

Observagdes do ciclo do N em ecossistemas tropicais da ultima metade do século passado indicam que
florestas tropicais intactas tendem a acumular e reciclar largas quantidades de N quando comparadas com
florestas temperadas. Entretanto, esta aparente regulacdo do ciclo de N nos ecossistemas introduz um
paradoxo quando se considera os aspetos de fisiologia e evolugdo de plantas individuais: a principal fonte da
riqueza de N nas florestas tropicais — fixagao simbidtica de N ou FBN — deveria, em teoria, ser fisiologicamente
regulada quando o suprimento interno de N disponivel é suficiente (Hedin et al. 2009).

A afirmacdo de que as florestas tropicais sdo ricas em N possui incertezas, primeiro porque a maioria dos
estudos é indireta e existem poucos trabalhos que se utilizaram de informagdes empiricas de fato, segundo
porgue é teoreticamente dificil de extrapolar a riqueza de N para um nivel ecossistémico baseando-se em
mecanismos fisioldgicos e ecolégicos que operam em nivel individual de organismos fixadores de N (Hedin et
al. 2009). A explicacdo mais comum afirma que a FBN por plantas da familia das leguminosas seria a
responsavel pela entrada da grande quantidade de N novo no sistema (Cleveland et al. 1999, Galloway et al.
2004, Vitousek & Howarth 1991), mas essa afirmac¢do gera um paradoxo quando considera-se que a FBN é
regulada pela concentracdo de N no ambiente, ndo ocorrendo ou diminuindo muito em ambientes ricos em N
(Hartwig 1998, Pearson & Vitousek 2001) e portanto ndo pode ser entendida como um mecanismo que pode
sustentar a riqueza de N encontrada nas florestas tropicais como sendo maior que outras fontes (Hedin et al.
2003).

Hedin et al. (2003) propds que o acumulo de N disponivel em florestas tropicais Umidas representa um
enorme paradoxo ndo resolvido no ciclo terrestre de N com implicagdes para o entendimento de como
organismos funcionam nos ecossistemas e como a floresta funciona dentro do sistema terrestre global, e
Hedin et al. (2009) propuseram como explicacdo para esta riqueza um modelo conceitual, chamado por eles
de Nitrostat, onde consideram a interagdao de muitos fatores que determinam a entrada de N nas florestas
tropicais, dentre estes estdo a fixacdo biolégica facultativa de N, a deposicdo atmosférica de N, a producao
anual de serapilheira e a fixacdo de N na copa das florestas (sendo esta totalmente independente da
disponibilidade de N no solo).

Porém, existem observacdes do fluxo de nutrientes em florestas tropicais que oferecem suporte para a
ideia de que as perdas de NOs dissolvido sdo altas na maioria das florestas tropicais (Biggs et al. 2004, Forti et
al., 2000, Lesak 1993, McDowell & Asbury 1994, Neill et al. 2001, Schrumpf et al. 2006, Wilcke et al. 2001,
Williams et al. 1997), e a afirmacdo relativa a riqueza de N encontrada nas florestas tropicais pode ser muito

relativa.
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Florestas montanas

As florestas montanas estdo entre as mais ameagadas dentre as florestas tropicais (Hamilton et al. 1995,
Franca & Stehmann 2004). A conservacao destes ecossistemas é precaria, principalmente devido as altas taxas
de desmatamento causadas por exploracdo de madeira, agricultura e outras pressées antrdpicas (Hamilton et
al. 1995). A importancia destas florestas é bem reconhecida pela comunidade cientifica e deve-se, entre
outros fatores, a sua alta biodiversidade e endemismos, complexidade estrutural e riqueza (Summerbell
1991), bem como a importancia destas na regulacdao da precipitacdo sazonal que promovem o controle de
inundacoes e erosao nas esta¢des chuvosas e estocagem de dgua nas estacoes secas (Still et al. 1999).

Entretanto, as espécies destas florestas sao muito sensiveis a variacdes no ambiente, especialmente ao
regime de temperatura devido a falta de habitats alternativos para as espécies (Colwell et al. 2008, Pounds et
al. 1999). Como consequencia das mudancas atuais no clima global, evidéncias de perda da biodiversidade
nessas florestas ja existem (Rull & Vegas-Vilarrubia 2006, Colwell 2008), assim como um potencial
deslocamento de espécies de alta-altitude movendo-se para cima no gradiente altitudinal devido a
concorréncia com espécies de baixa altitude. Ainda, aumentos na frequéncia de fogo depois de prolongados
periodos de seca em vegetacdo ndo adaptada ao fogo, como a de algumas florestas umidas montanas do
mundo, sdo esperados (Steffen et al. 2009). Além disso, dados sobre vertebrados endémicos sugerem que as
florestas montanas estdo severamente ameagadas pelas mudangas no clima global (Willians et al. 2003).

Portanto, as mudangas globais devem afetar a distribuicdo dessas florestas podendo leva-las a extingdo
(Still et al. 1999) pela impossibilidade de migrarem para maiores altitudes devido a relativamente baixa taxa
de migracdo caracteristicas de florestas montanas (Malcolm et al. 2006).

Apesar de a extincdo nos topos de montanhas ser foco da atencdo da maioria das discussGes sobre
deslocamento altitudinal de espécies, apenas vertebrados (Williams et al. 2003) e borboletas (Wilson et al.
2008) foram examinados em estudos efetivamente de campo. Investigacdes com plantas sdo mais restritas a
abordagens baseadas em modelagem computacional e foram até o momento realizadas para florestas
montanas da Costa Rica (Colwell et al. 2008), Andes (Bush et al. 2007), Monteverde, Coldmbia, Borneo e Africa
(Still et al. 1999), as quais predizem mudancas potenciais na distribuicdo de espécies como consequencia das
mudancas climaticas globais. E apesar de alguns poucos estudos se preocuparem em examinar os nutrientes
dessas florestas (Grubb 1977, Tanner 1977, Tanner 1985), o impacto das mudangas no clima em relagdo aos
nutrientes necessita maiores investigacGes (Still et al. 1999). Apenas alguns aspectos de biologia das espécies
desse tipo de floresta foram investigados, como composicdo de espécies, crescimento e distribuicdo das

comunidades (Grubb 1977), e floristica e estrutura das mesmas (Laidlaw et al. 2000, Franca & Stehmann
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2004).

Sabe até o momento sobre as florestas montanas, que elas apresentam geralmente baixas temperaturas
(Vitousek & Sanford 1986), e que temperaturas reduzidas levam a reduzidas taxas de decomposicdo e
liberacdo de nutrientes da serapilheira (Grubb et al. 1977, Tanner 1981). Com relagdo a concentracdo de
nutrientes nas folhas, Vitousek & Sanford (1986) sugerem, em artigo de revisdo, que as florestas tropicais
montanas parecem ser pobres em N, que a ciclagem de N nas partes mais altas dessas florestas é menor que
nas partes mais baixas, e que esse padrdo afeta a fisiologia, a comunidade, a ecologia e a biologia da
populacdo das mesmas, através da mudanga na eficiéncia da ciclagem dos nutrientes, produtividade e
crescimento gerais. Eles indicaram que pesquisas para investigar essas interacOes sdo importantes e
promissoras.

Notavel esforco foi feito nos anos 70 para caracterizar relagdes planta-solo em florestas tropicais e estdo
sumarizados em diversas revisées como colocado por Hedin et al. (2009). O consenso emergente é de que as
florestas com alta umidade do solo frequentemente mostram altos niveis de N, porém as florestas montanas
sdo comparativamente mais pobres em N. A andlise de Vitousek & Sanford (1986) sugere que apesar dos
padrdes na ciclagem de nutrientes diferirem nas florestas sob diferentes solos, a EUN pelas plantas, como
evidenciado pela producdo de serapilheira (massa seca) por unidade de N nos locais com menos N circulando
no solo, parecem ser similares entre as florestas tropicais e temperadas deciduas, eles sugerem que as
diferencas entre os locais sdo provavelmente relacionadas a diferencas na disponibilidade de N, porque a EUN
decresce similarmente ao aumento na circulagdo de N através de ambos os tipos florestais (Vitousek 1982).
No caso das florestas tropicais, alta EUN foi amplamente associada com florestas montanas que
experimentam baixas taxas de circulacdo de N (Vitousek 1982).

Num contexto global, Craine et al. (2009) sugeriram que ecossistemas secos tem alta disponibilidade de N,
e que plantas com alta concentracdo de N, em média, ocupam locais com alta disponibilidade de N. Uma
deposicdo de N continua e acumulada poderda mudar a dinamica de N das florestas podendo levar a
desvantagem competitiva de espécies adaptadas a baixas concentracées de N, por exemplo plantas arbdreas
iniciais na sucessao florestal, adaptadas a germinag¢ao sob altas temperaturas do solo, podem prosperar em
detrimento das plantas mais avancadas na sucessdo que requerem temperaturas mais amenas (Colwell et al.
2008).

A modelagem de Hilbert et al. (2001) com plantas de florestas Umidas australianas, mostrou que esses
ecossistemas sao sensiveis a menor alteragdao do clima e grandes mudangas na sua distribui¢cao sdao previstas

com as mudangas climaticas globais, mas com diferentes consequencias de acordo com o tipo de floresta. Os
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autores firmam que florestas montanas que ocorrem em altas altitudes e baixas temperaturas, tém enorme
sensibilidade a temperatura com relacdo aos demais tipos de floresta, e afirmam que ndo se tem ainda
conhecimento suficientemente preciso sobre como o clima dos trépicos umidos ird mudar de forma geral e

menos certeza existe para mudancgas na sazonalidade e os efeitos dessas nas florestas.

Florestas no Brasil e Austrdlia

Sabe-se que as florestas montanas do estado de Sao Paulo no Brasil, pertencentes a Floresta Ombréfila
Densa Montana do Dominio Mata Atlantica (Joly et al. 1999) e do sudeste do estado de Queensland na
Austrdlia, estdo entre os ecossistemas mais ameacados do mundo (Malcolm et al. 2006). Estas florestas
evoluiram no continente Gonwdwana hd cerca de 102 milhGes de anos atrds e no caso das florestas
Australianas, tem-se que sua significancia bioldgica inclui 13 das 19 familias de angiospermas primitivas ainda
presentes nos dias de hoje (Vandernbeld 1988). Ndo existe informacdo na literatura sobre quantas familias
e/ou géneros primitivos sdo ainda remanescentes nas florestas brasileiras, e os estudos sdo limitados a
registros fosseis e dados palinolégicos (Morh & Friis 2000, Gerriene et al. 2001), mas observa¢bes de campo e
de estudos floristicos destacam alguns exemplos importantes como Araucaria e algumas pteridofitas
arborescentes, membros da familia Cyatheaceae.

Como comentado, as florestas montanas estdo entre as vegetacoes florestais tropicais mais ameacadas, e
sdo reconhecidamente pouco estudadas, pois a maioria dos levantamentos floristicos e fitossocioldgicos foi
realizada em fragmentos com altitude inferior a 1000 m (Franca & Stehmann 2004). No Estado de Sdo Paulo,
poucos trabalhos foram dedicados a esta formagdo vegetal, e recentemente foi publicado um conjunto de
trabalhos realizados em uma area de Floresta Montana localizada na Serra de Paranapiacaba, Municipio de
Cotia (Reserva Florestal do Morro Grande) (Metzger et al. 2006, Catharino et al. 2006, Alves & Metzger 2006),
qgue indicam a predominancia das familias Myrtaceae, Lauraceae, Fabaceae, Rubiaceae, Melastomataceae e
Euphorbiaceae. Tabarelli & Mantovani (1999) estudaram a sucessdo apds corte e queima da floresta no
Nucleo Santa Virginia, PESM, e indicam que as fases de sucessdo subsequentes foram dominadas pelas
familias Myrtaceae, Lauraceae e Euphorbiaceae.

O Bioma Mata Atlantica possui grande parte dos seus maiores e mais preservados remanescentes no
Estado de S3do Paulo nas proximidades dos centros urbanos (Leitdo-Filho 1994). Um estudo da evolucdo da
cobertura florestal do Estado demonstrou que entre os anos de 1962 e 1992 a vegetag¢ao natural sofreu um

decréscimo de 57 % (Projeto Biota 2001). Dos 82 % de Dominio de Mata Atlantica no Estado, atualmente
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restam apenas 7,8 % de remanescentes florestais (SOS Mata Atlantica 2001). A paisagem florestal altamente
fragmentada é heranca da evolugdo da ocupacdo do solo nas regides tropicais, onde a expansdo agricola
avancou nas areas com caracteristicas edaficas favoraveis a mecanizacdo (Viana et al. 1992). As manchas
disjuntas da floresta atual, existem particularmente em locais de topografia muito acidentada, que impede
gualquer atividade agricola (Leitdo-Filho 1987).

A Mata Atlantica é uma formacdo heterogénea, composta por diferentes fisionomias florestais: Florestas
Ombréfilas Densa e Mista (Floresta de Araucaria), Florestas Sazonais Decidual e Semi-decidual, Mangues e
Restingas (Joly et al. 1999). As Florestas Ombrofilas Densas representavam originalmente 15% da cobertura
florestal no territério nacional (GEO Brasil 2002) estendendo-se por quase toda a faixa litoranea brasileira.
Atualmente, seus remanescentes restringem-se a 7,3% de sua drea original (SOS Mata Atlantica 2000).
Segundo Tabarelli & Mantovani (1999), essa tipologia florestal é predominante na regido sudeste, e o conjunto
de estudos floristicos e fitossociologicos efetuados na encosta do estado de Sao Paulo indicam elevada riqueza
e diversidade de espécies arbdéreo-arbustivas. Os efeitos combinados de ameaga das mudangas no clima
global, a fragmentagdo e a continua atividade humana local, além da alta biodiversidade e alto grau de
endemismos, fez da floresta Atlantica um “hotspot” para a conservagao da biodiversidade (Myers et al. 2000).

Oliveira Filho e Fontes (2000) sugerem que a evolucdo e especiacdo na Mata Atlantica sofreram grande
influéncia das varidveis geo-climaticas, particularmente sazonalidade na precipitacdo e temperatura. Também
a altitude (e as temperaturas associadas) teria influenciado a composicdo de espécies das diversas fisionomias
florestais que compdem o Dominio Atlantico. Sendo esta diferenciagao floristica fortemente evidenciada entre
as florestas do nordeste e sudeste do Brasil, que também apresentam diferencas no padrao de transi¢cdo entre
as florestas Umidas do litoral e florestas sazonais mais interiorizadas, associadas as diferentes temperaturas
médias regionais.

A situacdo das florestas Umidas subtropicais australianas é muito similar a da floresta Atlantica brasileira
no que diz respeito ao desmatamento ocorrido em razao da producdo agricola e outras pressdes antrdpicas
(Steffen et al. 2009). Porém, a Austrdlia continua sendo lider dentre os paises que contribuem para extingdes
em massa de espécies por acdo antrépica (Mackey et al. 2008). Cerca de 80 mil km? de floresta estavam
presentes na Australia antes da invasdo europeia (Webb & Tracey 1981), a area de cobertura florestal em
1981 era estimada em 02 milhGes de hectares (Webb & Tracey 1981), 25% restavam em 1991 (Summerbell
1991) e a area atual encontra-se reduzida a 5% do original (Steffen et al. 2009).

O “World Heritage” listou a floresta Umida australiana do sudeste do estado de Queensland (norte de New

South Wales — NSW) como patrimonio natural da humanidade por ser a mais extensa area de floresta
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subtropical remanescente no planeta que contém excelentes exemplares representando grandes etapas da
histdria evolutiva da terra e onde sobrevivem espécies ameacadas de valor universal excepcional para a

ciéncia e conservagdo (HTTP://whc.unesco.org/). Dentre as florestas Gowndwanicas dessa regido, o Parque

Nacional de Lamington é um dos maiores fragmentos que restaram de floresta subtropical australiana (Bryden
1977) e o foco declarado do Parque passou de ser a utilizacdo da floresta, para ser a conservacdo da mesma,
apos sua inclusdao como patrimonio natural da humanidade (Laidlaw et al. 2000).

Nesse contexto, é importante salientar as previsdes de Phoenix et al. (2006), que indicaram que devido ao
uso de fertilizantes quimicos pela agricultura moderna e a queima de combustiveis fésseis (Galloway et al.
1994, Matson et al. 1999), as taxas de deposicdo de N tem aumentado substancialmente através dos trépicos
nas Ultimas décadas, e isto tem sido notavel sobre grande parte da costa brasileira (Galloway et al. 2004),
incluindo a Floresta Atlantica (Phoenix et al. 2006), que estd entre os oito principais “hotspots” para a
conservacdo da biodiversidade (Myers 2000) que Malcolm et al. (2006) julgaram ser especialmente
vulneraveis devido a extin¢do de plantas ja ter excedido o valor de 2000 espécies.

Até o final dos anos 90, cerca de 30% da area de floresta Atlantica registrou uma deposicdo de N maior
que 10kg N ha™.ano™, enquanto que a média global na taxa de deposicdo de N terrestre foi 3,5kg ha™.ano™
(Phoenix et al. 2006). As previsGes para a deposicdo de N na floresta Atlantica para o ano de 2050 excedem a
média de 20kg ha™.ano™, com o maximo de deposi¢io para este “hotspot” podendo chegar a 60kg ha*.ano™
(Phoenix et al. 2006). Uma analise sensivel baseada em multiplos fatores (incluindo diferentes previsoes de
modelos de vegetacdo e de mudancas no clima global) mostrou que a floresta Atlantica tende a apresentar
uma perda de habitat relativamente grande com relagcdo as mudancgas no clima (Malcolm et al. 2006). Nao
sendo considerado como um “hotspot” global, ndo se tem previsao especifica para as florestas do sudeste da

Australia (Phoenix et al. 2006).

Uso de N por plantas de florestas tropicais no Brasil e Austrdlia

Apesar da importancia em melhor se compreender o funcionamento das florestas, caracteristicas do
metabolismo primario de N em plantas recebem menos atencdo pelas pesquisas de um modo geral. Um
importante estudo publicado nesse aspecto realizado numa floresta Atlantica do Brasil foi o de Aidar et al.
(2003) mostrando que espécies arbdreas ao longo de um gradiente sucessional apresentam um continuo de
estratégias relacionadas ao uso de N. Os autores propuseram um modelo de uso de N (Figura 1) em uma

floresta sob solo calcareo do sudeste brasileiro, onde espécies pioneiras parecem usar principalmente NOs’
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como fonte de N, e possuem altas concentracdes de N nas folhas; espécies do estagio tardio da sucessao
foram menos responsivas ao aumento da disponibilidade de N no solo e exibem uma reciclagem interna de N,
com baixa concentragcao de N nas folhas; e as espécies secundarias inicias na sucessdao exibiram um
comportamento menos uniforme, com um subgrupo mostrando estratégias mais similares as das espécies
pioneiras (incluindo membros das familias Fabaceae e Lauraceae) e outro subgrupo mostrando similaridade
com as estratégias das espécies tardias (incluindo membros das familias Myrtaeae, Melastomataceae,
Proteaceae e Myrcinaceae).

Ap0s esse estudo pioneiro, e tendo em vista a alta riqueza de formacdes vegetais que compdem o Dominio
Mata Atlantica e a plasticidade geral das florestas umidas em reter N (Vitousek et al. 1997), avaliacGes
posteriores feitas sob a mesma abordagem, em outras regides da floresta Atlantica a diferentes altitudes e
solos, confirmaram a existéncia desse mesmo comportamento no uso de N pelas espécies dentro da sucessao
florestal (Pereira-Silva 2008, Campos 2009, Silva 2012), dando uma abrangéncia regional ao modelo,
inicialmente local, proposto por Aidar et al. (2003) e reforcando a relacdo entre as estratégias do uso de N e
de regeneracdo utilizadas pelas espécies arbdreas das arvores da Mata Atlantica do estado de Sdo Paulo.

Um estudo nesse mesmo aspecto realizado em duas florestas Umidas australianas, incluindo a floresta de
Lamington, foi o de Stewart et al. (1988), que encontraram altos niveis de ANR (atividade da nitrato redutase)
nas folhas de plantas pioneiras na sucessao, sendo estas consideradas como espécies predominantemente
assimiladoras de NOs (incluindo membros das familias Euphorbiaceae e Solanaceae), enquanto que baixas
atividades foram mensuradas em plantas do sub-bosque (incluindo membros das familias Capparaceae e
Monimiaceae), plantas emergentes e dominantes do dossel (incluindo membros das familias Lamiaceae,
Proteaceae e Moraceae). Os autores sugerem que algumas espécies caracteristicas de vegetacdo tardia na
sucessdo florestal tém pouco potencial em usar NO3" como fonte de N, mesmo quando este é facilmente
disponivel.

Outro estudo, realizado em florestas tropicais australianas, uma monsonal decidua e uma sempre-verde,
evidenciou a separacdo das espécies em classes quanto ao uso de N, sugerindo uma clara distincao de nichos
com a existéncia de trés classes de espécies: as que usam NO3’, com alta e outra com baixa capacidade, e as
gue ndo usam NOs. Os autores sugeriram a existéncia de uma relacdo intima entre a disponibilidade de N no
solo, a porcentagem de N na seiva do xilema das plantas e a concentracdo de N nas folhas, e mostraram
ocorrer maior concentracdo e disponibilidade de N nos solos da floresta monsonal decidua, sendo a maioria

encontrada sob a forma de NO3 ™ (Schmidt 1998, Schmidt et al. 1998).
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Figura 1. Diagrama conceitual do modelo de uso de nitrogénio (N) ao longo de uma
sucessao florestal na Mata Atlantica, como proposto por Aidar et al. (2003), indicando os
principais compostos nitrogenados de baixo peso molecular transportados na seiva do
xilema e as tendéncias dos parametros analisados ao longo do continuo existente entre
as diferentes estratégias de regeneracdo, onde: leaf 8°N — assinatura isotépica foliar
(%o); transporte na seiva do xilema (xylem sap): Arg — arginina, Asn — asparagina, Gln —
glutamina, NOs — nitrato; sucessao florestal: early — estdgio inicial de sucessao (15 anos
apos abandono), mid — estdgio médio de sucessdo (25 anos), late — estagio avancado de
sucessdo (>36 anos) (Aidar et al. 2001, 2003).

3.4. Nitrogénio nas savanas tropicais

Savanas tropicais no mundo

Basicamente, a composicdo e a estrutura de ecossistemas de savana estdo intimamente relacionadas com
a disponibilidade de agua e nutrientes no solo, mas fatores como fogo, herbivoria e manejo das terras para
agricultura sdo também importantes e agem modificando essa estrutura basica (Bernhard-Reversat & Poupon
1980, IGBP 1997, Eamus 1999, Schmidt & Stewart 2003, Adams et al. 2004, Bustamante et al. 2006).

A variacdo na temperatura entre as estacdes do ano em ambientes de savana é dependente da altitude,

latitude e distancia do oceano. Em savanas ao norte da Austrdlia, por exemplo, que sdo préximas ao oceano
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e aos tropicos (12—20°S), a temperatura é uniformemente alta o ano todo (20-30°C). J& em savanas marginais
aos tropicos ou que ocorrem em altas altitudes, as temperaturas podem ser quase congelantes e a variagao
sazonal ser de 20°C ou mais. Mas de modo geral, estes ecossistemas estdo confinados a areas onde a
temperatura anual média é maior que 20°C e a média do més mais frio € maior que 13°C (Eamus 1999).

Quanto ao regime de chuvas, em geral nesses ambientes, a média anual é usualmente maior que 600mm e
menor que 1700mm, e a dura¢do da estacdo seca pode oscilar entre um e sete meses (Eamus 1999).

De modo geral, as savanas africanas e indianas sdo marcadamente compostas por plantas deciduas, as
savanas da América do sul apresentam principalmente espécies de habito sempre-verde (ou perenifélio), no
Brasil parece haver um misto de plantas deciduas e sempre-verdes (Franco et al. 2005), j& as savanas
australianas ndao possuem uma dominancia aparente por espécies de hdbito especifico (Eamus 1999).
Entretanto, todas as savanas tém em comum uma forte influéncia da sazonalidade em suas espécies.

A coexisténcia de espécies arbdéreas com comportamento fenoldgico contrastante nos ecossistemas de
savana tém sido considerada como um indicador de diferencas na profundidade dos sistemas radiculares, de
modo que se espera que plantas deciduas tenham raizes mais superficiais e pouco controle transpiratdrio
(Franco et al. 2005). Plantas sempre-verdes com sistemas radiculares profundos devem ser capazes de manter
altas taxas de transpiracdo e assimilacdo de CO, durante periodos secos (Goldstein et al. 1989). Por outro lado,
supde-se que plantas deciduas tenham uma estratégia menos conservativa no uso de dgua e nutrientes, o que
condiz com a baixa longevidade foliar caracteristica de espécies com esse habito, enquanto que espécies
sempre-verdes devem ter uma estratégia mais conservativa (Lloyd & Farquhar 1994).

Um estudo conduzido por Bernhard-Reversat & Poupon (1980) em uma savana africana dominada por
Acacia senegal mostrou que a produgdo de N no solo durante a estagao umida ocorre principalmente sob a
forma de NOs. Os autores indicam que o acumulo de N no solo aumenta durante a vida das plantas, o que
também ja foi verificado por diversos outros estudos (Ludwig et al. 2004), e que o fluxo anual de N da
vegetacdo para o solo é relativamente alto quando comparado a valores apresentados por alguns
ecossistemas de floresta. Assim, a riqueza em espécies leguminosas, caracteristica da maioria das savanas do
mundo, pode contribuir para um ciclo bastante ativo de N, considerando o fato de que muitas dessas espécies
sdo fixadoras de N. Os autores apontam também, que a chuva é o principal fator ambiental influenciando o
ciclo do N nesses ecossistemas, pois limita o crescimento da vegetacdo (também a utilizacdo e o retorno de N),
controla a producdo de N mineral no solo, e promove nitrificacdo ou perda de N do solo por lixiviacdo.

Porém a produgdo primaria da vegetagao pode ser limitada por N devido a restrigdes na fixagdo de N pelas

plantas, que podem ser impostas pelas baixas concentracdes de P e agua no solo, bem como por perdas de N
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sob a forma gasosa. Neste sentido, a producdo primaria nesses ecossistemas pode ser prevista através da
guantificacdo do N mineralizado (IGBP 1997, Ludwig et al. 2004).

Varia¢des na mineralizac3o liquida de N no solo podem ser consequencia da disponibilidade de NH;" no
solo, e o pico da atividade microbiana no solo de uma savana brasileira parece ocorrer no inicio das chuvas,
com um periodo inicial de imobilizacdo seguido de mineralizacdo (Nardoto & Bustamante 2003).

As savanas emitem grandes quantidades de NO, (6xidos de N), advindas principalmente do solo ou
gueima de biomassa, e o NO, gerado é depositado de volta a savana na maioria das vezes, uma vez que o
tempo de vida do NO, e dos produtos de sua reacdo é longo (Holland et al. 1999). Dentre os NO,, o NO se
destaca por ser um gds quimicamente reativo que regula a produgdo de ozbnio troposférico, e as savanas sdo
a fonte biogénica mais importante desse gas (Matson et al. 1999).

Plantas de savanas que s3o queimadas anualmente tém maiores valores de §'°N quando comparados com
savanas queimadas com menor frequéncia, sugerindo que o 8N pode ser usado como um marcador para
acesso do histérico de queimadas nesses ambientes (Schmidt & Stewart 2003).

Medina (1993) apresenta uma extensa revisdo sobre nutricdo mineral em plantas de savana com bastante
informacgdo a respeito da ciclagem de N nesses ecossistemas. Em adi¢ao, os trabalhos de Bustamante et al.
(2006), Sarmiento et al. (2006), Colleta et al. (2009), Chen et al. (2010), Pivello et al. (2010) também abordam
certos aspectos do N em ecossistemas de savana, e trazem em comum as informagdes de que o ciclo do N é
fortemente influenciado pelo regime de fogo nestes ecossistemas, a deposicdo de N vem aumentando
consideravelmente nessas areas, e essas formacdes sdo fortemente limitadas por N.

Bustamante et al. (2006), em uma comparacdo entre savanas tropicais e temperadas, chamou atencao
para o fato de que a maior regido de savana abaixo do trépico do Equador esta localizada no Brasil, e estende-

T~ 2 . .
se por cerca de 2 milhdes de km*, sendo conhecida nacionalmente com o nome de Cerrado.

Savana brasileira — Cerrado no estado de Séo Paulo

O cerrado no estado de S3o Paulo apresenta-se atualmente na forma de fragmentos dispersos,
especialmente na Depressdo Periférica, Planalto Ocidental Paulista e Vale do Paraiba. A area total com esse
tipo de vegetacdo no estado correspondia originalmente a cerca de 14 % do territdrio (Sdo Paulo 1997). Em
1962 essa vegetacdo cobria 33.929 km? (13,7% do estado) (Borgonovi & Chiarini 1965) e onze anos depois,
Serra Filho et al. (1975) estimaram essa cobertura em apenas 10.388 km? (cerca de 4,2%). Em 1992, utilizando

imagens de satélite, Kronka et al. (1998) estimaram uma area total remanescente de apenas 2.379 km? (cerca

33



de 0,96% do estado), ou seja, em 30 anos, o cerrado paulista foi reduzido a menos de 7% de sua area original,
caracterizando a rapida destruicdo desse Bioma.

As comunidades de cerrado sdo extremamente complexas em termos estruturais (Oliveira-Filho et al.
1989) e ricas em espécies lenhosas endémicas. Espécies perenifélias, brevedeciduas e deciduas ocorrem lado a
lado (Franco 2002, Paula 2002). Essa diversidade funcional e estrutural da vegetacdo resulta em diferentes
padrées de distribuicdo do sistema radicular e em diferentes estratégias de utilizacdo espacial e temporal dos
recursos hidricos, com efeitos marcantes da sazonalidade no balanco de C, N e no crescimento. Muitas
espécies lenhosas do cerrado perdem suas folhas parcial ou totalmente durante a estacdo seca (Paula 2002),
confirmando a relagdo entre seca e deciduidade. As reducbes na area foliar disponivel devido a fatores
bidticos e abidticos reduzem a capacidade de assimilacdo de C em espécies com copas perenes durante a
estacdo seca (Franco 1998).

Os solos sob cerrado sdao normalmente pobres, acidos, bem drenados, profundos e com altos niveis de
aluminio trocdvel. A relacdo entre a ocorréncia de alta concentracdo deste elemento no solo e a ocorréncia da
vegetacdo caracteristica de cerrado tem sido matéria de controvérsia por muitos anos, sendo que mais
recentemente outros fatores ambientais tais como geomorfologia, drenagem do solo e regime hidrico vém
sendo estudados de modo a explicar o gradiente cerrado—floresta proposto inicialmente por Coutinho (1978)
(Ruggiero et al. 2002). Entretanto, do ponto de vista da disponibilidade de N nos solos de cerrado, Nardoto &
Bustamante (2003) indicam que apesar da sua pobreza, ocorre predominancia do ion NH," sobre o ion NO3’
como fonte disponivel para as plantas. Além disso, Bustamante et al. (2006) indicam que a produtividade e a
ciclagem de matéria organica no cerrado sdo controladas pela interacdo entre a disponibilidade de agua e
nutrientes e que esta estrutura bdsica é modelada pelo regime de fogo.

Hoffmann et al. (2005) sugerem que a disponibilidade de nutrientes desempenha papel importante na
determinacdo da distribuicdo das savanas e florestas tropicais, e que os seus resultados indicam diferencas
fundamentais nas caracteristicas foliares e relacdes com nutrientes entre as espécies de savana e floresta.
Estes autores ressaltam ainda que seja necessarios estudos a fim de elucidar os requerimentos nutricionais
das espécies e como estes influenciam na ciclagem de nutrientes nestes dois extensos Biomas tropicais.

Oliveira Filho e Fontes (2000) e Méio et al. (2003) indicam que ha mais similaridade entre a flora da Mata
Atlantica com a do cerrado, do que destas com a da Floresta Amazonica, sugerindo que os climas dos dois
primeiros Biomas sdo mais similares por possuirem baixas temperaturas no inverno e estacdo seca mais
pronunciada, sendo esta similaridade ainda mais pronunciada em relagdo a Floresta Ombréfila Montana

devido seu clima mais ameno.
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Apesar de ndo existir um consenso sobre a existéncia de sucessao entre as espécies de cerrado, ou
savanas, alguns autores defendem a ocorréncia de uma transicdo entre as fitofisionomias caracteristicas
desses ambientes. Durigan & Ratter (2006) afirmam a existéncia de uma sucessao entre as fitofisionomias com
o decorrer do tempo, na auséncia de perturbacdes maiores nesses ecossistemas, em especial dos eventos de
gueimadas. Os autores demonstram através de estudo com acompanhamento de fotos aéreas, que o cerrado
tipico pode evoluir para um cerraddo, mais denso, com arvores maiores e com diferente composicdo de
espécies, incluindo espécies tipicas das florestas préoximas. Isso ocorre possivelmente devido as mudancas

provocadas no solo em decorréncia da auséncia dos desturbios.

3.5. Area foliar especifica e densidade da madeira

Plantas de espécies perenifdlias mantém a copa cheia de folhas durante o ano todo e na época seca
reduzem no maximo 10% de sua folhagem, contrastando com plantas de espécies deciduas que derrubam
todas as suas folhas por pelo menos um més, podendo chegar a quatro meses. Ja as espécies semi-deciduas
sao funcionalmente perenifélias, mas chegam a perder 50% de suas folhas na época seca. Assim, a
coexisténcia de espécies com estratégias tdo diferentes é devida principalmente a reducdo da competicao
pelos mesmos recursos, de modo que apresentam diferentes fenologias, arquitetura hidraulica, morfologia e
tempo de vida foliar, taxas de assimilacdo, distribuindo diferentemente a demanda por recursos ao longo do
ano (Eamus 1999).

A andlise de custo-beneficio assume que existe um alto custo para a planta manter sua estrutura
(construcdo e manutencdo de folhas) e que o beneficio da maior manutencdo com o tempo, é o ganho com a
fixacdo de carbono (Eamus 1999). Assim, folhas de plantas deciduas normalmente senescem e sofrem
abscisao quando a disponibilidade de agua ou outro recurso ficam baixos a ponto de o custo de manutengao
superar o beneficio de manté-las (Chabot & Hicks 1982, Sobrado 1991, Eamus & Prichard 1998, Eamus 1999,
Prior et al. 2003).

Em plantas perenifélias, o aumento da longevidade foliar aumenta o custo de construgcdo e manutengao
destas durante o ano todo, e também aumenta a probabilidade de herbivoria, de modo que essas plantas
normalmente desenvolvem estruturas e/ou compostos de defesa, geralmente contendo N (Williams et al.
1989), enquanto que folhas de menor longevidade diminuem o custo de construcdo, pois o tempo disponivel
para recompensar esse custo através da fixagdo de C é menor.

Um parametro muito utilizado como um bom descritor de processos ecossistémicos ou em nivel individual
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é a area foliar especifica (AFE) de uma planta, que se relaciona com a fotossintese, fenologia e decomposicdo
foliar (Reich et al. 1992, Wright et al. 2004), e também reflete o custo de construcdo de uma folha pela planta
(Witkowski & Lamont 1991). Em ambientes pobres em recursos, as espécies tendem a apresentar folhas com
menores AFE e maior longevidade (Westoby et al. 2002, Rosado & de Mattos, 2010), uma vez que a maior
durabilidade da folha pode estar associada a maior quantidade de tecidos estruturais que possibilitam maior
resisténcia a intempéries (Chabot & Hicks 1982, Reich et al. 1992). A maior durabilidade permite um menor
custo de C investido em construcdo foliar, pois a fotossintese pode ocorrer por um tempo maior na mesma
folha (Chabot & Hicks 1982, Westoby et al. 2002).

Entretanto, diferengas em caracteristicas foliares também podem acontecer em func¢do de variacdes na
disponibilidade de luz, por exemplo, levando a clara distingao entre folhas de espécies tolerantes a sombra e
espécies de sombra (Williams et al. 1989, Niinemets 2001). Enquanto espécies de sombra tendem a
apresentar maiores AFE para maximizar a interceptagao de energia luminosa, espécies tolerantes a sombra
possuem menores AFE com aumento na longevidade foliar (Reich et al. 2003, Poorter 2009).

Prior et al. (2003) em estudo com 21 espécies de savana na Austrdlia, encontraram maiores AFE e menores
longevidade e espessura foliar em espécies deciduas, assim como maior conteudo de N foliar e maior
fotossintese. Este padrdo contrapde-se ao que ocorre em espécies perenifélias, que apresentam menor AFE,
maior longevidade foliar, e menores contelddos de N foliar e fotossintese. Esse comportamento para espécies
perenifdlias foi observado em uma gama de espécies arbodreas de diferentes ambientes (Chabot & Hicks 1982,
Sobrado 1991, Prado & Moraes 1997, Eamus & Prichard 1998). A relacdo direta entre AFE, contelddo de N
foliar e fotossintese e destes parametros inversamente com a longevidade foliar tem sido demonstradas em
uma enorme amplitude de ambientes e espécies como indicados por Medina (1984), Field & Mooney (1986),
Mulkey et al. (1995), Diemer (1998), Reich et al. (1998), Bolstad et al. (1999), Eamus et al. (1999), Niinemets
(1999), Reich et al. (1999) e Wright et al. (2001).

Existe a proposta de um padrdo global dessas relagdes, como elegantemente demonstrado por Wright et
al. (2004) em seu artigo “The worldwide leaf economic spectrum”, que reune dados sobre caracteristicas
foliares de mais de 2500 espécies em 175 locais no planeta. Os autores demonstram que a ligacdo entre alta
fotossintese e alta concentracdo de N é resultado de uma relacdo causal direta, e explicam que uma grande
longevidade foliar requer robustez e baixa palatabilidade da folha, que estdo diretamente associadas a uma
baixa AFE. Ainda, alta fotossintese tende a estar associada a baixa longevidade foliar, porque isto requer alto
conteudo de N e/ou alta AFE, os quais elevam a vulnerabilidade da folha a herbivoria, e que devido a alta

fotossintese, essas plantas tém maior crescimento e rapidamente sombreiam as folhas mais velhas levando-as

36



a senescéncia, uma vez que 0s recursos sao mais valiosos quando transferidos para folhas novas e mais bem
iluminadas.

Os valores de AFE nas folhas de uma planta normalmente decaem com o tempo conforme a folha
amadurece (Field & Mooney 1983, Simioni et al. 2004) assim como a quantidade de N por massa foliar (Chapin
& Kedrowski 1983, Millard & Nielsen 1989), provavelmente devido a incorporacdo de N estrutural, ou
estocagem de N, e eventualmente como resultado da translocacdo deste elemento durante a senescéncia
foliar (Crane & Banks 1992, Norby et al. 2000).

Além da AFE, a densidade da madeira (DM) é uma importante caracteristica associada as propriedades de
transporte de seiva e 4gua no xilema, ao crescimento e a resisténcia da planta a danos fisicos (Meinzer 2003).
Altas DM aumentam a resisténcia ao fluxo de dgua, diminuindo a eficiéncia no transporte de dgua por area de
xilema, promovendo valores mais negativos de potencial hidrico foliar (Meinzer 2003). Esta associacdo entre
DM e o transporte de agua tem reflexo também na area foliar ja que, em alguns casos, ha uma relacdo inversa
entre area foliar e DM (Wright et al. 2007). Uma possivel explicacdo para esta relacdao é que folhas menores
possuem menor demanda por dgua o que se ajustaria as maiores restricées ao transporte de agua oferecidas
por madeiras mais densas (Chave et al. 2009).

Meinzer (2003) sugere que uma alta DM permite a planta uma alta resisténcia a cavitacdo (conseguida
com menores diametros dos vasos), entretanto isso tem como consequencia uma reduc¢do na condutividade
hidraulica que reduz a eficiéncia de reposicdo de agua nas folhas durante o dia. Seguindo o mesmo raciocinio,
Ribeiro (2007) encontrou em estudo com plantas de cerrado, que as espécies com alto potencial hidrico
apresentaram menores AFE, como consequencia da menor densidade de madeira e maiores didmetros dos
vasos (Bhaskar & Ackerly 2006) possibilitando menor resisténcia hidrdulica e maior propensdo a cavitagao.

Estudos realizados por Choat et al. (2005) com plantas de floresta tropical sazonal na Australia,
principalmente espécies do género Eucalyptus, demonstraram que as espécies deciduas possuem maior
diametro nos vasos do xilema e menor DM. Esses resultados contrariam os dados obtidos em outras florestas
secas (Brodribb et al. 2002), deixando claro que a relacdo entre a arquitetura hidrdulica e a fenologia foliar

ainda ndo esta claramente compreendida.
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4. OBJETIVOS E HIPOTESES

A presente pesquisa teve como objetivos:

a) Determinar as estratégias de uso de N utilizadas pelas espécies arbdreas vegetais que estruturam os
ecossistemas em estudo, através da caracterizacao da aquisicdo, transporte, estocagem e remobilizacao
doN;

b) Comparar as caracteristicas e estratégias de uso de N utilizadas pelas plantas, buscando similaridades e
padroes entre os ecossistemas, testando a validade do modelo de uso de N proposto por Aidar et al.
(2003) para as espécies das florestas estudadas;

c¢) Buscar modelos alternativos ou complementares no caso do teste de validacdo do modelo proposto nao

ser satisfatdrio para as areas de estudo.

Formularam-se previamente as seguintes hipoteses:

a) As florestas estudadas terdo comportamento similar em relagdo ao uso e transporte de N pelas espécies
em diferentes estagios sucessionais. Assim, espécies secunddrias tardias na sucessao provavelmente serdo
menos afetadas pela disponibilidade de N no solo por terem uma ciclagem interna de N como estratégia
mais importante. Espécies pioneiras terdo preferéncia pelo uso do NO;” como fonte de N e haverd um
continuo de estratégias entre esses dois extremos da sucessao.

b) No Cerrado deve existir algum padrdo no uso de N pelas espécies, semelhante a floresta no que se
refere a aquisicdo e reciclagem, considerando as semelhancgas deste ecossistema com as florestas
montanas como indicado por Oliveira-Filho (2000). Os grupos funcionais adotados serdo provavelmente

diferentes, pois ndo existe uma sucessdo ecolégica cronolégica claramente definida para este ecossistema.
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5. MATERIAL E METODOS

5.1. Material Vegetal

5.1.1. Selegdo e caracterizagdo das espécies vegetais estudadas

A selecdo das espécies de cada area estudada baseou-se em estudos prévios de fitossociologia, que
definiram as espécies mais importantes na estruturacdo da vegetacdo de acordo com o indice de Valor de
Importancia (IVI), que considera a frequéncia, a dominancia e a densidade relativas das espécies na
comunidade em questdo. Foram selecionadas também espécies consideradas como de referéncia pelos
seguintes aspectos: espécies ja estudadas anteriormente com relacdo ao uso de N, espécies indicadoras de
ambientes ou estratégia ecoldgica, tal como espécies pioneiras, e espécies adequadas para comparacdes entre
as areas de estudo ou destas com outras areas.

A classificacdo das espécies da floresta Montana brasileira em grupos funcionais baseou-se na
categorizacdo sucessional feita por Gandolfi et al. (1995, 2000) e Lorenzi (1992, 1998) coincidindo com as
delimitac¢des altitudinais da Floresta Ombréfila Densa proposta no sistema de classificacdo da vegetacdo de
Veloso et al (1991). A classificacdo das espécies da floresta australiana teve como base a planilha de Kanowski
et al. (2009). Todas essas classificacdes incluem as espécies em trés grupos sucessionais principais, com os
conceitos gerais descrito a seguir:

- espécies Pioneiras (Pi) ocorrem preferencialmente em clareiras e bordas de florestas, podendo
aparecer também sob a copa de outras arvores, sdo pouco frequentes no sub-bosque. Caracterizam-se por
possuirem em geral sementes com germinacdo dependente de altas temperaturas, sdo bem adaptadas ao
sol pleno, tém crescimento rdpido e ciclo de vida curto.

- espécies Secundarias Iniciais (Si) possuem um comportamento variavel de dependéncia de luz, o que
permite seu desenvolvimento nas bordas ou no interior de clareiras, nas bordas de floresta e no interior
do sub-bosque, sdo praticamente ausentes em dreas intensamente sombreadas. Tém em geral alta
longevidade, podendo aparecer no dossel de antigas clareiras.

- espécies Secunddrias Tardias (St) sdo tolerantes a sombra, ocorrem em maior abundancia e
permanéncia no sub-bosque, incluindo locais intensamente sombreados. Contudo, essas espécies podem
eventualmente sobreviver em clareiras recentes ou em preenchimento. Nesse grupo ocorrem dois
comportamentos, o primeiro cuja espécie permanece toda vida no sub-bosque e, o segundo, em que pode
crescer e se desenvolver no sub-bosque, posteriormente alcangando a condicdao emergente tipica e
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compondo o dossel da floresta. Tém ciclo de vida geralmente longo e suas sementes preferem

temperaturas mais amenas para germinar.

Como ndo existe consenso sobre a existéncia de uma sucessao cronoldgica para o cerrado, a classificacao
das espécies desta drea em grupos funcionais foi realizada considerando o hdbito fenolégico das mesmas,
utilizando-se do trabalho de Lorenzi (1992, 1998), que conceitua esses grupos da seguinte forma:

- plantas deciduas (D) sdo aquelas que perdem completamente suas folhas em alguma fase do ciclo
anual, ndo importando o periodo que permanecem desfolhadas. Isso ocorre geralmente na estacdo seca e
é um comportamento caracteristico de algumas espécies de ambientes sazonais.

- plantas semi-deciduas (S) sdo definidas como aquelas que perdem parcialmente suas folhas em algum
periodo do ciclo anual, mas nunca ficam completamente desfolhadas.

- plantas perenifélias (P) sdo aquelas que permanecem sempre-verdes durante todo o ciclo anual,
podendo perder folhas em algum momento do ciclo de vida, mas a reposicdo destas ocorre
concomitantemente.

Apbs a escolha e a definicdo dos grupos funcionais com as espécies de cada area, foi elaborado um mapa
de localizacdo dos individuos a serem amostrados. A selecdo dos locais de coleta em campo considerou a
facilidade de acesso as sub-parcelas e a sele¢do dos individuos considerou a logistica de coleta de seus galhos.
De modo geral, as espécies foram idealmente representadas por trés ou quatro individuos, embora em funcao
da dificuldade de coleta de certas arvores com altura elevada ou mesmo da nao existéncia de mais

exemplares, algumas espécies foram representadas por um ou dois individuos.

5.1.2. Estratégia de coleta e desenho experimental

O estudo das preferéncias de uso de N em espécies arbdreas foi realizado através do desenvolvimento de
algumas técnicas experimentais a fim de compor um cendrio ecofisiolégico diante das diferentes exigéncias e
estratégias empregadas pelas espécies em funcdo das fontes disponiveis de N no ecossistema em estudo. A
abordagem foi realizada avaliando os seguintes parametros: capacidade de reducdo de NOj3 nitrato através
dos ensaios de atividade da enzima de nitrato redutase (ANR); determinacdo do conteudo de NOs nos tecidos
foliares (NO3 folha); determinagdo do contetddo de N e C totais (%N, %C, e razdo CN) e composicao isotdpica
(8"°N) foliares; concentracdo de compostos nitrogenados de baixo peso molecular na seiva do xilema
(aminodacidos — aa, amidas e NOj3); disponibilidade de NO3; e NH," no solo através do uso de resina de troca

ibnica; ocorréncia de simbiose radicular (micorriza e nodulacdo) e identificacdo das espécies de micorrizas
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através dos esporos de micorrizas encontrados no solo; calculo da area foliar especifica (AFE) e da densidade
da madeira (DM).

Em todas as dreas de estudo, a coleta do material foi realizada em duas esta¢des do ano (inverno e verao,
por serem as estacdes mais marcantes quanto a variagcdao das condicOes climaticas tropicais), sempre no
periodo da manha (entre 7h e 12h — quando a ANR é maior segundo Sodek (2004)), com uso de podao e
escalador de arvores em alguns casos. Especificamente, as coletas foram realizadas nos seguintes periodos:
Janeiro e Agosto de 2008 no PDG, Julho de 2008 e Janeiro de 2009 em SV, Janeiro e Julho de 2010 em LAM.

Cada galho coletado era desfolhado, suas folhas eram entdo reservadas em bolsa térmica para posterior
analise de ANR, NOj folha e AFE, dois pequenos pedacos do galho eram reservados para mensuracao da DM,
a extremidade inferior do galho desfolhado era lapidada manualmente com uso de canivete para melhor
acoplar-se ao aparato de coleta da seiva e conectado a uma bomba de vacuo manual (Figura 2). As amostras

de seiva eram mantidas resfriadas em campo e depois congeladas em freezer a -80°C até posterior analise.

Figura 2. Aparato para extracao de seiva. A — bomba de
vacuo manual, B—tubo de silicone, C-ramo da planta, D -
suporte com filme de parafina, E — reservatdrio de seiva e
F-frasco com tampa de rosca (retirada de Pereira-Silva
2008).
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5.1.3. Floresta Ombrdfila Densa Montana do Parque Estadual da Serra do Mar, Nucleo Santa Virginia (SV)

A area de estudo de Floresta Ombroéfila Densa Montana pertence ao dominio da Mata Atlantica, é parte do
Nucleo Santa Virginia (SV) do PESM, e situa-se nos municipios de S3o Luis do Paraitinga, Cunha e Ubatuba
(Figura 3) entre as coordenadas (23°17' a 23°24"' S — 45°03' a 45°11' W). Tem sua maior area (7.557 ha)
localizada no municipio de Sao Luiz do Paraitinga (Padgurschi 2010).

Cerca de 5.000 ha do nucleo sdo recobertos pela Floresta Ombroéfila Densa Montana (Veloso et al. 1991)
em altitudes que v3o de 850 a 1.100 m, e relevo com grandes declividades (24° a 37°). O clima é tropical
temperado, sem estacdo seca (Setzer 1966), com uma precipitacdo média anual superior a 2.000 mm. Nos
meses mais secos, junho a agosto, a precipitacdo média mensal é maior que 60 mm. A alta pluviosidade dessa
regido montanhosa é explicada pela proximidade com o litoral, que fornece toda umidade do oceano
(Townsend et al. 2006, Raven et al. 2007), possibilitando com isso a manuten¢do de uma alta riqueza de
espécies (Gentry 1988, Tonhasca Junior 2005).

O Parque Estadual da Serra do Mar (PESM) é a maior area de protecdo integral de toda a Mata Atlantica
(Instituto Florestal 2010). O Parque, criado em 1977, é administrado pelo Instituto Florestal de Sao Paulo (IF),
incorporou no momento de sua criacdo uma série de Reservas Estaduais ja existentes que abrangem cerca de
20 municipios do Litoral brasileiro e Vale do Paraiba, conta atualmente com mais de 315 mil ha, e abriga
cabeceiras formadoras dos Rios Paraiba do Sul, Tiete e Ribeira de Iguape (Instituto Florestal 2010). Devido a
sua extensdo, o PESM é subdividido em 08 nucleos administrativos: Caraguatatuba, Cunha/Indaia, Curucutu,
Pedro de Toledo, Picinguaba, PilGes, S3o Sebastido e Santa Virginia, e por isso também cumpre um importante
papel como corredor ecoldgico, conectando os mais significativos remanescentes de Mata Atlantica do pais
(Instituto Florestal 2010).

De acordo com uma divisdo proposta por Veloso et al. (1991), a drea do PESM, que é essencialmente
composta de Floresta Ombroéfila Densa, pode ser subdividida em diferentes fisionomias de acordo com a
hierarquia topografica, em fungdo de variagdes entre faixas altimétricas e latitudinais:

1. Formacgado das Terras Baixas — 05 a 50 metros de altitude;
2. Formacdo Submontana — 50 a 500 metros;

3. Formagao Montana — 500 a 1500 metros;

4. Formacdo Altomontana — acima de 1500 metros.

O processo de fragmentacdao da Mata Atlantica dessa regido teve inicio em meados do século XIX com a
intensa atividade do ciclo do café (Dean 2002), em seguida a economia passou a basear-se em pastagens para

a pecuaria leiteira concomitantemente com a industrializagdao das cidades localizadas as margens da Via Dutra
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(Aguirre 2008). Por volta dos anos 50 o corte de arvores para producdo de carvao destinado ao abastecimento
das usinas paulistas de aco tornou-se importante atividade econémica em S3o Luiz do Paraitinga (Dean 2002).
Nesse contexto, a regido do Nucleo SV encontra-se em uma das regides mais densamente povoadas e
industrializadas do pais, que é o eixo Rio de Janeiro - Sdo Paulo (Aguirre 2008), o que explica as pressdes
antrdpicas que levaram ao seu desmatamento, bem como justifica a necessidade de se proteger esse
remanescente florestal.

O Projeto “Biota Gradiente”, ja mencionado nas justificativas deste trabalho como sendo um dos Projetos
em que se inseriu o presente estudo, realizou um levantamento fitossociolégico em quatro hectares de
floresta do Nucleo SV, que foi subdividido em subparcelas de 1lha, das quais escolheu-se duas para a
realizacdo das coletas. A caracterizacdo detalhada das parcelas amostradas, incluindo topografia, coordenadas
geograficas, estudo hidrico e de nutrientes do solo, bem como outros aspetos estudados estdo reunidos no
ultimo relatério do Projeto (Joly 2011). A lista das 41 espécies selecionadas, escolhidas com base no
levantamento de Pardguschi et al. (2011), esta representada na Tabela 1.

O calculo do balancgo hidrico normal (Martins 2010) para o periodo de 1973 a 2008 com dados fornecidos
por quatro estacdes meteoroldgicas do DAEE/SP (Departamento de Aguas e Energia Elétrica) nos municipios
de S3o Luis do Paraitinga e Ubatuba indica que mesmo nos meses mais secos a precipitacdo média ndo ficou
abaixo dos 80 mm com a maior concentra¢do das chuvas entre os meses de novembro e marco (Figura 4).

De acordo com o trabalho de Freitas (2011), que avaliou dados climatoldgicos gerados por uma torre de
fluxos instalada na area de estudo, a estacdo seca nos anos de 2008 e 2009 (anos de coleta dos dados do
presente estudo), esteve entre os meses de junho a agosto, como ja previsto em literatura, e ndo houve
periodo superior a 11 dias consecutivos sem chuva. Os totais precipitados para 2008 e 2009 foram de 1990 e
2997 mm, respectivamente. O ano de 2009 foi o ano mais chuvoso, e concentrou o maior volume precipitado
no segundo semestre. Houve marcante sazonalidade entre o periodo seco e chuvoso, assinalado pela massa
de agua presente na atmosfera em relacdo a massa de ar, e a temperatura média anual foi de 22°C, com

minima de 7,8°C em julho e maxima de 33,9°C em dezembro.
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Figura 3. Contextualizacdo geografica e localizacdo da area de estudo no Parque Estadual da Serra do
Mar (PESM), Nucleo Santa Virginia (SV), Sdo Luis do Paraitinga — SP.
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Tabela 1. Lista das 41 espécies selecionadas em duas parcelas do Projeto Biota Gradiente Funcional, no Parque
Estadual da Serra do Mar (PESM), Nucleo Santa Virginia (SV), Sdo Luis do Paraitinga — SP. Siglas: cod — cédigo
da espécie, n — numero de individuos, ER — estratégia de regeneracdo das espécies onde, Pi = pioneira, Si =
secundaria inicial e St = secundaria tardia e IVl — indice de Valor de Importancia.

Familia Espécie cod n ER \"]
Arecaceae Euterpe edulis Mart. Eut 4 St 58,6
Myrtaceae Calyptranthes lucida Mart. ex DC. Cal 3 St 9,8
Myrtaceae Eugenia cuprea (O.Berg) Niendenzii Eug 3 St 9,3
Myrtaceae Marlierea tomentosa Cambess Mart 2 St 7,2

Euphorbiaceae Alchornea glandulosa Poit. & Baill. Alcg 6 Si 7,1
Monimiaceae Mollinedia engleriana (Spreng.) Perkins Mole 4 St 7,0
Euphorbiaceae Alchornea triplinervia (Spreng.) Mull. Arg. Alct 3 Si 5,5
Monimiaceae Mollinedia schottiana (Spreng.) Perkins Mols 2 St 5,5
Meliaceae Guarea macrophylla Vahl. Guar 2 Si 5,2
Myrtaceae Marlierea silvatica (Gardner) Kiaersk. Mars 4 St 5,1
Bignoniaceae Jacaranda montana Morawetz Jac 4 Si 5,0
Chrysobalanaceae Couepia venosa Prance Cou 3 Si 4,9
Boraginaceae Cordia sellowiana Cham. Cor 3 Si 4,5
Sapotaceae Chrysophyllum viride Mart. & Eichler ex Mig. Chr 6 St 4,4

Leg- Faboideae Inga lanceifolia Benth. Ingl 5 Si 4,2
Melastomataceae Miconia cabussu Hoehne Mic 6 St 4,1
Meliaceae Cabralea cangerana (Vell) Mart. Cab 5 St 4,1
Sapotaceae Pouteria caimito (Ruiz & Pav.) Radlk. Pou 5 Si 4,1
Myrtaceae Campomanesia guaviroba (DC.) Kiaersk. Cam 6 Si 4,0
Phyllanthaceae Hieronyma alchorneoides Allemao Hie 7 Si 3,1
Rubiaceae Bathysa australis (A.St.-Hil.) Benth. & Hook. f. Bat 5 Si 2,9
Araliaceae Schefflera calva (Cham.)Frodin & Fiaschi Schc 1 Si 2,8
Chrysobalanaceae Hirtella hebeclada Moric. ex DC. Hir 3 St 2,6
Nyctaginaceae Guapira opposita (Vell.) Reitz Guap 6 Si 2,4
Winteraceae Drimys brasiliensis Miers Dri 3 St 2,1
Leg- Faboideae Inga sessilis (Vell.) Mart. Ings 5 Si 2,0
Primulaceae Rapanea hermogenesii Jung-Mend. & Bernacci Rap 6 Si 1,8
Melastomataceae Tibouchina pulchra Cogn. Tib 6 Si 1,7
Euphorbiaceae Croton macrobothrys Baill. Cro 6 Si 1,6
Araliaceae Schefflera angustissima (Marchal) Frodin Scha 2 Si 1,5
Lauraceae Cryptocarya aschersoniana Mez Cryp 2 St 1,5
Urticaceae Cecropia glaziovii Snethl. Cec 4 Pi 1,5
Elaeocarpaceae Sloanea monosperma Vell. Slo 5 St 0,8
Leg- Faboideae Senna macranthera (DC. ex Collad.) H.S. Irwin & Barneby Senn 3 Si 0,7
Fabaceae Dahlistedtia pinnata (Benth.) Malme Dah 6 St 0,7
Fabaceae Pterocarpus rohrii Vahl Pte 2 St 0,5
Proteaceae Roupala montana var. paraensis (Huber)K.S. Edwards Rou 5 St 0,4
Lauraceae Ocotea catharinensis Mez Oco 2 St 0,4
Fabaceae Tachigali friburgensis (Harms) L.F. Gomes da Silva & H.C. Lima Tac 2 St 0,3

Leg - Faboideae Sclerolobium sp. Scle 2 St 0,3
Solanaceae Solanum sp. 1 Sol 2 Pi 0,3
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5.1.4. Floresta Subtropical Umida do Parque Nacional de Lamingtom (LAM)

A érea de estudo de Floresta Subtropical Umida Montana australiana localiza-se no Parque Nacional de
Lamington, a sudeste do estado de Queensland (QLD) na Australia, entre as coordenadas geograficas 28°13'S e
153°07’E, e altitude que vai de 300m a 1100m. A regido é formada por rochas vulcanicas do Tercidrio,
primariamente basalticas, ao norte do extinto vulcao Mt. Warning (Stevens 1977), e recebe uma pluviosidade
média anual de 1660 mm (Clewett et al. 1994).

O Parque Nacional de Lamington juntamente com as reservas adjuntas, retém um dos mais extensos
remanescentes de floresta subtropical imida do planeta (Laidlaw et al. 2000), e é o ultimo representante de
floresta subtropical imida e de neblina da Australia (Bryden 1977). O Parque foi um dos primeiros do pais a
ser criado para fins de conservacdo, devido fortemente aos esforcos de Romeo Watkins Lahey, explorador de
madeira naquela época nos arredores da regido (Jarrot 1977). Desde entdo o motivo inicial de conservacdo da
biodiversidade do Parque mudou diversas vezes até chegar ao ecoturismo, que é atualmente a principal
atracdo do Parque (Laidlaw et al. 2000), chegando a liderar o ranking mundial dos destinos de ecoturismo por
turistas, naturalistas e cientistas. O Parque Nacional de Lamington foi entdo incluido na lista dos Patrimonios
Naturais da Humanidade por abrigar exemplares Unicos de espécies chave na histéria evolutiva e pela alta

biodiversidade, dentre outras caracteristicas ((http://whc.unesco.org/).

O Projeto IBISCA-Queensland (Investigating the Biodiversity of Soil and Canopy Arthropods), programa
internacional de pesquisa que visa de um modo geral estudar a distribuicdo temporal e espacial dos
artropodes de florestas no mundo e a interagao destes com outros organismos, como as plantas, por exemplo,
investigou a biodiversidade da vegetagao da floresta subtropical umida do Parque Nacional de Lamington ao
longo do gradiente altitudinal, e para tanto, demarcou parcelas permanentes no ano de 1995, iniciando-se

desde entdo um extenso esforco em pesquisas nessa area (IBISCA 2008, http://www.ibisca.net/). Um

levantamento floristico das espécies arbdreas foi realizado, e o resultado disso, publicado por Laidlaw et al.
(2000) foi utilizado como base para uma analise fitossocioldgica que determinou a importancia das espécies
na area (Tabela 2). As parcelas escolhidas para este trabalho foram: IQ — 900 — A, B, C, D, e IQ — 1100 — A
(Figura 5).

Segundo Webb et al. (1984), a vegetacdo predominante na drea é de “complex notophyll vine forest”
(Floresta de Lianas Notdéfila Complexa) caracterizada pela presenca de espécies como Argyrodendron
trifoliolatum, A. actinophyllum, Caldcluvia paniculosa (McDonald & Whiteman 1979). Floristicamente, LAM
esta localizado numa regido de transicdo entre clima sub-tropical umido e clima temperado, que possibilita a

ocorréncia de espécies tropicais e temperadas nos diversos habitats dessa regido ( Graham et al. 1977).
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McDonald & Thomas (1990) compilaram a flora de LAM em 1990, mas ainda hoje novas espécies vém sendo

Localizagio das parcelas do Projeto IBISCA
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Figura 5. Contextualizacdo geografica e localizacdo da area de estudo no Parque Nacional de
Lamington (LAM), Queensland (QLD) — Australia, mapa de localizagdo das parcelas selecionadas.
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Tabela 2. Lista das 24 espécies selecionadas nas parcelas do Projeto IBISCA-Queensland, no Parque Nacional
de Lamington (LAM), Queensland (QLD) — Australia. Siglas: cod — cédigo da espécie, n — niumero de individuos,
ER — estratégia de regeneragao das espécies onde, Pi = pioneira, Si = secundaria inicial e St = secundaria tardia
e IVl — indice de Valor de Importancia. As espécies marcadas com o simbolo (*) encontravam-se fora das
parcelas levantadas, portanto, ndo tém valor de IVI.

Familia Espécie cod n ER VI
Nothofagaceae Nothofagus moorei (F.Muell.) Krasser Not 4 St *
Leg - Mimosoideae Acacia melanoxylon R.Br. Aca 4 Pi *
Euphorbiaceae Homalanthus populifolius Graham Hom 4 Pi *
Araliaceae Polyscias elegans (C.Moore & F.Muell.) Harms Pol 4 Pi *
Solanaceae Solanum aviculare G. Forst. Sol 4 Pi *
Cannabaceae Trema aspera (Brongn.) Blume Trem 4 Pi *
Malvaceae Argyrodendron actinophyllum (C.Moore) Edlin Arga 6 St 25,4
Myrtaceae Syzygium crebrinerve (C.T.White) L.A.S.Johnson Syz 3 St 12,7
Rutaceae Acradenia euodiiformis (F.Muell.) T.G.Hartley Acra 5 Si 12,0
Rubiaceae Atractocarpus benthamianus (F.Muell.) Puttock Atra 4 Si 10,2
Meliaceae Synoum glandulosum (Sm.) A. Juss. Syn 2 Si 9,4
Celastraceae Elaeodendron australe Vent. Elae 6 Si 9,3
Malvaceae Argyrodendron trifoliolatum F.Muell. Argt 3 St 9,2
Araucariaceae Araucaria cunninghamii Aiton ex D.Don Ara 4 St 8,5
Cyatheaceae Cyathea leichhardtiana Copel. Cya 4 Si 8,2
Monimiaceae Wilkiea austroqueenslandica Domin Wil 6 St 6,0
Sapindaceae Sarcopteryx stipitata (F.Muell.) Radlk. Sar 3 St 51
Sapindaceae Elattostachys nervosa (F.Muell.) Radlk. Elat 4 St 3,7
Quintiniaceae Quintinia verdonii F.Muell. Qui 4 Si 3,4
Euphorbiaceae Baloghia inophylla (G.Forst.) P.S.Green Bal 5 St 2,4
Proteaceae Orites excelsa R.Br. Ori 5 Si 2,3
Cunoniaceae Caldcluvia paniculosa (F.Muell.) Hoogland Cal 4 St 2,2
Myrtaceae Decaspermum humile (Sweet ex G.Don) A.J.Scott Dec 4 St 2,2
Lauraceae Cryptocarya obovata R.Br. Cry 4 St 1,8

O cdlculo do balanco hidrico normal para o periodo de 1975 a 2011 com dados das estacdes
meteoroldgicas de Hinze Dam e Mt Tamborine Fern, préximas ao Parque Nacional de Lamington, indica que os
meses mais secos sao normalmente de junho a setembro, porém a precipitacdo média nunca chega a ser nula,
e a maior concentragdo das chuvas ocorre entre os meses de novembro e margo (Figura 6). As temperaturas
médias variam entre 10°C e 25°C.

O Balango hidrico para o Parque Nacional de Lamington no periodo estudado (Figura 7) referente ao ano
de 2010 acompanha o padrdao do Balan¢o hidrico normal, porém, com maiores temperaturas médias, e
maiores valores de precipitacdao, que apresentou certa irregularidade quando comparada ao esperado pelo

balanco hidrico normal da regido, sendo consideravelmente alta nos meses de fev, out e dez.
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Figura 6. Balanco hidrico normal segundo Thornthwaite & Mather (1955) para o periodo de 1975 a
2011, calculado com uso de dados das estacdes meteoroldgicas Hinze Dam (40584 - 28.05°S 153.29°L,
111 m) e MT Tamborine Fern (040197 - 27.97 °S 153.20 °L, 515m). Onde: (—o-) precipitacdo e (—x-)
temperatura atmosférica. Fonte: www.bom.gov.au/climate/data (Australian Gonverment - Bureau of
Meteorology).
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Figura 7. Balanco hidrico para o ano de 2010 no Parque Nacional de Lamington, QLD — Australia,
calculado com uso de dados das estacdes meteoroldgicas O'Reillys Alert (40931 - 28.23°S 153.14°L, 913
m) e Hinze Dam (40584 - 28.05°S 153.29°L, 111 m). Onde: (-O-) precipitacdo e (—x—) temperatura
atmosférica. Fonte: www.bom.gov.au/climate/data (Australian Gonverment - Bureau of Meteorology).
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5.1.5. Cerrado sensu stricto do Parque Estadual de Vassununga, Gleba Pé-de-gigante (PDG)

A drea de estudo de Cerrado estd localizada na Gléba Pé-de-gigante, que é uma das seis Glébas disjuntas
gue constituem o Parque Estadual de Vassununga, criado em 26/10/1970 pelo Decreto Federal 52.546 e
administrado pelo Instituto Florestal, Secretaria de Estado do Meio Ambiente (SMA), Sdo Paulo. Um histérico
bem detalhado da ocupacdo da area pode ser encontrado nos trabalhos de Shida (2000), Shida (2005) e Pires
Neto et al. (2005).

O Cerrado PDG esta localizado a margem da Rodovia Anhanguera (SP 330, entre os Km 255 — 258), no
municipio de Santa Rita do Passa Quatro, S3o Paulo, entre as coordenadas 21° 36 — 38’S e 47° 36 — 39'W
(Figura 8). O nome Pé-de-gigante se deve a um rebaixamento no interior da Unidade de Conservagdao com o
aspecto de uma pegada gigante, causado provavelmente por erosdo das cabeceiras do corrego Paulicéia
(Bittencourt & Pivello 1998). A gléba possui 1225 ha. e suas cotas altimétricas variam entre 590 — 740 m em
solos do tipo Latossolo Vermelho Escuro, Latossolo Vermelho Amarelo e Areias Quartzosas (Pivello et al. 1998,
Fidelis & Godoy 2003). Predominam na regido rochas sedimentares mesozdicas, com origem no Tercidrio,
provenientes de depdsitos aluvionares e constituidas principalmente por areias finas (arenitos fluviais) (Pivello
et al. 1999), pertencentes as formacdes Botucatu e Pirambdia (Bertoni 1984). Na superficie, aparece a
Formacdo Serra Geral, com origem no periodo Jura-Cretaceo, assentada também sobre a Formacdo
Pirambodia, e formada por derrames basalticos e intrusivos basicos tabulares associados, representados por
“sills” e diques de diabasio (Almeida et al. 1981, Massoli 1981).

A precipitacdo média anual normal é de 1478 mm e as temperaturas médias mensais variam entre 17,6 °C
no més mais frio (julho) e 23,5 °C no més mais quente (fevereiro) (Pires Neto et al. 2005). O clima da regido
enquadra-se na categoria Cwa segundo a classificacdo de Képpen (1948), ou seja, temperado, macrotérmico,
moderadamente chuvoso e com inverno seco nao rigoroso. A estrutura, a composicao e a diversidade de
espécies que compdem o Cerrado sensu lato da area de estudo, bem como as relagdes entre solo-planta e o
histérico do uso da terra j& foram amplamente estudados por varios autores (Batalha 1997, Batalha &
Mantovani 1999, 2000 e 2001, Shida 2000, Batalha et al. 2001, Weiser & Godoy 2001, Ruggiero et al. 2002,
Fidelis & Godoy 2003, Colli et al. 2004, Bitencourt & Mendonca 2004) sendo definido que o Cerrado sensu
stricto (cerca de 80 % da drea, Figura 3) e latossolo vermelho-amarelo arenoso predominam na area.

O Cerrado PDG é o que possui maior area continua entre os poucos remanescentes com mais que 1000 ha.
desse Bioma no estado de S3ao Paulo, além disso, conserva uma rica biota de mais de 500 espécies de plantas
vasculares e uma fauna com muitos animais em extincdo. Informacdes detalhadas sobre o meio fisico, seres

vivos e interferéncias do homem sobre esse Cerrado e sua regido até o ano de 2004 estdo reunidos na obra

51



organizada por Pivello & Varanda (2005), o livro “Cerrado Pé-de-gigante: Ecologia Conservacdo”, gerado pela
reunido dos resultados de pesquisas de mais de 30 autores ao longo de oito anos de trabalho na area.

O levantamento fitossocioldgico realizado na area (Latansio-Aidar et al. 2011) foi utilizado como referéncia
para a escolha das 27 espécies estudadas no presente estudo, que estdo listadas na Tabela 3. A caracteriza¢do
detalhada do local, incluindo topografia, coordenadas geograficas, estudo hidrico e de nutrientes do solo, bem
como outros aspetos, estdo reunidos no ultimo relatério do Projeto Biota “Interacdo biosfera-atmosfera Fase
2: cerrados e mudancas no uso da terra” (Rocha 2009).

O célculo do balanco hidrico normal (Thornthwaite & Mather 1955) para o periodo 1941 a 1970 com dados
fornecidos pela estacdo meteorolégica do DAEE/SP (Departamento de Aguas e Energia Elétrica) em Santa Rita
do Passa Quatro indica déficit hidrico no solo entre abril e setembro (Figura 9) com a maior concentracdo das
chuvas entre os meses de novembro e fevereiro, assim como as maiores temperaturas. Os meses de menor
temperatura sdo junho e julho (17°C).

O Balango hidrico para a regido de Santa Rita do Passa Quatro no periodo estudado (Figura 10) referente
ao ano de 2008 acompanha o padrdo do Balanc¢o hidrico normal, porém, com amplitude de temperaturas
médias levemente maiores, maiores valores de precipitacdo em alguns dos meses mais chuvosos (janeiro,
marco e outubro) e menor precipitacdo nos meses mais secos (Junho a agosto). O deficit hidrico foi muito

baixo devido a baixa evapotranspiracao.
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Figura 8. Contextualizacdo geografica do cerrado no Brasil, localizacdo do Parque Estadual de Vassununga no
estado de Sdo Paulo e da Gleba Pé-de-gigante (PDG — foto aérea e distribuicdo das fitofisionomias de cerrado),
em Santa Rita do Passa Quatro — SP, com a localizacdo da parcela selecionada.
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Tabela 3. Lista das 27 espécies selecionadas na area de cerrado do Parque Estadual de Vassununga, Gléba Pé-
de-gigante (PDG), Santa Rita do Passa Quatro — SP. Siglas: cod — cédigo da espécie, n — nimero de individuos,
habito — habito fenoldgico da espécie, onde D = decidua, S = semi-decidua e P = perenifélia e IVl — indice de
Valor de Importancia.

Familia Espécie cod n habito VI

Myrtaceae Myrcia lingua (O.Berb) Mattos Myrl 5 P 39,9
Annonaceae Xylopia aromatica (Lam.) Mart. Xyl 6 S 24,1

Leg - Mimosoideae Anadenanthera falcata (Benth.) Speg. Ana 2 D 22,2
Leg - Caesalpinoideae Diptychandra aurantiaca (Mart.) Tul. Dip 4 D 20,5
Apocynaceae Aspidosperma tomentosum Mart. Asp 5 S 15,6
Araliaceae Schefflera vinosa (Cham. & Schltdl.) Frodin Sch 5 P 10,3

Leg - Faboideae Platypodium elegans Vogel Plat 3 S 10,3
Annonaceae Annona coriacea Mart. Ann 4 D 9,9

Leg - Caesalpinioideae Copaifera langsdorffii Desf. Cop 6 D 9,6
Moraceae Ficus guaratinica Schodat Fic 5 P 7,4
Vochysiaceae Qualea parviflora Mart. Qua 5 D 6,6

Leg - Faboideae Dalbergia miscolobium Benth. Dal 5 P 5,0
Myrtaceae Myrcia bella Cambess. Myrb 5 P 4,7

Leg - Faboideae Andira laurifolia Benth. And 6 D 4,2
Myrtaceae Eugenia hyemalis Cambess. Eug 6 D 3,9

Leg - Cercideae Bauhinia rufa (Bong.) Steud. Bau 4 S 3,8
Malpighiaceae Byrsonima coccolobifolia Kunth Byr 5 D 3,6
Vochysiaceae Plathymenia reticulata Benth. Plathy 5 D 3,5

Leg - Caesalpinoideae Machaerium acutifolium Vog. Mac 4 S 3,4
Leg - Caesalpinoideae Hymenaea martiana Hayne Hymm 6 D 2,4
Leg - Mimosoideae Dimorphandra mollis Benth. Dim 6 D 2,4
Proteaceae Roupala montana Aubl. Rou 2 D 2,2
Rubiaceae Tocoyena formosa (Cham. & Schltdl) K.Schum Toc 3 D 2,2
Myrtaceae Campomanesia pubescens (DC.) Berg. Cam 1 D 1,7
Myristicaceae Virola sebifera Aubl. Vir 6 S 1,4
Lauraceae Ocotea corymbosa (Meisn.) Mez Oco 2 S 1,0

Leg - Caesalpinoideae Hymenaea stigonocarpa Mart. ex Hayne Hyms 3 S 0,6
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Figura 9 — Balanc¢o hidrico normal segundo Thornthwaite & Mather (1955), calculado com
uso de dados da estagdo meteoroldgica do DAEE/SP C4-107, para o periodo de 1941 a 1970
em Santa Rita do Passa Quatro/SP. Onde: (—o-) precipitagdo, (—x—) temperatura
atmosférica, (—o—) evapotranspiracdo real e (m) déficit hidrico.
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Figura 10 — Balanco hidrico para o ano de 2008 no municipio de Santa Rita do Passa Quatro,
SP (Dados obtidos em CIIAGRO http://www.ciiagro.sp.gov.br/ciiagroonline/). Onde: (-o-)
precipitacdo, (—x—) temperatura atmosférica, (—o—) evapotranspiracao real e (m) déficit
hidrico.
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5.2. Atividade da enzima nitrato redutase (ANR)

Para mensuragao da ANR potencial in vivo, foram amostradas folhas totalmente expandidas de dois a trés
ramos da copa expostos ao sol dos individuos selecionados (no periodo da manha), resfriadas em campo para
posterior andlise no laboratério de campo (no periodo da tarde do mesmo dia). Os ensaios de ANR basearam-
se no método descrito por Stewart et al. (1986), no qual por¢des medianas de folhas limpas e secas sdo
picotadas com uso de tesoura comum, transferidas para tubos de ensaio com solucdo de incuba¢do contendo
tampao fosfato (K;HPO4 0,1 M), 100 mM KNOs e 1-propanol 1% (v/v), que fornece o substrato da enzima
nitrato redutase (NR), o NOs". Os tubos sdo mantidos em vacuo e escuro por uma hora, retira-se uma aliquota,
e segue-se entdo a reacdo em novo tubo de ensaio nessa ordem: 1mL de solucdo de incubacdo (aliquota),
ImLde 4cido sulfanilico 1% em HCI 1IN, 1mL de NEDD 0,05% (N-(1-Naphthyl)ethylenediamine
dihydrochloride). Nessa reacdo, a enzima NR, que é induzivel pelo substrato, utiliza-se do NO;3™ disponivel
produzindo nitrito (NO;’), que reage com o acido sulfanilico formando um composto que é corado de rosa
guando se liga ao NEDD, e essa coloracdo é medida em espectrofotometro, dando a atividade potencial da

enzima, quando existente na folha, expressa em pkat por grama de massa fresca da folha (MF).

5.3. Concentragdo de NOs na folha (NOs folha)

Parte das folhas coletadas e utilizadas na mensuracdo da ANR foram picotadas (0,5 g) e imersas em
metanol 100% (5 mL) para extracdo do NOs. Foram mantidas em temperatura ambiente por 24 h, e entdo
congeladas em freezer a -80°C para posterior deteccdo do NO3™ de acordo com o método de Cataldo et al.
(1975), que utiliza-se do principio da nitracdo pelo acido salicilico e dosagem por espectrofotometria.

Neste método, aliquotas de 0,2 mL do extrato sdo colocadas em tubo de ensaio, adiciona-se 0,8 mL de
solucdo de acido salicilico e acido sulfurico concentrado, apds 20 minutos acrescenta-se 19,0 ml de hidrdxido
de sédio 2 N, aguarda-se o resfriamento da reacdo e o aparecimento de cor, e entdo faz-se a leitura em
espectrofotdbmetro na absorbancia de 410nm. Os valores obtidos dessa leitura sdo convertidos em
concentracdo de NOs por grama de massa fresca foliar (MF) utilizando curva de calibracdo preparada

simultaneamente a analise.
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5.4. Conteudo de NO;s na seiva do xilema (NOs seiva)

Para a coleta de seiva do xilema, realizada sempre pela manh3, fez-se uso de bomba de vacuo manual
(esquematizada na Figura 4) seguindo método descrito por Pate et al. (1994), em ramos das plantas coletadas.
O fluido recolhido em campo foi mantido imediatamente em bolsa térmica contendo gelo em gel, para entdo
ser congelado em freezer a -80°C para posterior andlise.

O conteudo de NOs3 na seiva do xilema das amostras previamente congeladas foi analisado segundo
método descrito por Miranda et al. (2001), onde tipicamente duplicatas de uma solu¢ao padrdo contendo
NOs (100pL, concentragdes de 200 a 1.6 nM) foram dispostas em microplaca de poliestireno com 96 células
(Corning ® 96 Well White Flat Bottom Polystyrene Not Treated Microplate). A mesma dgua destilada utilizada
na diluicdo foi usada como branco. Depois de preencher a placa com as amostras (100uL em cada célula),
adicionou-se Cloreto de Vanadio Il (VCl; — 100uL, 400mg em 50mL de HClI 1M) em cada célula da placa,
seguido da adicdo dos reagentes Sulfanilamida (SULF — 50uL 2% m/v, dissolvido em HCl 5%) e NEDD (50uL
0,1% m/v, dissolvido em agua), conhecidos como reagentes de Griess, que foram preparados imediatamente
antes a aplicacdo dos mesmos na reacao e filtrados para remoc¢dao de material particulado (filtro de seringa
Nylon-66). Uma vez que a reducdo do NO3 a NO, ocorre em meio acido, a solucdo de deteccdo deve estar
presente durante a reducdo ou o sinal poderd ser perdido devido a difusdo de éxidos de N na solugdo. Os
valores do branco foram obtidos substituindo-se o meio de diluicdo por reagentes de Griess na detecgdo de
NOs. O NO, foi medido de forma semelhante exceto pelo fato de que as amostras e os padrdes de NO, sé
foram expostos a reagente de Griess. Em qualquer caso, a leitura foi feita em absorbancia a 540 nm, usando
um leitor de microplacas apds incubagdo pelo tempo de 30-45min.

Para determinar a concentracdao de NO, das amostras foram utilizadas curvas de regressao linear dos
valores médios da absorbancia a 540 nm para cada concentracdo da solucdo padrdo subtraindo-se os valores
do branco. Esses valores foram entdo subtraidos da absorbancia medida dando a concentracdo de NOs; de
cada amostra. Calculou-se entdo, a porcentagem de dtomos de N sob a forma de NOs das amostras de seiva

em relagdo a concentragao total de N (soma dos compostos encontrados), sendo entdo expressa em %N-NOs'.

5.5. Composigdo de aminodcidos na seiva do xilema

A composicdo e a concentracdo dos aa livres encontrados nos extratos de seiva do xilema previamente
congelados foi analisada em Acquity UPLC (Cromatografia Liquida de Ultra Performance, Waters, USA)

equipado com coluna BEH C3g 1.7 um 2.1x 100 mm (n° 186002352) e um detector de tunelamento UV (TUV) a
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254nm, e o kit de derivatizagdo da Acqutag', seguindo o protocolo do fabricante. O transporte de N na forma
de aa na seiva do xilema foi estimado através da concentracdo do aa, levando em conta seu contelddo de
atomos de N na composi¢ao da molécula e o total de N da amostra, os valores foram expressos em

porcentagem.

5.6. Razdio Carbono/Nitrogénio na folha (CN)

Para determinacdo das porcentagens de N e C total nas folhas, bem como a razdo CN e a abundancia
natural do is6topo estavel (8"°N), as amostras foliares foram secas em estufa a 60° C até obterem valor de
massa estdvel, trituradas em moinho de bola até formar um fino pd e entdo mensuradas por fluxo continuo
em Analisador elementar (Carlo Erba® EA 1110 CHNS, CE Instruments) ligado em rede com um espectrometro
de massas para razbes isotdpicas (Delta Plus®, ThermoQuest-Finnigan) como descrito por Stewart et al.

(1995).

5.7. Area foliar especifica (AFE)

Area foliar especifica (AFE = AF / MS) é um parametro que expressa razido entre area foliar (AF) e massa
seca foliar (MS) de uma planta, onde AF é mensurada na folha fresca e MS na folha seca (Witkowski & Lamont
1991). Assim, as folhas coletadas foram digitalizadas com uso de scanner, e com suas imagens calculou-se AF
(cm?) com uso do programa Image J (software para processamento e andlise de imagens, desenvolvido por
Wayne Rasband no National Institute of Mental Health,

http://www.superdownloads.com.br/download/174/imagej/). Estas mesmas folhas foram ent3o secas em

estufa a 60°C para obtencdao da MS (em gramas), obtida com uso de balanga analitica. Para essas medidas,

utilizou-se um minimo de quatro folhas para cada individuo amostrado.

5.8. Densidade da madeira (DM)

Para as medidas de DM, foram coletados 2 a 3 partes da madeira de diferentes ramos de cada individuo.
Do ramo terminal desses galhos foram retiradas as cascas e com a parte restante (o xilema propriamente dito)
calculou-se o volume da madeira segundo o principio de Arquimedes, que afirma que “todo corpo submerso
em um fluido experimenta um empuxo vertical e para cima igual ao peso de fluido deslocado”.

Assim, o pedaco da madeira cortado, apds imersao em agua por meia hora para completo preenchimento
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dos espacos entre os vasos, foi espetado com agulha e submerso em recipiente contendo agua sem que
tocasse as laterais e o fundo do recipiente, o valor marcado na balanca, referente a agua deslocada, foi
considerado igual ao volume do corpo submerso, no caso, a madeira. Considerando que a densidade da agua é
igual a 1000 kg/ma, os valores em gramas mensurados na balanga foram convertidos para cm®. Em seguida, as
amostras foram secas em estufa a 60°C por sete dias para a obtencdo da massa seca. A partir destes dados, foi
calculada a DM pela divisdo da massa seca pelo volume (obtida em g.cm’s) de acordo com método descrito em

Hacke et al. (2001) e llic et al. (2000).

5.9. Ocorréncia de simbiose radicular e colonizagdo por micorrizas (MIC)

A ocorréncia de simbiose radicular foi avaliada em amostras de solo como descrito a seguir: nddulos
radiculares foram contabilizados através de observacdo, e a ocorréncia de micorriza arbuscular foi avaliada
segundo metodologia descrita em Aidar et al. (2004) em raizes com didametro maior que 2 mm, onde as raizes
sdo clarificadas em KOH 10% e HCI 1%, coloridas com 0.05% “tryptan blue” e a frequéncia de colonizagao
contabilizada pela contagem de interse¢Ges em lamina com grade de 1cm. Foram coletadas 28 amostras em

SV, 20 em LAM e 16 no PDG.

5.10. Disponibilidade de NO3 e NH;" no solo

Foram estimadas as disponibilidades de NOs;” e NH," no solo durante os periodos de coleta através do uso
de sacos de resina de troca i6nica mista (Dowex MR-3, Sigma), que enterrados nos primeiros cinco
centimetros abaixo da superficie do solo, foram mantidos por um periodo de nominimo 5 dias para entdo
serem retirados e mantidos em geladeira, de acordo com metodologia descrita por Stewart et al. (1993) e
Aidar et al. (2003). Em laboratdrio, as resinas foram entdo diluidas em KCl 2M. O conteldo de NO3” em solugdo
foi determinado segundo método de Cataldo et al. (1975) e Miranda et al. (2001), e a determinacdo do

contetdo de NH;" seguiu método colorimétrico como descrito por McCullough (1967).
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5.11. Tratamento estatistico

O critério de escolha das analises estatisticas foi adotado de acordo com o trabalho de Paciencia (2001). O
tratamento estatistico iniciou-se com uma primeira analise multivariada aplicada ao valor médio de cada uma
das variaveis obtidas através de Analise das Coordenadas Principais (PCoA), utilizando-se do programa MVSP
versdo 3.11b (Kovach Computing Services 1999). Essa analise teve carater exploratério e permitiu relacionar
indiretamente dados ambientais e bioldgicos a fim de se definir grupos ecolégicos semelhantes, que podem
vir a explicar padrdes de distribuicdo das espécies nas diferentes areas, de modo a expressar a complexidade
das relacbes existentes entre o conjunto de varidveis e reduzir a dimensionalidade dos dados, com
combinagdes lineares das varidveis originais em um novo conjunto de menor niumero de varidveis. O indice
utilizado foi o de similaridade de Bray-Curtis (Krebs 1999). Para essa analise, foram utilizadas as seguintes
variaveis: ANR, razio CN, %N, 8*°N, %N-NO;, %N-Arg, %N-Asp, %N-Asn, %N-GIn, %N-Glu, NOs folha.

Seguiu-se da analise de varidancia de dois fatores comparada de modo direto (Two-Way ANOVA, Sokal &
Rohlf 1995), utilizada a fim de testar de maneira interativa a influéncia dos fatores “estacdo do ano” (inverno e

|II

verdo) e “classe sucessional” das espécies (St, Si e Pi para as florestas, e D, S e P para o cerrado) sobre os
seguintes parametros avaliados: ANR, razdo CN, %N, 8N, NO; folha, AFE, DM, com uso do programa
Statistica 6.0 (Statfoft Incorporation 2001). Para os testes a posteriori foi utilizado HSD de Tukey com 5% de
siginificancia e/ou o teste de Duncan.

Considerando que a anadlise de variancia testa diferencas entre as médias, e caso positivo, infere-se que
estes ambientes sdo distintos quanto a varidvel avaliada, tém-se como pressuposto a homocedasticidade (i.e.
homogeneidade de varidncias) entre os dados, que significa que a variacdo ao acaso dentro de cada
pardmetro deve ser a mesma. Assim, antes da aplicacdo do teste verificou-se se esse pressuposto ndo era
ferido, e para tanto, utilizou-se do teste de homocedasticidade de Levene (Zar 1999).

Posteriormente, para localizacdo especifica das diferencas existentes, fez-se uso do programa MVSP
versdo 3.11b (Kovach Computing Services 1999) para testar comparacdes planejadas (técnica de contrastes
multiplos, Sokal & Rholf 1995). No caso, testou-se a interacdo entre os fatores “estacdes do ano”, “classe
sucessional” e o parametro ecofisioldgico especifico.

Foi realizado o teste t pareado (para amostras dependentes) com o objetivo de verificar as possiveis
diferengas entre as estagdes do ano para cada area estudada individualmente, quanto aos valores médios de
colonizacdo radicular total (CRT) e de disponibilidade de NH." e NOs in situ no solo, com uso de software

WINSTAT (R. Fitch Software, Cambridge, MA, EUA).
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6. RESULTADOS E DISCUSSAO

6.1. Floresta Ombrdfila Densa Montana do Parque Estadual da Serra do Mar, Nucleo Santa Virginia (SV)

6.1.1. Andlise de ordenagéo — SV

Dentre as 14 varidveis avaliadas, descritas no item “4.1.2. Estratégia de coleta e desenho experimental” do
Material e Métodos, 11 foram selecionadas de acordo com sua importancia no metabolismo do uso de N, para
ordenar as espécies dentro das suas diferentes estratégias de regeneracdo, através de uma analise de
componentes principais (“Principal Component Analysis” — PCA), que teve sua matriz de correlagdo
computada a partir dos valores transformados em logyo, para cada estacdo do ano.

A analise dos resultados obtidos no verdao em SV (Figura 11) teve 37,91% da variancia explicada, e mostrou
uma tendéncia a separacdo entre as classes de espécies definidas de acordo com a estratégia de regeracao,
mais claramente entre as espécies Pi e St, com relacdo ao primeiro eixo da PCA. Enquanto que as espécies
secunddrias iniciais (Si) apresentaram um comportamento mais heterogéneo quanto ao uso de N, com
espécies se aproximando das Pi (principalmente quanto a ANR e %NNOs; em relacdo ao eixo 1 e ANR e NO3
folha em relagdo ao eixo 2), e outras mais préximas das St (dado a variaveis %NArg em relagdo ao eixo 1 e %N
e %NGIn em relagdo ao eixo 2).

De modo geral, as varidveis que melhor descrevem as espécies Pi no verdao sdao ANR, %NNO; e NOs folha.
Por outro lado, para as espécies St, as variaveis razao CN, %NArg, %N e %NGIn sdo as mais importantes. Para
as espécies Si, muitos fatores se mostraram importantes (815N, %NNOs, ANR, NOs folha, %NGIn, %N e %NArg),
caracterizando a heterogeneidade ja comentada anteriormente.

A andlise de ordenagdo para o inverno (Figura 12), que tem 39,71% da variancia explicada, confirma a
mesma tendéncia verificada no verdo, com separacdo mais definida entre as espécies Pi e St com rela¢do ao
primeiro eixo da PCA, e as espécies Si apresentando comportamento mais heterogéneo entre elas. As
varidveis que melhor descrevem as Pi sdo ANR, %NNO; e 8N com relacdo ao eixo 1, e as que melhor
descrevem as St sdao razdao CN e %N com relagdo ao eixo 1, e %NAsn, %NGlu, %NArg e %NAsp com relagdo ao
eixo 2.

Como varidveis mais importantes na determinacado da posicdo das espécies Si na PCA, se destacam o SN

e %NNOs com relacdo ao eixo 1, %N, %NGlu e %NArg com relacdo ao eixo 2.
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Figura 11. Ordenagdo (PCA) das 41 espécies estudadas em SV, e suas diferentes estratégias de regeneracao (Si, St e Pi), baseada nos valores de 11 varidveis
avaliadas no verdo, sendo: %N — % de N foliar total, CN — razdo carbono/nitrogénio foliar, ANR — atividade da enzima nitrato redutase, NO; folha — concentragdo
de nitrato foliar, 8 °N — abundancia natural do isétopo "N foliar e %NXxx — % do composto relativamente a % total de N na seiva, onde Xxx = Arg — arginina, Asn
— asparagina, Asp — acido aspartico, Gln — glutamina, Glu — glutamato, NO3 — nitrato. Os cddigos das espécies estao representados na Tabela 1.
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Figura 12. Ordenacdo (PCA) das 41 espécies estudadas em SV, e suas diferentes estratégias de regeneracdo (Si, St e Pi), baseada nos valores de 11 varidveis
avaliadas no inverno, sendo: %N — % de N foliar total, CN — razdo carbono/nitrogénio foliar, ANR — atividade da enzima nitrato redutase, NO; folha —
concentragdo de nitrato foliar, 8 °N — abundancia natural do isétopo °N foliar e %NXxx — % do composto relativamente a % total de N na seiva, onde Xxx = Arg
—arginina, Asn — asparagina, Asp — acido aspartico, Gln — glutamina, Glu — glutamato, NO3 — nitrato. Os cédigos das espécies estao representados na Tabela 1.
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6.1.2. Atividade da enzima nitrato redutase (ANR)

A andlise dos dados médios de ANR para SV (Figura 13), realizada através de ANOVA de dois fatores,
apontou inicialmente diferencas significativas entre as classes sucessionais (p = 0,024), entre as estacoes do
ano (p = 0,019) e também na interagdo entre ambos (F,,157 = 6,879; p = 0,01). Desse modo, as diferengas entre
as classes sucessionais sdao dependentes das diferentes estacdes do ano, e, nesse caso, essas diferencas se
pronunciam devido a maior ANR observada nas Pi durante o verdo, como confirmado por teste de Tukey a
posteriori.

Porém, apesar das demais classes ndo apresentarem diferencas significativas pelo teste de Tukey, os
valores médios analisados para cada classe separadamente, nas duas estacbes do ano, sugerem uma
tendéncia geral de maior atividade no inverno nas Si (verdo = 92,35 pkat.g™* MF; inverno = 95,48 pkat.g* MF) e
St (verdo = 58,81 pkat.g'1 MF; inverno = 110,46 pkat.g'l MF). As espécies Pi, por sua vez, caracterizaram-se
pelo comportamento oposto, com ANR quase cinco vezes maior no verdo que no inverno (verdo = 343,59
pkat.g™ MF; inverno = 71,29 pkat.g™ MF). Para mais detalhes, ver valores numéricos por espécie na Tabela Al

(ANEXO 1).
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Figura 13. Atividade da enzima nitrato redutase foliar (ANR — pkat.g™ MF) nas
classes sucessionais das 41 espécies estudadas na Floresta Ombrdfila Densa
Montana do Parque Estadual da Serra do Mar (PESM), Nucleo Santa Virginia
(SV), Sao Luis do Paraitinga — SP, em duas estacdes do ano (verdo e inverno).
Onde, Pi = pioneira, Si = secundaria inicial, St = secunddaria tardia. As barras
representam o desvio padrdao. Foram consideradas diferengas significativas
para p<0,05 (*).
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6.1.3. Concentragdo de NOs na folha (NOs folha)
A andlise dos dados médios de concentracdo de NOs™ na folha para SV (Figura 14), realizada através de
ANOVA de dois fatores, ndo evidenciou diferencas significativas entre as classes sucessionais, estacées do ano,

ou na interagdo entre estes fatores. Para mais detalhes, ver valores numéricos por espécie na Tabela Al

(ANEXO 1).
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Figura 14. Concentracdo de NOs foliar (NO3s folha — umol.g'1 MF) nas classes
sucessionais das 41 espécies estudadas na Floresta Ombroéfila Densa Montana
do Parque Estadual da Serra do Mar (PESM), Nucleo Santa Virginia (SV), Sao

Luis do Paraitinga — SP, em duas estacdes do ano (verdo e inverno). Onde, Pi =
pioneira, Si = secundaria inicial, St = secunddria tardia. As barras representam
o desvio padrdo. Foram consideradas diferencas significativas para p<0,05 (*).

6.1.4. Conteudo de NO3 na seiva do xilema (%N-NO3’)

A analise de variancia das porcentagens médias de conteddo de N sob a forma de NO3™ na seiva do xilema
(Figura 15) das plantas estudadas em SV mostrou que existem diferengas significativas entre as classes
sucessionais (F,,157=8,179; p < 0,001). O teste de Tukey a posteriori identificou a separagao entre as classes Pi
e St, por possuirem os maiores e os menores conteddos de N-NOs™ na seiva do xilema, respectivamente. Nas
espécies Si, esse conteddo ndo foi significativamente diferente das demais classes. Também nao foram
encontradas diferencas significativas entre as estacdes do ano ou na interacdo entre os dois fatores

considerados com relagdo a %N-NOs na seiva do xilema.
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Figura 15. Conteudo de N sob a forma de NO3™ na seiva do xilema (N-NO3” — %)
nas classes sucessionais das 41 espécies estudadas na Floresta Ombrdfila
Densa Montana do Parque Estadual da Serra do Mar (PESM), Nucleo Santa
Virginia (SV), Sao Luis do Paraitinga — SP, em duas esta¢des do ano (verdo e
inverno). Onde, Pi = pioneira, Si = secundaria inicial, St = secundaria tardia. As
barras representam o desvio padrdo. Foram consideradas diferencas
significativas para p<0,05 (*).

6.1.5. Composi¢cdo de aminodcidos na seiva do xilema

As analises de variancia das porcentagens médias da composicdo de aminodcidos na seiva do xilema
(Figura 16) das plantas estudadas em SV mostraram que existem diferencas significativas entre as classes
sucessionais com relagdo a N-Arg (p << 0,001), N-GIn (F; 157 = 4,258; p = 0,016) e N-Glu (F; 157 = 4,662; p =
0,011). Porém, quando se procedeu com a analise de variancia sobre Ranques, essa diferenga existiu apenas
com relagao a N-Arg, evidencianda pelos maiores valores desse aminodcido nas espécies tardias na sucessao
(St), valores médios nas espécies Si e menores nas Pi. A % de N sob a forma de NOj3 foi representada
novamente na Figura 16 a titulo de comparacdo com os demais compostos da seiva, estando este detalhado
especificamente no item anterior.

Apesar do teste estatistico a posteriori recusar a diferencas inicialmente encontradas para N-GIn entre as
classes sucessionais, as médias indicam uma tendéncia de ser maior nas Si (média 22,93%), que nas demais
classes, St (12,09%) e Pi (6,54%). Bem como se observa uma tendéncia ao transporte de N-Asn pelas Pi.

N3do foram encontradas diferencas significativas entre as estacdes do ano ou na interacdao entre os dois

fatores considerados com relagdo a composicao de aminodcidos e NO3 ™ na seiva do xilema.
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Figura 16. Teor de N na forma de aminoacidos e NO3™ na seiva do xilema (%) nas
classes sucessionais das 41 espécies estudadas na Floresta Ombrofila Densa
Montana do Parque Estadual da Serra do Mar (PESM), Nucleo Santa Virginia (SV),
Sdo Luis do Paraitinga — SP, em duas estacdes do ano (verdo e inverno). Onde, Pi =
pioneira, Si = secunddria inicial, St = secundaria tardia, N-nome do composto = %
do composto relativo a % total de N na seiva, Arg = arginina, Asn = asparagina, Asp
= 4cido aspartico, GIn = glutamina, Glu = glutamato, NO3 = nitrato, outros aa =
soma dos outros 20 aminodcidos.

6.1.6. Razdo Carbono/Nitrogénio na folha (CN)

A analise de varidncia da razdao CN (Figura 17) das plantas estudadas em SV mostrou que existem
diferencas significativas entre as classes sucessionais (F;157 = 11,290; p < 0,001). O teste de Tukey a posteriori
identificou a separacdo entre as classes Pi e St, por possuirem os menores (média 14,44) e os maiores (média
22,18) valores de razdo CN na folha, respectivamente. Nas espécies Si (média 17,21), esse conteludo ndo foi
significativamente diferente das demais classes, mas ha uma significdncia marginal que diferencia Si de St
segundo a analise de varidncia (p = 0,05). Ndo houve diferencas significativas entre as estacdes do ano ou na

interacao entre os dois fatores.
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Figura 17. Razdo carbono/nitrogénio foliar (CN) nas classes sucessionais das 41
espécies estudadas na Floresta Ombrofila Densa Montana do Parque Estadual
da Serra do Mar (PESM), Nucleo Santa Virginia (SV), Sdo Luis do Paraitinga — SP,
em duas estacbes do ano (verdo e inverno). Onde, Pi = pioneira, Si = secundaria
inicial, St = secundaria tardia. As barras representam o desvio padrao. Foram
consideradas diferencas significativas para p<0,05 (*).

6.1.7. Isétopo estdvel *°N na folha (5 N)

A andlise de variancia do is6topo estavel °N na folha (8"°N — %o, Figura 18) nas plantas estudadas em SV
mostrou que existem diferencas significativas entre as classes sucessionais (F; 157 = 6,574; p = 0,002). O teste
de Tukey a posteriori identificou a diferenca entre as classes Pi e Si, com valores médios de 1,88%o € 3,25%o
respectivamente. Porém, considerando que havia apenas 2 espécies Pi na area SV e 48 espécies Si, essa
diferenca pode ter ocorrido devido a grande diferenca no tamanho da amostra. Nas espécies St (média
1,75%o0), o valor obtido ndo foi significativamente diferente das demais classes. Nao houve diferencas

significativas entre as esta¢des do ano ou na intera¢do entre os dois fatores.
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Figura 18. Abundancia natural do isétopo estavel >N foliar (8"°N — %o) nas
classes sucessionais das 41 espécies estudadas na Floresta Ombrofila Densa
Montana do Parque Estadual da Serra do Mar (PESM), Nucleo Santa Virginia
(SV), Sao Luis do Paraitinga — SP, em duas estacdes do ano (verdo e inverno).
Onde, Pi = pioneira, Si = secunddria inicial, St = secunddria tardia. As barras
representam o desvio padrdao. Foram consideradas diferencas significativas
para p<0,05 (*).

6.1.8. Area foliar especifica (AFE)
A andlise de variancia da AFE (Figura 19) das plantas estudadas em SV ndo evidenciou diferengas

significativas entre as classes sucessionais, estagdes do ano, ou na interagao entre estes fatores.
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Figura 19. Area foliar especifica (AFE — cm?.g™ MS) nas classes sucessionais das
41 espécies estudadas na Floresta Ombrofila Densa Montana do Parque
Estadual da Serra do Mar (PESM), Nucleo Santa Virginia (SV), Sdo Luis do
Paraitinga — SP, em duas estacdes do ano (verdo e inverno). Onde, Pi =
pioneira, Si = secundaria inicial, St = secunddria tardia. As barras representam

o desvio padrdo. Foram consideradas diferencas significativas para p<0,05 (*).
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6.1.9. Densidade da madeira (DM)

A andlise de variancia da DM (Figura 20) nas classes sucessionais das plantas estudadas em SV mostrou
que existem diferencas significativas entre as classes sucessionais (F;157 = 16,623; p << 0,001). O teste de
Tukey a posteriori identificou a separacdo de Pi e as demais classes, por possuir menores valores médios de
DM (0,23 g.cm™) em relacdo a Si (0,50 g.cm™) e St (0,55 g.cm™). N3o houve diferencas significativas entre as

estacGes do ano ou na interacdo entre os dois fatores.
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Figura 20. Densidade da madeira (DM — g.cm'3) nas classes sucessionais das 41
espécies estudadas na Floresta Ombréfila Densa Montana do Parque Estadual
da Serra do Mar (PESM), Nucleo Santa Virginia (SV), Sdo Luis do Paraitinga —
SP, em duas esta¢des do ano (verdo e inverno). Onde, Pi = pioneira, Si =
secundaria inicial, St = secundaria tardia. As barras representam o desvio
padrdo. Foram consideradas diferencas significativas para p<0,05 (*).

6.1.10. Ocorréncia de simbiose radicular e colonizagdo por micorrizas (MIC)

A avaliacdo das 28 amostras de raizes no solo das duas areas de coleta em SV nas duas esta¢des do ano
(Tabela 4) mostrou que a porcentagem média de colonizacdo radicular total (CRT) foi maior no inverno, bem
como a colonizagado por micorriza arbuscular (CA). Foi observada a ocorréncia de simbiose radicular em quatro
subamostras de solo retiradas de SV no inverno. Estes nddulos ndo foram avaliados quanto a possivel

atividade, mas o corte permitiu observar que estavam vivos.
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Tabela 4. Colonizacdo radicular total (CRT — %) e
colonizagdo radicular por micorriza arbuscular (CA
— %) médias, das amostras de raiz em solo retirado
da Floresta Ombréfila Densa Montana do Parque
Estadual da Serra do Mar (PESM), Nucleo Santa
Virginia (SV), Sao Luis do Paraitinga — SP, em duas
estacGes do ano (verdo e inverno). Desvio padrao
entre paréntesis.

verao inverno
CRT 29,97 (14,68) 60,76 (16,68)
CA 22,65(12,16) 39,78 (17,09)

6.1.11. Disponibilidade de NOs e NH;" no solo

As medidas de disponibilidade de NO; e amdnio NH," no solo de SV (Figura 21), estimadas através do uso
de resinas de troca i6nica, mostraram grande variabilidade entre os pontos de coleta para ambos os ions
mensurados. A presenca de NOs foi verificada em todos os pontos de coleta, com um local apresentando até
30 ug.g'1 de NOs naresina, e dois locais chegando a quase zero. A média geral de NOs foi de 7,47 ug.g'1 para o

verao e 8,06 ug.g'1 para o inverno, mostrando uma tendéncia a maior quantidade de NO3™ no inverno.
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Figura 21. Disponibilidade de nitrato (NO3) e aménio (NH4") (ug.g’l) no
solo da Floresta Ombréfila Densa Montana do Parque Estadual da
Serra do Mar (PESM), Nucleo Santa Virginia (SV), Sdo Luis do Paraitinga
— SP, em duas estagcbes do ano (verdo e inverno). As barras
representam o desvio padrao.
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Quanto ao NH,', o valor zero caracterizou nove resinas no verdo e 23 no inverno, mostrando uma
tendéncia a maiores quantidades de NH,;" no solo no verdo. A média geral de NH,;" foi de 4,17 ug.g'l para o

veraoe 2,63 |y1g.g'1 para o inverno. Apenas 2 pontos de coleta alcancaram valores maiores que 30 ug.g'l.

6.1.12. Discussdo SV — O Modelo do uso de N na Floresta Ombrofila Densa Montana

As analises de ordenacdo aplicadas as espécies arbdreas selecionadas para o estudo na drea de Floresta
Ombréfila Densa Montana SV, nas duas estacbes do ano (verdo e inverno), apontaram a existéncia de
diferentes estratégias utilizadas pelas plantas na aquisicdo, assimilagdo, transporte e armazenamento do N
disponivel no ambiente, sustentando assim a hipdtese da estruturacdo dessas espécies com diferentes
estratégias de utilizagao de N em trés categorias de sucessao ecoldgica: Pi, Si e St.

Com base no grau de influéncia das varidveis sobre a componente, foi possivel observar nas espécies Pi
estudadas a importancia da ANR potencial, bem como do conteudo de NO3 sendo transportado na seiva do
xilema. Essa alta atividade de nitrato redutase ja foi observada em diversos estudos para espécies pioneiras
e/ou colonizadoras de clareiras (Stewart et al. 1988, 1990, 1992, Aidar et al. 2003, Pereira-Silva 2008, Campos
2009, Silva 2012). Por ser uma enzima induzivel pelo substrato, a maior ANR encontrada nas espécies Pi pode
sugerir maior disponibilidade desse ion no solo sob essas plantas (Stewart et al. 1988). Desse modo, os
resultados aqui encontrados sugerem que nos estagios iniciais da sucessao florestal os ions NO3™ sdo as formas
de N disponivel para as plantas, o que estd de acordo com o encontrado para plantas de florestas Australianas,
por Stewart et al. (1988, 1990), e por Aidar et al. (2003), Pereira-Silva (2008) e Campos (2009) em florestas
brasileiras.

No outro extremo, observou-se que as espécies tardias St, que representam o grupo oposto da sucessao
ecoldgica, quanto a estratégia de uso de N investiram mais na aquisi¢cao e assimilacdao de outras formas de N
que ndo NOj3, possivelmente NH,4", e transportam preferencialmente arginina (Arg) na seiva do xilema, tanto
no verdao quanto no inverno. Do mesmo modo, esse resultado parece concordar com o encontrado para
espécies de climax ou tardias na sucessao florestal por Stewart et al. (1988, 1990) em plantas Australianas e
com o encontrado em estudos com plantas de floresta no Brasil, por Aidar et al. (2003), Pereira-Silva (2008),
Campos (2009), Silva (2012), Marchiori (2012). O custo da assimilacdo do NH,;* é menor que a do NO3 em
relagdo a agua e energia gastas no processo (Raven 1985), sendo assim, o custo efetivo da assimilagdo do ion
NO; é maior em relagdo ao ion NH,4", e pode sugerir que a planta utiliza-se de uma estratégia ecoldgica mais

conservativa e econ6mica que a das plantas que usam o NO3 como principal fonte de N.
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Quanto as espécies secunddrias iniciais Si, estas se caracterizaram por possuir um comportamento
heterogéneo, oscilando entre os dois extremos de estratégias ecoldgicas utilizados pelas demais espécies no
uso de N. Essas diferentes estratégias no uso de N observadas nas espécies das diferentes classes sucessionais
ja eram previstas de ser encontradas nesse estudo, e confirmaram o modelo sugerido por Aidar et al. (2003)
gue propds a existéncia de um continuo de estratégias de uso de N entre as plantas de uma Floresta
Ombrodfila Densa Submontana ao sul do estado de Sdo Paulo. Esse modelo ja havia sido confirmado por
Pereira-Silva (2008) em duas outras florestas no interior do estado, uma Ombréfila Densa Submontana e a
outra Estacional Semidecidual, e também por Campos (2009) e Silva (2012) em duas Florestas Ombrdfilas
Densas de Terras Baixas ao norte e ao centro do litoral do estado de Sdo Paulo respectivamente. Desse modo,
o presente estudo amplia a abrangéncia desse modelo de uso de N, incluindo as plantas dessa Floresta
Ombrofila Densa Montana do norte do estado de S3o Paulo.

A existéncia de um continuo entre plantas de floresta ja havia sido demonstrada por Stewart et al. (1990)
em relacdo a atividade da enzima nitrato redutase, em estudo com oito comunidades de floresta na Australia,
gue relacionaram esse gradiente a AFE das plantas, de modo que essa variavel aumentou paralelamente ao
aumento da ANR nas folhas, bem como o conteldo de agua, a quantidade de N total e o conteddo de
clorofila. Os autores assumiram entdo que nestas plantas, o potencial fotossintético das folhas tem relacao
direta com a AFE, conteudo de N total e ANR. E desse modo, concluiram que a nutricdo e desempenho das
plantas de estagios iniciais da sucessdo florestal sio marcadamente afetados pelo estatus de nutrientes do
solo do ecossistema. Nao houve no presente estudo relagao direta entre ANR e AFE, pois esta ultima ndo se
mostrou diferente estatisticamente entre as classes sucessionais.

De modo geral, a maioria das plantas apresentou valores de ANR de baixa a média, considerando o valor
de 200 pkat.g* MF como sendo atividade média de assimilagio de NOs foliar, como proposto por Stewart et
al. (1992). Esses valores sdo similares ao encontrado por Pereira-Silva (2008), para plantas de Floresta
Estacional Semidecidual e Floresta Ombréfila Densa Submontana no estado de Sdo Paulo, que obteve
resultados onde a maioria das espécies apresentou baixa ANR, sendo sugerido por este autor isso estar
relacionado com as caracteristicas oligotréficas do solo, como a escassez de NOs, elevada acidez, pouca
reatividade na matéria orgéanica e baixas atividades organicas e biolégicas, que indisponibilizam os nutrientes.

No caso especifico do presente estudo, observou-se também uma baixa concentragao desses ions no solo,
como demonstrado pelos resultados de resina de troca i6nica. Além disso, estudos realizados em gradiente
altitudinal da floresta Atlantica, incluindo a area especifica deste estudo, mostraram grande acumulo de

matéria organica na superficie do solo apesar da menor producdo de serapilheira, quando comparada as
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demais altitudes avaliadas, mostraram também maiores concentracbes de Al, alta acidez e baixas
temperaturas na superficie do solo, que contribuem para uma baixa atividade bioldgica agindo na
decomposicdo do material acumulado (Martins 2010, Rosado 2011, Vieira et al. 2011).

As plantas Pi, que usam NOs como principal fonte de N, podem ter diminuido essa assimilagdo no inverno
devido a queda da temperatura, comportamento bastante suportado pela literatura em plantas tropicais. Por
sua vez, o frio pode ter possibilitado uma mudanga na competicdo pelo uso do recurso N destas com relagao
as plantas que n3do preferem essa fonte de N. Assim, plantas Si ou St, que no verdo podem optar por usar NH,"
pois o NO3™ é facilmente lixiviado do solo com o advento das chuvas e devido também ao maior custo na
assimilacdo deste fon, no inverno, utilizam-se de outra fonte de N além do NH,", podendo ser NOs , como
demonstrado pela presenca deste sendo transportado na seiva do xilema dessas plantas. Com isso, as plantas
Pi, mais especializadas em usar NO3, acabam obtendo desvantagem competitiva pelo uso de NO3™ no inverno
mas aumentam suas atividades de NR na estagdo mais Umida, juntamente com o potencial fotossintético
(Stewart et al. 1990), possibilitado por dias maiores e maior intensidade luminosa caracteristicos dessa
estacgao.

Para sustentar essa hipétese, embasamo-nos no argumento colocado por Ashton et al. (2010) de que a
plasticidade no uso de recursos existe como um mecanismo de complementariedade de nicho entre plantas
coexistentes. Os autores colocam que competidores superiores exibem maior plasticidade no uso dos recursos
de formas quimicas de N que competidores inferiores, que ndo mudam o uso dos recursos. De acordo com
esse argumento, as plantas St e Si seriam, no caso do presente estudo, melhores competidoras no que diz
respeito ao uso de N, em relacdo as plantas Pi, que usam apenas ou predominantemente NOs'.

Apesar da falta de suporte estatistico para apontar as diferencas entre as estacdes do ano, houve uma
tendéncia a maiores ANR no inverno em algumas espécies pertencentes a classes secunddrias na sucessao
ecoldgica, observando cada uma individualmente. Isso ndo era esperado, pois de acordo com a literatura essa
atividade é geralmente maior na estacdo chuvosa, devido as maiores temperaturas e maior quantidade de
agua no solo, caracteristicas dessa estacdo, que tornam o NOs; mais disponivel para as plantas e com isso
possibilita maiores ANR foliares, pois a reducao de NOs3 pode estar diretamente relacionada com sua
concentracdo no solo (Pereira-Silva 2008).

Porém, considerando apenas o fato de a NR ser dependente da concentracdo do NO3™ no solo, essa maior
atividade no inverno é consistente com as maiores concentragdes dos ions no solo encontradas também no
inverno, o que poderia evidenciar o comportamento responsivo das espécies a disponibilidade sazonal desse

elemento no solo. Entretanto, os dados de disponibilidade dos ions no solo, obtidos com o uso das resinas de
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troca ibnica, sao dependentes da presenga de agua para a realizacao das trocas, e no caso especifico das
coletas realizadas na area de estudo SV houve uma interferéncia causada pela falta de chuvas no verdo na
época da coleta, evento mais conhecido como veranico, ou seja, um evento de seca exepcional no pico da
estagdo chuvosa. Com isso, a caracterizagdo do que usualmente acontece com os nutrientes no solo durante o
verdo ficou prejudicada. Em um estudo realizado na mesma area sem a ocorréncia de veranico foram
verificadas quantidades muito maiores desses ions no verdao, com destaque para o NO3 (Marchiori 2012).
Nesse contexto, a discussdo dos resultados de solo foi separada da discussdo de cada area especifica.

Rosado et al. (2011), em estudo na area SV do presente trabalho, encontraram grandes quantidades de
raizes finas nos primeiros 5cm de solo, maiores que nas demais altitudes da mesma floresta. Isso revelou um
maior potencial para assimilagdo de agua e nutrientes pelas plantas dessa drea, que tém maximizada a
assimilacdo apesar da menor taxa de decomposicao no solo decorrente das baixas temperaturas
caracteristicas dessa floresta (Martins 2010).

Comparando os resultados de ANR das plantas de SV com os de outros estudos realizados em espécies de
floresta encontrados na literatura, pode-se afirmar que os valores obtidos no presente estudo em termos
gerais, independentemente da classe sucessional, foram muito préoximos aos obtidos por Stewart et al. (1988,
1992, 1993) para vdrios tipos de formacbes vegetais da Australia e do Brasil, por Schmidt et al. (1998) em
cinco tipos de comunidades tropicais na Australia, por Pereira-Silva (2008) para duas florestas brasileiras
localizadas no estado de Sdo Paulo (Estacional Semidecidual e Ombréfila Densa Submontana), por Campos
(2009) e Silva (2012) para duas florestas brasileiras (Ombréfila Densa de Terras Baixas), também no estado de
Sdo Paulo, e foram inferiores aos valores encontrados por Aidar et al. (2003) para uma Floresta Ombrofila
Densa Submontana sobre solo calcario eutréfico onde o modelo de uso de N foi estabelecido inicialmente.

As duas espécies Pi (Cecropia glaziovii e Solanum sp.1) e duas das espécies Si estudadas (Shefflera
angustissima e Jacaranda montana) apresentaram as maiores médias de ANR foliar (> 200 pkat.g™* MF), porém
estas ndo ultrapassaram o valor de 665 pkat.g’ MF como aconteceu nos estudos de Aidar et al. (2003),
Pereira-Silva (2008) e Campos (2009), que encontraram valores de ANR variando de 690 até 1250 pkat.g* MF
para a espécie Cecropia glaziovii especificamente. Altas ANR foram comumente encontradas em espécies Pi
de outras florestas mundiais, na Nigéria (Stewart & Orebanjo 1983), Australia (Stewart et al. 1988, 1990),
México (Fredeen et al. 1991) e Brasil (Aidar et al. 2003, Pereira-Silva 2008, Campos 2009, Silva 2012) por
exemplo.

Em contraste, as espécies tardias na sucessdo do presente estudo foram caracterizadas pelas menores

ANR (< 150 pkat.g™ MF) em ambas as estacdes avaliadas, resultados também semelhantes aos encontrados
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por Aidar et al. (2003), Pereira-Silva (2008), Campos (2009), Silva (2012) e Marchiori (2012).

Os trabalhos citados nos dois paragrafos anteriores apresentaram evidéncias que corroboram o padrdo
encontrado para este estudo, onde espécies de sombra, generalistas ou tardias na sucessdo florestal
normalmente ndao reduzem NOs™ na folha ou o fazem em pequenas quantidades, ao contrario de espécies mais
especialistas, pioneiras na sucessdo, colonizadoras de clareiras ou espécies de borda, que geralmente reduzem
NOs" em suas folhas ou raizes. E esse comportamento especialista das espécies Pi, indica certa desvantagem
competitiva pelo uso dos recursos com relacdo as espécies secunddrias na sucessao florestal, como ja sugerido
anteriormente. De acordo, as primeiras possuem ciclo de vida mais curto em relacdo as segundas, que optam
por reciclagem interna de N como uma alternativa a assimilacdo de N novo e com isso economizam em custos
relativos a esta assimilagdo de fonte externa de N. Essa plasticidade no uso dos recursos encontrada nas
espécies secundarias provém um importante mecanismo de particdo desses recursos, particularmente
naquelas que tém em geral sobreposi¢cdo de padrées de uso do recurso (Ashton et al. 2010).

Seguindo esta linha de raciocinio, segundo Smirnoff et al. (1985) as plantas de comunidades naturais, a
menos que estejam fortemente sombreadas, podem estar limitadas mais pela competicdo por nutrientes que
por qualquer outro fator. Os autores afirmam que em situa¢des onde o suprimento energético e de C ndo sdo
limitantes, pequenas diferencas no custo energético entre a assimilacdo de NOs™ pelas raizes ou folhas podem
ter baixo valor seletivo. Portanto ndo é surpreendente que ndo exista uma correlagdo universal entre a
concentracdo de NO3 no ambiente e a assimilacdo deste pelas raizes ou folhas, ou que nem todas as espécies
assimilem este ion em suas folhas. Entretanto, o fato de a assimilacdo deste pelas folhas prevalecer sobre as
raizes sugere que isto leva geralmente a um ganho ou vantagem pela planta que acopla a assimilacdo do NO3’
diretamente a fotossintese.

A reducdo do NO3; em folhas verdes é seguida da reducdo do nitrito e subsequente assimilagdo do amonio
a glutamato, que sdo reacGes essencialmente fotossintéticas (Smirnoff & Stewart 1985). Todas as enzimas da
via, com excessdao da NR estdo situadas nos cloroplastos (Abrol et al. 1983, Wallsgrove et al. 1983). A NR é
citoplasmatica, mas o NADH utilizado na reducdo do NOs é derivado de compostos gerados no transporte de
elétrons durante o processo fotossintético (Abrol et al. 1983). As demais enzimas localizadas nos cloroplastos
(nitrito redutase, glutamina sintetase e glutamato sintase) utilizam ATP e reducdo por ferredoxina, que sao
também geradas pelo transporte de elétrons (Wallsgrove et al. 1983). Desse modo, o NO3;" e o CO, competem
por redutores e pelo ATP (Canvin and Atkins 1974) em condi¢Ges onde a radiacdo incidente na folha ndo é
excessiva.

Plantas que crescem em altitudes elevadas sdo mais suceptiveis a saturacdo pela luz devido a uma
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combinacdo de alta intensidade luminosa e baixas temperaturas. Apenas quando a fotossintese é saturada
pela luz que a planta tera energia suficiente para reduzir NOs™ nas folhas sem competir com o processo
fotossintético por redutores e/ou ATP. Assim, plantas de sombra tém menor vantagem na assimilagdo do NOs
nas folhas devido a limitacdo da fotossintese pela luz, e por isso, podem optar por assimilar esse ion nas raizes
permitindo maior controle na assimilagao de N e C sob o uso limitado da luz (Taiz & Zeiger 2002).

Existem diversos estudos demonstrando que a variagdo da assimilagdo do NOs™ por plantas de sombra esta
diretamente relacionada a intensidade de radiacdo que recebem, de modo que essa assimilacdo aumenta nas
plantas crescidas sem limitacdo de luz (Smirnoff & Stewart 1985), como acontece em plantas das classes
iniciais da sucessao (Pi).

A reacdo de aumento da ANR diante de baixas temperaturas pode ser tempordria de acordo com Vogel &
Dawson (1991), que demonstraram que baixas temperaturas podem levar a um aumento da ANR inicialmente
na folha seguido de redugao desta atividade conforme a atividade da enzima nitrogenase aumenta em plantas
de floresta alpina. Os autores sustentam que apesar de os niveis da ANR em tecidos foliares de plantas
superiores serem normalmente associados ao suprimento de NOs™ aos tecidos (Guerrero et al. 1981), existem
autores que defendem a possibilidade de a NR constitutiva foliar estar mais relacionada primariamente ao
metabolismo dos ureideos do que ao metabolismo do NOs™ in vivo (Li & Gresshoff 1990). Porém, este estudo
utilizou plantas Leguminosae fixadoras de N, e ndo se pode inferir que isso esteja ocorrendo com as plantas
avaliadas neste estudo.

Por outro lado, este aumento da ANR no inverno encontrado nas espécies secundarias na sucessao pode
estar mais relacionado a aclimatagdo ao frio que a competicao por recursos, ou mesmo demanda nutricional.
Cantrel et al. (2011), em estudo com mutantes de Arabidopsis thaliana para a enzima NR, demonstraram
claramente a importancia da NR na producdo de NO como um composto chave na resposta da planta ao
estresse causado por baixas e altas temperaturas, tanto na aclimatacdo quanto na tolerancia.

Existem diversas rotas de producdo de NO, que s3ao essencialmente nitrito-dependentes ou L-Arg-
dependentes, e até o momento, a NR é enzima aparentemente produtora de NO mais estudada, e o NO vem
sendo considerado nas ultimas décadas como uma importante molécula sinalizadora em plantas, e esta
envolvido em multiplos processos fisioldgicos e de desenvolvimento (Zhao et al. 2009, Gupta et al. 2011).

Em relagao ao NO produzido em condigdes de baixas temperaturas, sabe-se que a habilidade das plantas
em lidar com o frio é dependente de respostas adaptativas apropriadas para prevenir os efeitos deletérios de
congelamento das membranas e redugao do metabolismo celular. Assim, a resposta ao frio envolve

remodelamento desse metabolismo, incluindo acimulo de compostos crioprotetores como prolina e agucares
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(Cook et al. 2004, Kaplan et al. 2004). Este remodelamento resulta, pelo menos parcialmente, da expressao e
regulacdo de genes especificos (Cook et al. 2004).

O NO é uma molécula gasosa sinalizadora que conhecidamente participa do desenvolvimento da planta e
das respostas a estresses bidticos (Besson-Bard et al. 2008, Neill et al. 2008), ele é rapidamente produzido
pela planta através da inducdo pelo frio, e participa da regulacdo da sintese de prolina através da acdo que
exerce sobre genes da via de producdo desse aminoacido. Além disso, a fungdo do NO na regulacdo da
formacdo de compostos derivados de lipideos sinalizadores é possivel (Cantrel et al. 2011).

As duas vias que se destacam na producdo dessa molécula em plantas sdo: conversdo de arginina em
citrulina pela suposta enzima NO-sintase ou através da atividade da enzima nitrato redutase, que mostrou ser
a fonte mais importante como demonstrado através do estudo com mutantes de Arabidopsis para o gene da
NR (Zhao et al. 2009, Cantrel et al. 2011). Porém, o NO pode ter diversas origens, dependendo da espécie de
planta e das condicdes de frio, como reportado por outros autores, por exemplo, Shimoda et al. (2005) e
Corpas et al. (2008), em Lotus japonicus e Pisum sativum respectivamente.

Apesar das diferencas de ANR percebidas entre as classes sucessionais, ndo houve diferencas significativas
entre as concentracdes de NOs™ nas folhas das espécies, e os valores médios encontrados neste estudo foram
consideravelmente baixos quando comparados aos encontrados na literatura para outras plantas de floresta
(Schmidt et al. 1998, Aidar et al. 2003, Pereira-Silva 2008, Campos 2009, Silva 2012, Marchiori 2012). Além
disso, ndo se encontrou relacdo entre ANR e a concentracdo de NOs foliar, revelando uma ndo dependéncia
da atividade da enzima NR e a concentragao do substrato na folha. Assim, como ja sugerido por Smirnoff &
Stewart (1985), o acumulo do NOs foliar pode ter funcdo de reserva de N na folha, estando mais relacionado a
fungdes osmoticas intracelulares do que nutricionais, ou também contribuir para se evitar a fotoinibicao.

Vogel & Dawson (1991) também ndo encontraram relacdo entre a ANR e a concentracdo de NOs™ na folha
em estudo realizado com plantas de floresta alpina. Aidar et al. (2003) no estudo de estabelecimento do
modelo de uso de N que o presente trabalho corrobora, encontraram valores de conteddo de NOs foliares na
sua maioria abaixo dos limites de deteccdo, e quando detectados foram maiores que aos encontrados neste
estudo. Schmidt et al. (1998) também observaram baixissimas concentracées de NOs3 foliar em espécies
australianas, que apareceram nas plantas apenas no verdo. Marchiori (2012) encontrou valores muito maiores
gue os mostrados por este estudo, atingindo até 120umol.g'1 e sendo especialmente maiores no verdo em
todas as classes sucessionais.

Segundo Smirnoff et al. (1984), a ANR estd mais relacionada com a concentracdo de NOs3 na seiva do

xilema do que com a concentracdo deste na folha. E quanto ao conteddo de NOs™ sendo transportado na seiva
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do xilema das plantas deste estudo, as espécies Pi foram as que transportaram as maiores quantidades desse
composto, como ja era esperado, indicando o uso preferencial dessa forma de N pelas plantas dessa classe
sucessional. Porém, sua concentragao na seiva foi maior no inverno que no verao, ao contrario do que ocorreu
com a ANR na maioria dessas espécies Pi, o que pode sugerir menor transpira¢do foliar resultando em menor
transporte e maior concentracdo de NO3', ou apenas que durante a estacdo seca e fria estas plantas utilizam o
NOs” como soluto osmético e de reserva, de acordo com o proposto por Smirnoff & Stewart (1985).

No estudo de Aidar et al. (2003), as plantas Pi exibiram maior quantidades de NOs sendo transportado na
seiva do xilema no verdo, porém, a quantidade de outros compostos sendo transportados tanto nas espécies
Pi quanto nas espécies secundarias na sucessdo foi maior no inverno, sendo sugerido pelos autores isso ser
devido a menor taxa transpiracional das plantas caracteristica da estagao mais seca e consequente aumento
da concentracdo dos compostos em uma seiva com menos agua. Schmidt et al. (1998) em estudo com plantas
australianas também encontrou maiores concentracdes de NOs na seiva do xilema em espécies pioneiras, que
também exibiram maiores ANR em suas folhas, e ndo foram encontradas diferencas sazonais nesse transporte
entre a maioria das espécies. Os autores encontraram relacdo direta entre a concentracdo desse ion sendo
transportado na seiva do xilema e as concentracdes do mesmo no solo, o que ndo aconteceu no presente
estudo.

Além disso, a razdo CN foi menor nas espécies Pi, indicando maiores quantidades de N que de C na
estrutura das folhas de modo geral, quando comparadas as espécies St, que se caracterizaram pelas maiores
razdes CN, mostrando investimento maior em C do que em N, o que se explica a maior longevidade foliar nas
plantas dessa classe sucessional. Esse resultado também concorda com o encontrado por Pereira-Silva (2008),
gue incluiu novas informac6es ao modelo proposto por Aidar (2003), ao afirmar que as espécies Pi além de ter
relativamente altas ANR foliar e investirem no transporte de N através do NOs e de Asn, também possuem
uma baixa razdo CN. Do mesmo modo, o trabalho de Silva (2012) mostrou menor razdo CN entre as espécies
Pi com relagdo as St. A autora afirma que o N é o elemento principal para a determinagdo da razdo CN, e
assim, menor razao CN indica alta concentragao de N foliar.

O estudo de Aidar et al. (2003) ja demonstrava uma maior concentracdo de N nas folhas das espécies
pioneiras que diminuiu com o avangar da sucessao florestal, sendo assim essas concentragdes foram menores
nas folhas das espécies tardias. Os autores afirmaram que a elevada concentracdo de N nas folhas impde
maior requerimento de N e consequentemente, quando o N estad disponivel no ambiente, essas plantas
tendem a maximizar sua assimilagao aumentando com isso o conteddo de N. A vantagem desse estilo de vida

rico em N, encontrado principalmente em espécies leguminosas, pode ser vantajosa apenas em certos
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habitats onde os solos sdo relativamente pobres em N, e fatores como dgua e luz ndo sao limitantes.

Outro aspecto proposto pelo modelo de Aidar et al. (2003) considera que o 8°N aumenta no continuo de
sucessdo florestal, sendo menor nas espécies Pi e maior nas St. No presente estudo essa tendéncia foi
verificada apenas em relacdo as duas primeiras classes sucessionais na area de floresta SV. Houve uma
diferenca significativa entre as espécies Pi e Si, com as segundas mostrando maiores valores médios de 8°N
gue as primeiras. Porém, as espécies tardias na sucessao ndo revelaram diferencas significativas em relacdo as
demais. Ainda, considerando a grande diferenca no numero de individuos que compde cada classe, essas
diferencas encontradas entre Pi e Si podem ser devido a diferencas no tamanho das amostras. A vegetacdo em
SV é de uma floresta bastante madura e a area de coleta ndo possui muitas clareiras, e assim, poucas espécies
Pi foram encontradas, deixando a amostra de Pi muito menor que a de Si e St. De qualquer modo, pelo
presente estudo, o 5N n3o mostrou ser um atributo de grande valia na determinacdo das estratégias de uso
de N pelas espécies.

Segundo Pereira-Silva (2008), os compostos nitrogenados de baixo peso molecular encontrados na seiva
do xilema desempenham funcdes de transporte, distribuicdo e armazenamento do N absorvido pela raiz.
Dentre estes, Asn, GIn, Arg e também o NO3" se destacam pelo fato da soma dos atomos de C e N presentes na
composicao de suas moléculas revelarem investimento de razdo CN considerada relativamente elevada para o
transporte de N, ou seja, moléculas ricas em N como as amidas (Asn 21,2%N, GIn 19,2%N) sdo formas mais
utilizadas para transporte de N (Kang & Titus 1980), e a Arg, que tem a menor razdo CN (32,2%N), é a forma
mais utilizada para estoque e reserva de N, mas também Asn e GIn podem ser usadas para este fim. Assim,
entende-se como sendo eficiente o transporte de N feito através do uso desses compostos.

Especificamente os compostos GIn e Asn, unem os metabolismos de C e N, e juntamente com Glu e Asp,
relacionam-se & sintese de compostos nitrogenados envolvidos no metabolismo do NH;". Além disso, sdo
precursores das principais familias de aminoacidos protéicos e de compostos nitrogenados como a clorofila, os
acidos nucléicos e as poliaminas, e por isso sdo fundamentais na exportacdo e distribuicio de N pela planta
(Taiz & Zeiger 2002) além de serem mais estaveis metabolicamente.

Além do uso da Arg como um composto de reserva de N, a presenca desse aminodcido na seiva do xilema
pode estar relacionada ao processo de remobilizacdo de N na estacdo chuvosa (verdao) e ao armazenamento
de N na estacdo mais fria e seca (inverno), o que mostra uma estratégia de reciclagem interna de N. Fato
evidente entre a classe de plantas St, que concentraram mais de 20% do N da composi¢ao da seiva sob a
forma de arginina. Esse comportamento ja era esperado e esta de acordo com os resultados encontrados nos

trabalhos de Aidar et al.(2003), Pereira-Silva (2008) e Campos (2009) para plantas dessa classe sucessional.
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Essa estratégia de armazenamento de N pelas plantas St, pode permitir a manutengao do crescimento no
inverno apesar da menor disponibilidade de dgua e de N no solo, tipicas desse periodo. Além disso, o fato
desse aminodcido ser o principal constituinte da seiva do xilema pode indicar ocorréncia de remobilizagao do
N armazenado, o que ocorre pelo fato deste aminoacido ser bastante solivel quando comparado a Asn e Gln,
gue sdo também muito utilizados no transporte a longa distancia em plantas superiores (Schmidt & Stewart
1998).

As espécies St analisadas tiveram baixo contelddo de NO3™ na seiva e predominio de Asp e Glu além da Arg,
0 que possivelmente estd também relacionado com a reciclagem interna do N nessas plantas e com a
assimilacdo de outra forma de N do solo, podendo ser N inorganico sob a forma de NH," ou N organico
(Stewart et al. 1988).

Uma outra variavel que mostrou ser significativamente diferente entre as espécies Pi e as secundarias na
successao florestal na drea de estudo SV, foi a densidade da madeira (DM), sendo menor nas Pi e maior nas Si
e St, que ndo mostraram diferencas significativas entre elas, ndo havendo também diferencas entre as
estacGes do ano para todas as classes avaliadas. Isso esta de acordo com o ja documentado na literatura e ao
esperado inicialmente.

Plantas intolerantes a sombra tendem a possuir crescimento rapido em areas abertas ou clareiras ou sob
condicdes favoraveis de luminosidade (Laurance et al. 2006, Poorter et al. 2008), elas entram em fase
reprodutiva mais cedo, tendem a produzir mais sementes porém de pequeno porte e rapida dispersdo (Melo
et al. 2006), mostram maiores taxas de mortalidade (Oliveira et al. 2008) caracteristicas de plantas com ciclo
de vida curto, e possuem madeiras com baixa densidade. Ao contrario, as plantas tolerantes a sombra
caracterizam-se por tendéncias opostas e as plantas de tolerancia intermediaria a sombra, tendem a
apresentar caracteristicas também intermediarias entre os dois extremos (Piitz et al. 2011).

Existe uma interrelacdo bem estabelecida entre conducdo de agua, densidade da madeira e altura das
plantas, mas a forca e a direcao dessas relagdes variam consideravelmente entre os estudos, principalmente
devido as diferencas ambientais (Martinez-Cabrera et al. 2011). A eficiéncia na conducdo hidraulica influencia
a transpiracdo e as taxas de fixacdo de C, e consequentemente o crescimento (Tyree 2003, Poorter et al.
2009). O aumento de vasos do xilema juntamente com a diminuicdo de seus calibres, permitem a planta um
aumento na resisténcia a falhas hidrdulicas como a cavitagao por exemplo (Carlquist 1980, Ewers et al. 2007),
e refletem o investimento da planta em suporte mecanico e carbono, bem como a eficiéncia na conducdo
hidrdulica, e esta consequentemente relacionado a caracteristicas da histéria de vida das plantas (Martinez-

Cabrera et al. 2011).
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Assim, maiores densidades da madeira estdo associadas geralmente a menores taxas de crescimento,
maior sobrevivéncia, ciclo de vida longo e estatus sucessional tardio (ter Steege & Hammond 2001, Muller-
Landau 2004, Chave et al. 2009, Poorter et al. 2009), bem como a maior resisténcia a formacdo de embolias
(Hacke et al. 2001).

Por outro lado, a altura da planta determina sua habilidade de competir por luz e se correlaciona com
caracteristicas de ganho de carbono, como AFE, % N foliar e area da copa (Falster & Westoby 2003) e pode ser
positivamente relacionada com caracteristicas da histdria da vida como longevidade e tempo de reproducdo
(Moles et al. 2004, Petit & Hampe 2006).

Alguns estudos porém, tém encontrado tanto rela¢Ges positivas quanto negativas entre altura e densidade
da madeira (Thomas 1996, ter Steege & Hammond 2001, Falster & Westoby 2005a, b, Preston et al. 2006, van
Gelder et al. 2006, Aiba & Nakashizuka 2009), e esses padrdes opostos tem sido explicados por diferengas nas
estratégias ecoldgicas das plantas. Assim, espécies pioneiras que demandam maior luminosidade e tendem a
crescer rapido aumentando temporariamente a competicdo por recursos, sdo caracterizadas por madeira
menos densa que aquelas da mesma classe sucessional de ciclo de vida relativamente maior. Ja entre as
espécies mais tolerantes a sombra, as de menor porte tendem a ser mecanicamente mais fortes, permitindo
maior resisténcia a possiveis danos causados pela queda das arvores maiores (Gartner 1989, Putz & Brokaw
1989), enquanto que nestas, uma menor densidade da madeira esta associada a maiores taxas de crescimento
(Falster & Westoby 2005a, van Gelder et al. 2006).

Segundo Martinez-Cabrera et al. (2011) devido a forma de crescimento e a altura necessaria ao suporte
mecanico das plantas de porte arbdreo, existe uma forte relacdo entre o ambiente e a DM, que sugere que a
eficiéncia no crescimento em altura depende de uma coordenacdo entre a capacidade de conducdo e
allocacdo para suporte mecanico. Além disso, os autores sustentam a hipdtese de que plantas crescidas em
ambientes mais frios, secos ou escuros possuem maiores DMs.

Pode-se afirmar que os resultados obtidos no presente estudo sustentam a hipétese de que plantas
tolerantes a sombra e tardias na sucessdo florestal possuem madeiras mais densas, estas também se
caracterizam por possuirem ciclos de vida mais longo e maior altura em relacdo as plantas de espécies
pioneiras ou colonizadoras de clareiras. Considerando este atributo (DM) e o uso de N especificamente,
observou-se que as espécies secundarias na sucessao, além de maiores DMs apresentaram maior razdo CN
foliar e menores NRA e %N-NO3™ sendo transportado na seiva do xilema, elementos que ajudam a compor a
estratégia mais conservativa no uso do recurso N adotada por estas espécies, mostrando que estas plantas

investem mais em estrutura (carbono na folha e maior DM), possibilitando maior longevidade, e economizam
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na utilizacdo de N através do uso de compostos mais eficientes no transporte de N, como arginina por
exemplo, e assimilam formas mais baratas de N inorganico que ndo o NOs', que imp&e maior custo energético

na sua assimilacdo direta.

6.2. Floresta Subtropical Umida do Parque Nacional de Lamington (LAM)

6.2.1. Andlise de ordenagéo — LAM

A andlise de ordenagdo dos resultados obtidos no verdao em LAM (Figura 22) teve 56,39% da variancia
explicada, e mostrou uma tendéncia a separacdo entre as classes sucessionais, mais especificamente, das
espécies Pi e as demais classes (St e Si) com relagdo ao primeiro eixo da PCA. Nota-se uma separagdao mais
clara das espécies Si com relacdo as Pi, e as espécies St mostram uma heterogeneidade no comportamento
com relagdo ao uso de N, hora apresentando-se semelhante as Pi (principalmente quanto ao transporte de
%NAsn), hora mais similar as espécies Si (dado as variaveis razdao CN, %NNOs e %NArg). Porém, de modo geral,
existe maior proximidade das espécies Si as espécies St.

Os parametros %NArg e %NNO3 sdo os que melhor descrevem a ordenagdo das Si com relagdo ao eixo 2.
Os parametros que melhor descrevem as espécies St sdo razdo CN com relacdo ao eixo 1, %NGIn e %NNO;
com relago ao eixo 2. A ordenagio das espécies Pi pode ser explicada pelos parametros ANR, %N e 8°N em
relagao ao eixo 1 e %NAsn com relagdo ao eixo 2.

A andlise de ordenagdo para o inverno (Figura 23), que tem 56,39% da variancia explicada, confirma a
mesma tendéncia verificada no verdo, porém com separacdao mais definida entre as espécies Pi e Si com
relacdo ao primeiro eixo da PCA, e as espécies St novamente, mostraram comportamento mais heterogéneo
entre elas com relacdo as outras classes. As varidveis que melhor descrevem as espécies Pi foram ANR, %N,
8N, NO; folha e %NGIn com relacdo ao eixo 1. As varidveis que melhor descrevem as espécies Si foram
%NNO3; com relacdo ao eixo 2, razdo CN, %NAsp e %NArg com relacdo ao eixo 1. E como varidveis mais
importantes na determinacdo da posi¢cdo das espécies St na PCA, se destacam a razdao CN em relagdo ao eixo

1, %NNOs em relacdo ao eixo 2.
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Figura 22. Ordenacdo (PCA) das 24 espécies estudadas em LAM, e suas diferentes estratégias de regeneracdo (Si, St e Pi), baseada nos valores de 11 varidveis
avaliadas no verdo, sendo: %N — % de N foliar total, CN — razdo carbono/nitrogénio foliar, ANR — atividade da enzima nitrato redutase, NO; folha — concentracdo
de nitrato foliar, 8 °N — abundancia natural do isétopo *°N foliar e %NXxx — % do composto relativamente a % total de N na seiva, onde Xxx = Arg — arginina, Asn
— asparagina, Asp — acido aspartico, GIn — glutamina, Glu — glutamato, NO3 — nitrato. Os cddigos das espécies estdo representados na Tabela 2.
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Figura 23. Ordenacdo (PCA) das 24 espécies estudadas em LAM, e suas diferentes estratégias de regeneracdo (Si, St e Pi), baseada nos valores de 11 variaveis
avaliadas no inverno, sendo: %N — % de N foliar total, CN — razdo carbono/nitrogénio foliar, ANR — atividade da enzima nitrato redutase, NO; folha —
concentrag3o de nitrato foliar, 8 >N — abundancia natural do isétopo °N foliar e %NXxx — % do composto relativamente a % total de N na seiva, onde Xxx = Arg
— arginina, Asn — asparagina, Asp — acido aspartico, Gln — glutamina, Glu — glutamato, NO3 — nitrato. Os cédigos das espécies estdo representados na Tabela 2.
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6.2.2. Atividade da enzima nitrato redutase (ANR)

A andlise dos dados médios de ANR para LAM (Figura 24), realizada através de ANOVA de dois fatores,
apontou diferengas significativas entre as classes sucessionais (F,,s3 = 6,879; p << 0,001). Nao houve diferengas
entre as estacdes do ano e na interacao entre os fatores. Essas diferencas sdo devido a maior ANR observada
nas Pi que nas demais classes, como confirmado por teste de Tukey a posteriori.

Apesar de ndo haver estatisticamente diferencas significativas entre as estacdes do ano, existe uma
tendéncia da ANR média ser maior no inverno que no verdo para as espécies Si (inverno = 29,82 pkat.g'1 MF;
verdo = 16,30 pkat.g™ MF) e St (inverno = 32,09 pkat.g™* MF; verdo = 6,63 pkat.g™ MF), e o contrério ocorre nas
espécies Pi (inverno = 338,07 pkat.g” MF; verdo = 414,76 pkat.g"” MF). Para mais detalhes, ver valores

numeéricos por espécie na Tabela A2 (ANEXO 2).
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Figura 24. Atividade da enzima nitrato redutase foliar (ANR — pkat.g™* MF) nas
classes sucessionais das 24 espécies estudadas na Floresta Subtropical Umida
do Parque Nacional de Lamington (LAM), Queensland (QLD) — Australia, em
duas estacoes do ano (verdo e inverno). Onde, Pi = pioneira, Si = secundaria
inicial, St = secunddria tardia. As barras representam o desvio padrdo. Foram
consideradas diferencas significativas para p<0,05 (*).
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6.2.3. Concentragdo de NOs na folha (NOs folha)
A analise dos dados médios de concentracdo de NO3™ na folha para LAM (Figura 25), realizada através de

ANOVA de dois fatores, ndo evidenciou diferencas significativas entre as classes sucessionais, estacées do ano,

ou na interagdo entre estes fatores. Para mais detalhes, ver valores numéricos por espécie na Tabela A2

(ANEXO 2).

o
N

L L

inverno verao

NOs folha (,,Lmol.g'1 MF)
o o
o =
|

inverno

verao inverno verao

Pi Si St

Figura 25. Concentracdo de NOs foliar (NO3 folha — umol.g"1 MF) nas classes
sucessionais das 24 espécies estudadas na Floresta Subtropical Umida do
Parque Nacional de Lamington (LAM), Queensland (QLD) — Australia, em duas
estacOes do ano (verdo e inverno). Onde, Pi = pioneira, Si = secundaria inicial,
St = secunddria tardia. As barras representam o desvio padrdo. As diferencas

encontradas ndo foram significativas.

6.2.4. Conteudo de NO;s na seiva do xilema (%N-NOs’)

A andlise de variancia das porcentagens médias de conteudo de N sob a forma de NO3™ na seiva do xilema
(Figura 26) das plantas estudadas em LAM mostrou que existem diferencas significativas entre as classes
sucessionais (F,,83=30,047; p<<0,001) e entre as esta¢des do ano (F;ss= 16,002; p < 0,001). O teste de Tukey a
posteriori identificou a separacao de Pi das demais classes, por possuir o maior valor de conteddo de NO3
sendo transportado na seiva do xilema, sendo maior que o dobro encontrado nas espécies das outras classes
sucessionais.

As diferencas entre as estacdes do ano evidenciaram que as espécies transportam mais NO3™ durante o

inverno que durante o verdao, em todas as classes sucessionais estudadas.
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Figura 26. Conteudo de N sob a forma de NO3™ na seiva do xilema (N-NO3™ — %)
nas classes sucessionais das 24 espécies estudadas na Floresta Subtropical
Umida do Parque Nacional de Lamington (LAM), Queensland (QLD) — Austrélia,
em duas estagbes do ano (verdo e inverno). Onde, Pi = pioneira, Si =
secundaria inicial, St = secundaria tardia. As barras representam o desvio
padrdo. Foram consideradas diferencas significativas para p<0,05 (*).

6.2.5. Composigcdo de aminodcidos na seiva do xilema

As analises de variancia das porcentagens médias da composicdo de aminodcidos na seiva do xilema
(Figura 27) das plantas estudadas em LAM mostraram que existem diferengas significativas entre as classes
sucessionais com relagdo a N-Arg (F,,85 = 9,879; p < 0,001) e N-Glu (F,,85 = 4,509; p = 0,014), e entre as estacles
do ano com relagdo a N-Asp (F18s = 4,778; p = 0,031), N-GIn (F,,85 = 4,778; p = 0,038) e N-Glu (F1 83 =4,203; p =
0,043). A% de N sob a forma de NO3 foi representada novamente na Figura 27 a titulo de comparag¢do com os
demais compostos da seiva, estando este detalhado especificamente no item anterior. Ndo foram
encontradas diferengas significativas na interagdao entre os dois fatores considerados com relagdo a
composi¢ao de aminodcidos e NO3™ na seiva do xilema.

De modo geral, as espécies Pi foram caracterizadas pelo transporte de N na seixa do xilema através de
NOs e Asn, as espécies Si transportaram principalmente Asn, Arg e GIn, enquanto que as espécies St se

destacaram no transporte de Arg e Asn, sendo também importantes o NOs e Asp no inverno e Gln no verao.
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Figura 27. Teor de N na forma de aminodcidos e NO3™ na seiva do xilema (%) nas
classes sucessionais das 24 espécies estudadas na Floresta Subtropical Umida do
Parque Nacional de Lamington (LAM), Queensland (QLD) — Austrdlia, em duas
estacdes do ano (verdo e inverno). Onde, Pi = pioneira, Si = secundaria inicial, St =
secundaria tardia, N-nome do composto = % do composto relativo a % total de N
na seiva, Arg = arginina, Asn = asparagina, Asp = acido aspartico, GIn = glutamina,
Glu = glutamato, NO3 = nitrato, outros aa = soma dos outros 20 aminoacidos.

6.2.6. Razdo Carbono/Nitrogénio na folha (CN)

A andlise de variancia da razdao CN (Figura 28) das plantas estudadas em LAM mostrou que existem
diferengas significativas entre as classes sucessionais (F,gs = 13,582; p << 0,001). O teste de Tukey a posteriori
identificou a separacdo entre Pi e as demais classes Si e St. Assim, Pi caracterizaram-se pelos menores valores
de razdo CN na folha (média 18,29), Si e St evidenciaram os maiores valores (31,61 e 30,40 respectivamente).

Nao houve diferengas significativas entre as estagdes do ano ou na interagao entre os dois fatores.
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Figura 28. Razdo carbono/nitrogénio foliar (CN) nas classes sucessionais das
24 espécies estudadas na Floresta Subtropical Umida do Parque Nacional de
Lamington (LAM), Queensland (QLD) — Austrdlia, em duas estacdes do ano
(verdo e inverno). Onde, Pi = pioneira, Si = secundaria inicial, St = secundaria
tardia. As barras representam o desvio padrdao. Foram consideradas
diferencas significativas para p<0,05 (*).

6.2.7. Isétopo estdvel *°N na folha (5°N)
A andlise de variancia do isGtopo estavel >N na folha (8"°N — %o, Figura 29) nas plantas estudadas em LAM

mostrou que existem diferengas significativas entre as classes sucessionais (F,,8s = 57,728; p << 0,001).
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Figura 29. Abundancia natural do isétopo estavel °N foliar (5"°N — %o) nas
classes sucessionais das 24 espécies estudadas na Floresta Subtropical Umida
do Parque Nacional de Lamington (LAM), Queensland (QLD) — Australia, em
duas estacOes do ano (verdo e inverno). Onde, Pi = pioneira, Si = secundaria
inicial, St = secunddria tardia. As barras representam o desvio padrdo.Foram
consideradas diferencas significativas para p<0,05 (*).
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O teste de Tukey a posteriori identificou a diferenga entre Pi (média de 5,99%o) e as demais classes Si e St,
com valores médios de 1,59%0 e 1,10%0 respectivamente. Ndo houve diferencas significativas entre as

estacOes do ano ou na interacdo entre os dois fatores.

6.2.8. Area foliar especifica (AFE)

A andlise de varidancia da AFE (Figura 30) das plantas estudadas em LAM evidenciou diferencas
significativas entre as classes sucessionais (F,ss = 10,584; p << 0,001). Nao houve diferencas significativas
entre as estacdes do ano, ou na interacdo entre os fatores avaliados.

O teste de Tukey a posteriori mostrou que as espécies Pi, que obtivem média de 126,61 cm®.g™" no verdo e
118,74 cm®.g™ no inverno, n3o s3o diferentes estatisticamente das demais classes. Ja as espécies Si (médias de
101,47 cm®.g™ no verdo e 105,46 cm>.g™* no inverno) foram diferentes das espécies St (médias de 64,53 cm*.g™

no verao e 87,68 cmz.g'1 no inverno), sendo as primeiras maiores que as segundas.
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Figura 30. Area foliar especifica (AFE — cm?.g™" MS) nas classes sucessionais das
24 espécies estudadas na Floresta Subtropical Umida do Parque Nacional de
Lamington (LAM), Queensland (QLD) — Australia, em duas estacdes do ano
(verdo e inverno). Onde, Pi = pioneira, Si = secundaria inicial, St = secundaria
tardia. As barras representam o desvio padrao. Foram consideradas diferencas
significativas para p<0,05 (*).

6.2.9. Densidade da madeira (DM)

A analise de variancia da DM (Figura 31) nas classes sucessionais das plantas estudadas em LAM mostrou
que existem diferencgas significativas entre as classes sucessionais (F, gs = 4,125; p = 0,019). O teste de Tukey a

posteriori identificou a separagao entre as espécies dos dois extremos da sucessao, Pi e St, com médias de
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0,172 g.cm'3 e 0,287 g.cm'3 respectivamente. As espécies Si ndo sao significativamente diferentes das demais
classes (média de 0,216 g.cm™). N3o houve diferencas significativas entre as estacdes do ano ou na interacdo

entre os dois fatores considerados.
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Figura 31. Densidade da madeira (DM — g.cm'3) nas classes sucessionais das 24
espécies estudadas na Floresta Subtropical Umida do Parque Nacional de
Lamington (LAM), Queensland (QLD) — Australia, em duas esta¢des do ano
(verdo e inverno). Onde, Pi = pioneira, Si = secundaria inicial, St = secundaria
tardia. As barras representam o desvio padrao. Foram consideradas diferencas
significativas para p<0,05 (*).

6.2.10. Ocorréncia de simbiose radicular e colonizagdo por micorrizas (MIC)

A avaliacdo das 20 amostras de raizes no solo da area de coleta em LAM nas duas esta¢Ges do ano (Tabela
5) mostrou que a porcentagem média de colonizagdo radicular total (CRT) bem como a colonizagdo por
micorriza arbuscular (CA) ndo se alteraram com as estacGes do ano. Ndo foi observada a ocorréncia de

simbiose radicular nas raizes encontradas.

Tabela 5. Colonizacdo radicular total (CRT — %) e
colonizacdo radicular por micorriza arbuscular (CA
— %) médias, das amostras de raiz em solo retirado
da Floresta Subtropical Umida do Parque Nacional
de Lamington (LAM), Queensland (QLD) — Australia,
em duas estacOes do ano (verdo e inverno). Desvio
padrdo entre paréntesis.

verao inverno
CRT 61,69 (22,53) 60,12 (20,38)
CA 22,28 (12,37) 24,21 (13,66)
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6.2.11. Disponibilidade de NO3 e NH;" no solo
As medidas de disponibilidade de NO3™ no solo de LAM (Figura 32), estimadas através do uso de resinas de

troca i6nica, mostraram grande variabilidade entre os pontos de coleta. O ion amdnio (NH,") ndo foi detectato

em ambas as estacdes do ano, por isso ndo esta representado na Figura.

Quanto a presenca de NO3 nas resinas de troca ibnica, esta nao foi verificada em todos os pontos de

coleta, e mostrou-se maior que 10 ug.g‘1 em apenas um deles, evidenciando baixas concentra¢des de NOs', de

modo geral, no solo de LAM.

A média geral de NOs foi de 0,19 pg.g'1 para o verdao e 1,08 ug.g'l para o inverno, mostrando uma

tendéncia a maior quantidade de NOs no inverno.
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Figura 32. Disponibilidade de nitrato (NO3 - ug.g'l) no solo da Floresta
Subtropical Umida do Parque Nacional de Lamington (LAM), Queensland
(QLD) — Australia, em duas estacGes do ano (verdo e inverno). As barras

representam o desvio padrao.

6.2.12. Discussdo LAM — O Modelo de uso de N em uma Floresta Subtropical Australiana

As analises de ordenagdo aplicadas as espécies arbdreas selecionadas para o estudo na area de Floresta
Subtropical Montana LAM, nas duas estacdes do ano (verdo e inverno), apontaram uma separacao entre as
classes sucessionais, mostrando haver maiores diferencas entre as estratégias utilizadas pelas plantas das
espécies da classe Pi e as demais classes (Si e St), que entre estas ultimas no que se refere a aquisicao,
assimilacdo, transporte e armazenamento do N disponivel no ambiente.

De acordo com o grau de influéncia das varidveis sobre a componente, foi possivel observar que nas

espécies Pi estudadas em LAM a importancia da ANR potencial também é evidente, bem como da %N foliar,
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8N e o contetdo de NO; sendo transportado na seiva do xilema. A alta atividade de nitrato redutase para
espécies pioneiras ja foi observada em diversos estudos ja citados anteriormente (Stewart et al. 1988, 1990,
1992, Aidar et al. 2003, Pereira-Silva 2008, Campos 2009, Silva 2012) bem como nas plantas da area de
floresta SV deste estudo, sugerindo maior disponibilidade desse ion no solo sob as plantas dessa classe
sucessional (Stewart et al. 1988), e confirmando que nos estdgios iniciais da sucessdo florestal os ions NO3™ sdo
as formas de N disponivel para as plantas, também de acordo com o encontrado para outras florestas
Australianas, por Stewart et al. (1988, 1990), e por Aidar et al. (2003), Pereira-Silva (2008), Campos (2009),
Silva (2012) e Marchiori (2012) em florestas brasileiras pertencentes ao dominio Atlantico.

No outro extremo, observou-se que as espécies tardias St de LAM, que representam o grupo oposto da
sucessdo ecoldgica, quanto a estratégia de uso de N investiram mais na aquisicdo e assimilacdo de outras
formas de N que n3o NOj, possivelmente NH4', e transportam preferencialmente arginina (Arg) na seiva do
xilema, tanto no verao quanto no inverno. Do mesmo modo, esse resultado concorda com o encontrado para
as plantas St da floresta SV no presente estudo, e para espécies tardias na sucessado florestal por Stewart et al.
(1988, 1990) em plantas de duas florestas Australianas, incluindo a area de estudo LAM, e com o encontrado
nos estudos com plantas de florestas no Brasil, por Aidar et al. (2003), Pereira-Silva (2008), Campos (2009),
Silva (2012) e Marchiori (2012), sugerindo o uso de uma estratégia ecoldgica mais conservativa em relacdo as
espécies Pi.

Quanto as espécies secundarias iniciais Si de LAM, estas se mostraram similares no comportamento as
espécies St, e se caracterizaram principalmente pelo transporte de Arg e Asp na seiva do xilema.

De modo geral, as tendéncias mostradas pelas espécies de LAM referentes as estratégias no uso de N
observadas nas diferentes classes sucessionais acompanham as ja observadas em SV, e assim, confirmam o
modelo sugerido por Aidar et al. (2003) que propde a existéncia de um continuo de estratégias de uso de N
entre as plantas de uma Floresta Ombroéfila Densa Submontana ao sul do estado de S3ao Paulo. E desse modo,
o presente estudo em area de floresta na Australia, amplia ainda mais a abrangéncia desse modelo de uso de
N, incluindo as plantas dessa Floresta Subtropical Montana e adicionando ao modelo uma abrangéncia
Intercontinental.

No estudo de Stewart et al. (1990), realizado em oito comunidades de floresta na Austrdlia, algumas delas
préoximas a area do presente estudo, foi observado o mesmo continuo de estratégias em relagdo a atividade
da enzima nitrato redutase, que foram pelos autores relacionadas diretamente a AFE, conteddo de agua,
qguantidade de N foliar total e conteldo de clorofila. Similarmente a esses resultados, as variacées na AFE das

espécies de LAM, também revelaram diferencas significativas entre as classes sucessionais Si e St, de modo
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que essa varidvel mostrou-se diminuir conforme a sucessao avanga. Os autores assumem que conforme o
potencial fotossintético aumenta (como sugerido pelo aumento no conteldo de clorofila observado), ha
paralelamente um aumento tanto na AFE quanto na %N foliar, e com estes também aumenta a ANR. Isso ja
havia sido demonstrado em diversas outras comunidades de plantas tanto de clima tropical quanto
mediterraneo (Field et al. 1983, Medina 1986, Mooney et al. 1978, Field & Mooney 1986). Em recente estudo
com mutantes de Arabidopsis, foi demonstrado que a distribuicdo do NO3™ nas folhas influencia da expansao
destas, e que essa distribuicao é regulada por um gene localizado no peciolo foliar (Wang et al. 2012).

Nas espécies Pi de LAM, apesar de se observar uma tendéncia geral a maiores médias de AFE, estas ndo se
mostraram significativamente diferente das demais classes, porém sua média geral, no verdo e no inverno
respectivamente, (126,61 cmz.g"l, 118,74 cmz.g"l) esta mais proxima a das espécies Si (101,47 cmz.g'l, 105,46
cm?.g™) que das St (64,53 cm®.g™?, 87,68 cm®.g™).

Da mesma forma que aconteceu com as plantas em SV, a maioria das plantas de LAM apresentou valores
de ANR de baixa a média, considerando o valor de 200 pkat.g™ MF como sendo atividade média de assimilagdo
de NOs foliar, como proposto por Stewart et al. (1992). O que também é similar ao encontrado por Pereira-
Silva (2008), que relaciona essa baixa atividade com as caracteristicas oligotréficas do solo, como a escassez de
NO; e de NH,', elevada acidez, pouca reatividade na matéria organica e baixas atividades orgénicas e
bioldgicas, que indisponibilizam os nutrientes. E no caso dos solos de LAM, também se encontrou baixa
concentracdo desses ions, menores ainda que as encontradas em SV.

Stewart et al. (1998) em estudo em outra regido da floresta de LAM a 300m de altitude, encontrou
atividades de NR ainda menores que as mostradas por este estudo, segundo os autores, 90% das espécies
tiveram ANR menor que 100 pkat.g'1 MF e em 55% delas isso foi menor que 25 pkat.g'l MF. As Unicas espécies
que ultrapassaram esses valores foram as pioneiras, que tiveram 80% delas ultrapassando os 250 pkat.g™ MF
e algumas, como Solanum spp. e Trema aspera, alcancando os 2000 pkat.g™ MF.

J4 as espécies tardias na sucessdao do presente estudo foram caracterizadas pelas menores ANR (< 100
pkat.g MF) em ambas as estacbes avaliadas, resultados também semelhantes aos encontrados em SV, e no
geral menores que o encontrado em outros estudos: Stewart et al. (1988, 1990, 1992, 1993), Schmidt et al.
(1998), Aidar et al. (2003), Pereira-Silva (2008), Campos (2009), Silva (2012) e Marchiori (2012).

Acompanhando o comportamento das espécies estudadas em SV, as plantas em LAM também
evidenciaram maiores ANR na classe das pioneiras, porém no geral essa atividade foi maior que as das plantas
de SV. A maior atividade no verdo nas plantas Pi foi mantida, porém em menor escala de diferenga. Assim,

sugere-se que para esta classe sucessional, a ANR diminuiu no inverno devido a queda da temperatura e
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diminui¢ao das chuvas, e se manteve alta no verao juntamente com o aumento do comprimento do dia e
maior intensidade luminosa (Stewart et al. 1990).

Em particular a espécie Pi Polyscias elegans obteve ANR ainda maior que a apresentada pela mesma
espécie no estudo de Stewart et al. (1988), enquanto que Trema aspera e Solanum aviculare mostraram
menores atividades no presente estudo. A primeira espécie citada aqui, porém, quando observada
individualmente teve maior ANR no inverno que no verdo (ver ANEXO 2), comportamento este similar ao
encontrado para espécies secundarias de SV.

Em LAM, as plantas parecem ser menos afetadas pela sazonalidade no que se refere ao uso de N, pois a
Unica variavel que apresentou diferencas significativas entre as esta¢cdes do ano para todas as classes
sucessionais estudadas foi a %NO3™ na seiva do xilema, que foi menor no verao, revelando que as plantas de
LAM transportam mais NOs na estacdao mais seca, o inverno, em adicdo ao que ocorre com ANR que se
mostrou maior na estacdo seca na maioria das espécies, apesar desse resultado ndo ser significativamente
diferente quando considerado em termos médios entre os grupos sucessionais.

De acordo com a discussao feita anteriormente diante desse resultado entre as espécies da area de estudo
SV, sugere-se que este aumento da ANR no inverno estd mais relacionado a aclimatacdao ao frio que a
competicdo por recursos, ou mesmo demanda nutricional, e no caso das espécies de LAM, isso foi
acompanhado de um aumento no transporte de NO3™ na seiva. Assim, a ANR nessa época do ano estaria mais
comprometida com a producdo de NO em resposta da planta ao estresse causado por baixas temperaturas,
como sugerido por Cantrel et al. (2011), que no caso de LAM parece ter sido acompanhada da retranslocacdo
do NOs; como molécula sinalizadora.

O ion NO;3; é conhecido por funcionar como molécula sinalizadora que regula a expressdo génica,
arquitetura das raizes, expensdo foliar, dorméncia das sementes e floracdao (Krouk et al. 2010). Uma vez
dentro da planta, o NO3 pode ser estocado nos vacuolos ou assimilado em amoénio para sintese de
aminodcidos, e a translocacdo deste das raizes para os galhos tem como primeiro passo a entrada nos vasos
do xilema, e estudos demonstram que este influxo é maior quanto mais acido é o pH da solucdo externa e que
existe uma interdependéncia desse movimento com as concentracdes de P (Wang et al. 2012).

A aparentemente menor influéncia da sazonalidade quanto ao uso de N pelas plantas dessa floresta em
LAM pode ser devido a sua localizacdo em menor latitude que a floresta SV, de modo que apesar de
possuirem uma mesma altitude, o fato de LAM estar mais abaixo dos trépicos que SV, sugere maior
aclimatagdo ao ambiente pelas espécies dessa floresta australiana, que estao aparentemente mais adaptadas

a sazonalidade existente. Marcadamente também se pode observar nos dados de clima das duas florestas,
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apresentados no item Material e Métodos, que existe menor variagdo tanto no regime de chuvas quanto nas
temperaturas da floresta australiana no ano avaliado, ao contrario do que ocorreu em SV, que revelou um
inverno muito mais frio que o de LAM no ano de coleta.

Nesse sentido, o uso de N pelas plantas da floresta de LAM confirma as evidéncias ja encontradas nas
plantas de SV, com espécies tardias reciclando mais o N interno (como sugerido pelo transporte de Arg, de
acordo com Schmidt & Stewart 1998, Pereira-Silva 2008), mostrando-se mais plasticas em rela¢cdo ao uso
desse recurso (Ashton et al. 2010) e transportando N de forma mais eficiente, e com espécies pioneiras
reduzindo e transportando NO3s’, estando de acordo com os resultados encontrados em SV e com os estudos
de Stewart et al. (1988, 1990, 1992, 1993), Schmidt et al. (1998), Aidar et al. (2003), Pereira-Silva (2008),
Campos (2009), Silva (2012) e Marchiori (2012).

De fato, similar ao que foi encontrado nas plantas de SV, em LAM, ndo houve diferencas significativas
entre as concentracdes de NO3™ nas folhas das espécies, e os valores médios encontrados neste estudo foram
baixos quando comparados aos encontrados na literatura (Schmidt et al. 1998, Aidar et al. 2003, Pereira-Silva
2008, Campos 2009, Silva 2012, Marchiori 2012). Além disso, ndo houve relacdo positiva entre ANR e NOs
foliar, mostrando ndo haver dependéncia da ANR com a concentra¢do do substrato na folha (Vogel & Dawson
1991) e sugerindo que o acumulo do NOs foliar tem fungao de reserva, estando mais relacionado a fungdes
osmoticas intracelulares do que nutricionais (Smirnoff & Stewart 1985). Em adi¢do, a razdao CN também foi
menor nas espécies Pi, mostrando maior investimento destas em N que em C, ao contrario do que fazem as
espécies secundarias, que investem mais em estrutura para manter a maior longevidade (Pereira-Silva 2008,
Silva 2012).

Em relacdo ao 8N, as espécies de LAM mostraram uma queda na assinatura isotdpica nas classes
secundarias da sucessdo, ao contrdrio do proposto pelo modelo de Aidar et al. (2003), que considera que o
8N aumenta no continuo de sucess3o florestal. Quando se comparou esse resultado com o encontrado nas
plantas de SV, que mostraram menores valores nas espécies da classe Pi, ndao foi possivel relacionar esses
dados com os demais e sugeriu-se novamente que essa varidvel ndo é muito importante na determinacao de
padroes relacionados as estratégias de uso de N pelas espécies.

Ainda similarmente ao encontrado para as plantas em SV, em LAM a densidade da madeira (DM)
aumentou com o avango da sucessao florestal, com as espécies Pi mostrando os menores valores e as St os
maiores, enquanto que as espécies Si obtiveram valores intermediarios. Assim, esses resultados confirmaram
0 ja observado por outros estudos na literatura, de que plantas iniciais na sucessdo e com ciclo de vida curto

possuem madeiras de baixa densidade, ao contrario das plantas tolerantes a sombra ou de estdagio sucessional
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tardio e ciclo de vida longo, que se caracterizam por tendéncias opostas, e plantas de tolerancia intermediaria
a sombra, tendem a apresentar caracteristicas também intermediarias entre os dois extremos (ter Steege &
Hammond 2001, Muller-Landau 2004, Chave et al. 2009, Poorter et al. 2009, Putz et al. 2011).
Consequentemente, a maior DM das espécies tardias na sucessdo possibilita maiores alturas em suas
plantas, maior vantagem competitiva por luz, mais ganho de C, maiores longevidade e tempo de reproducao
(Falster & Westoby 2003, Moles et al. 2004, Petit & Hampe 2006), e concordam com os resultados
encontrados em SV, sugerindo que as plantas destas espécies, juntamente com maior razdo CN foliar e
menores NRA e %N-NOs sendo transportado na seiva do xilema, sustentam uma estratégia mais conservativa
no uso do recurso N em relacdo as espécies iniciais na sucessdo, possibilitando as primeiras maior
longevidade, e economia na utilizagao de N em relagao as segundas, que tém maior custo energético no uso
de N com sua estratégia menos conservativa, compensada geralmente por maiores taxas fotossintéticas e

menor tempo de reprodugao.

6.3. Cerrado sensu stricto do Parque Estadual de Vassununga, Gleba Pé-de-gigante (PDG)

6.3.1. Andlise de ordenagdo — PDG

A andlise de ordenagdo dos resultados obtidos no verdao no PDG (Figura 33) teve 48,33% da variancia
explicada, e ndo mostrou uma clara distin¢cdo entre as classes fenolégicas das espécies.

Porém, a PCA evidencia a separacdo das espécies pertencentes a familia Leguminosae (Dim, Mac, Bau,
Plat, And, Ana, Cop, Plathy, Dip, Dal, Hymm, Hyms) que juntamente a outras cinco espécies (Fic, Oco, Toc, Xyl
e Byr) restringem-se ao lado direito do eixo 1. A localizagdo dessas espécies na PCA pode ser mais bem
explicada pelas seguintes varidveis: %NAsn e %N em relacdo ao eixo 1, e %NAsp e NOs folha com relagdo ao
eixo 2. Esse grupo de espécies foi didaticamente denominado de “TrASN” ou “spp transportadoras de
asparagina”. A andlise feita a posteriori p6de constatar que este grupo possui em comum uma preferéncia
pelo transporte de Asn e Glu na seiva do xilema, além de Arg, com esta sendo menos importante que as
primeiras.

Por outro lado, puderam-se verificar outras duas tendéncias de separacdo distintas: a das espécies
definidas pelo uso de Arg (“TrARG” ou “spp transportadoras de arginina”), que inclui todas as espécies
pertencentes a familia Myrtaceae — Myrb, Myrl, Eug, Cam — além de Qua — Vochysiaceae — e Rou —
Proteaceae, que estdo no quadrante de valores negativos para os eixos 1 e 2, e que contam com razao CN,

%NGIn e %NNO3 como variaveis importantes na sua definicao; e o “TrGLN” ou das “spp transportadoras de
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glutamina”, que incluem Ann, Sch, Asp e Vir, e s3o melhor explicadas por ANR, %NGlu, 8"°N com relacdo ao
eixo 2, e razdo CN, %NGIn e %NNOs; com relacdo ao eixo 1. Nota-se que estas ultimas, como verificado em
andlise a posteriori, ttm em comum alta ANR, maiores AFE (média de 18,32 cm®.g™) quando comparadas as
médias dos demais grupos (9,43 para o TrASN e 9,22 para o TrARG), menores DM e a concentracdo de NO3
sendo transportado na seiva do xilema bem maior que nos outros dois grupos observados.

Esses padrbes observados para a PCA no verdo sdo também validos para a ordenacgdo feita com os dados
do inverno (Figura 34), que teve 42,89% da variancia explicada. A diferenga do verdo para o inverno estd na
importancia das variaveis na definicdo da localizacdo das espécies na ordenagdo. Assim, no inverno, o grupo
TrASN é definido por %NAsn e %NAsp com relacdo ao eixo 1, e razdo CN em relacdo ao eixo 2; o grupo TrARG
é definido ndo apenas pela %NArg, mas também pela %N e %NGIn com relagdo ao eixo 1 e %N e %NGIn com
relacdo ao eixo 2; e o grupo TrGLN é definido por %NGIn, %NArg e %N com relacdo ao eixo 1, e razao CN,

%NGIn, %NNO3 e ANR com relagdo ao eixo 2.
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Figura 33. Ordenacdo (PCA) das 27 espécies estudadas no PDG, e suas classes fenolégicas (D, S e P), baseada nos valores de 11 varidveis avaliadas no verdo,
sendo: %N — % de N foliar total, CN — razdo carbono/nitrogénio foliar, ANR — atividade da enzima nitrato redutase, NO; folha — concentracdo de nitrato foliar,
8 °N — abundancia natural do isétopo N foliar e %NXxx — % do composto relativamente a % total de N na seiva, onde Xxx = Arg — arginina, Asn — asparagina,
Asp — 4cido aspartico, GIn — glutamina, Glu — glutamato, NO3 — nitrato. Os cédigos das espécies estdo representados na Tabela 3.
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Figura 34. Ordenacdo (PCA) das 27 espécies estudadas em PDG, e suas classes fenoldgicas (D, S e P), baseada nos valores de 11 varidveis avaliadas no inverno,
sendo: %N — % de N foliar total, CN — razdo carbono/nitrogénio foliar, ANR — atividade da enzima nitrato redutase, NO; folha — concentracdo de nitrato foliar,
& >N — abundancia natural do isétopo °N foliar e %NXxx — % do composto relativamente a % total de N na seiva, onde Xxx = Arg — arginina, Asn — asparagina,
Asp — acido aspartico, GIn — glutamina, Glu — glutamato, NO3 — nitrato. Os cédigos das espécies estao representados na Tabela 3.
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6.3.2. Atividade da enzima nitrato redutase (ANR)

A anadlise dos dados médios de ANR para o PDG (Figura 35), realizada através de ANOVA de dois fatores
considerando como base as classes fenoldgicas, apontou diferencas significativas entre as estacdes do ano
(F1,116 =4,791; p = 0,031). N3o houve diferencgas entre as classes fenoldgicas e na interagao entre os fatores. As
diferengas apontadas sdo devido a maior ANR observada no inverno para todas as fenologias avaliadas, como
confirmado por teste de Tukey a posteriori. Detalhes por espécie na Tabela A3 (ANEXO 3).

A andlise dos dados médios de ANR para o PDG considerando as classes encontradas a posteiori (Figura
36), realizada através de ANOVA de dois fatores, apontou diferencas significativas entre as estacdes do ano
(F1,116 = 6,407; p = 0,012), entre as classes (F1116 = 8,734; p < 0,001) e na interacdo entre os fatores (Fy 116 =
3,686; p = 0,028). As diferencas apontadas sdo devido a maior ANR observada no inverno para as classes

TrASN e TrARG, e no verdo para a classe TrGLN, e devido a maior ANR observada na classe TrGLN.
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Figura 35. Atividade da enzima nitrato redutase foliar (ANR — pkat.g'1 MF) nas
classes fenoldgicas das 27 espécies estudadas na area de cerrado do Parque
Estadual de Vassununga, Gléba Pé-de-gigante (PDG), Santa Rita do Passa
Quatro — SP, em duas estacbes do ano (verdo e inverno). Onde, D = decidua, S
= semi-decidua, P = perenifélia. As barras representam o desvio padrdo.
Foram consideradas diferencas significativas para p<0,05 (*).
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Figura 36. Atividade da enzima nitrato redutase foliar (ANR — pkat.g' MF) em
trés classes das 27 espécies estudadas na area de cerrado do Parque Estadual
de Vassununga, Gléba Pé-de-gigante (PDG), Santa Rita do Passa Quatro — SP,
em duas estacbes do ano (verdo e inverno). Onde, TrASN = espécies
transportadoras de Asn, TrARG = espécies transportadoras de Arg e TrGLN =
espécies transportadoras de GIn. As barras representam o desvio padrao.
Foram consideradas diferengas significativas para p<0,05 (*).

6.3.3. Concentrag¢do de NOs na folha (NOs folha)

A analise dos dados médios de concentracdo de NOs na folha para o PDG baseada nas classes fenoldgicas
(Figura 37), evidenciou diferengas significativas entre as estas (F;116 = 3,907; p = 0,023), mostrando que as
espécies P sdo diferentes das espécies pertencentes as demais fenologias possuindo menores concentragdes
de NOjs foliar com relagdo a estas, e entre as estagdes do ano (F; 116 = 14,291; p < 0,001), apontando que no
inverno a concentracdao de NO3; é maior que no verdo. Para mais detalhes, ver valores numéricos por espécie
na Tabela A3 (ANEXO 3).

J4 a analise dos dados médios de concentragao de NOs; na folha com base nas classes encontradas a
posteriori (Figura 38), evidenciou diferencgas significativas entre as estacdes do ano (F1116 = 13,17; p < 0,01),

mostrando que a concentragao de NO5 na folha foi maior no inverno para todas as classes.
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Figura 37. Concentracdo de NOs foliar (NO3 folha — },Lmol.g'1 MF) nas classes
fenolégicas das 27 espécies estudadas na area de cerrado do Parque Estadual
de Vassununga, Gléba Pé-de-gigante (PDG), Santa Rita do Passa Quatro — SP,
em duas estacdes do ano (verdao e inverno). Onde, D = decidua, S = semi-
decidua, P = perenifélia. As barras representam o desvio padrdo. Foram
consideradas diferencas significativas para p<0,05 (*).
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Figura 38. Concentracdo de NO; foliar (NO3 folha — pmol.g™ MF) em trés
classes das 27 espécies estudadas na area de cerrado do Parque Estadual de
Vassununga, Gléba Pé-de-gigante (PDG), Santa Rita do Passa Quatro — SP, em
duas estacbes do ano (verdo e inverno). Onde, TrASN = espécies
transportadoras de Asn, TrARG = espécies transportadoras de Arg e TrGLN =
espécies transportadoras de GIn. As barras representam o desvio padrao.
Foram consideradas diferencas significativas para p<0,05 (*).
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6.3.4. Conteudo de NO;s na seiva do xilema (%N-NOs’)

A anadlise de variancia das porcentagens médias de conteudo de N sob a forma de NO3™ na seiva do xilema
baseada nas classes fenoldgicas das plantas estudadas no PDG (Figura 39) mostrou que existem diferencas

significativas apenas entre as mesmas (F, 116 = 3,339; p = 0,039).
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Figura 39. Conteudo de N sob a forma de NO3™ na seiva do xilema (N-NO3™ — %)
nas classes fenoldgicas das 27 espécies estudadas na drea de cerrado do
Parque Estadual de Vassununga, Gléba Pé-de-gigante (PDG), Santa Rita do
Passa Quatro — SP, em duas estacGes do ano (verdo e inverno). Onde, D =
decidua, S = semi-decidua, P = perenifdlia. As barras representam o desvio
padrdo. Foram consideradas diferencas significativas para p<0,05 (*).
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Figura 40. Conteudo de N sob a forma de NO3™ na seiva do xilema (N-NO3 — %)
em trés classes das 27 espécies estudadas na area de cerrado do Parque
Estadual de Vassununga, Gléba Pé-de-gigante (PDG), Santa Rita do Passa
Quatro — SP, em duas estacdes do ano (verdao e inverno). Onde, TrASN =
espécies transportadoras de Asn, TrARG = espécies transportadoras de Arg e
TrGLN = espécies transportadoras de GIn. As barras representam o desvio
padrdo. Foram consideradas diferencas significativas para p<0,05 (*).
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O teste de Duncan realizado a posteriori identificou a separagdo entre D e S, sendo P igual as duas outras
classes estatisticamente. As espécies S transportam mais NOs que as D, as espécies P, por sua vez,
transportam o NO3” em quantidades similares a ambas as primeiras, em ambas as estagdes do ano.

A analise dos dados médios de %N-NOs na seiva do xilema para as classes encontradas a posteriori (Figura
40) evidenciou diferengas significativas entre as classes (F1116 = 17,21; p << 0,01), mostrando que a %N-NOs

foi maior na classe C.

6.3.5. Composigcdo de aminodcidos na seiva do xilema

As andlises de variancia das porcentagens médias dos compostos presentes na seiva, na comparagao entre
as classes fenoldgicas (Figura 41), mostraram que existem diferencas significativas entre estas com relacdo a
N-GIn (F;116 = 10,012; p = 0,001), com as espécies P se diferenciando das demais por transportar mais Gln,
como confirmado pelo teste de Tukey a posteriori, e com relagdo a N-Glu (F; 116 = 4,001; p = 0,021), com as
espécies S transportando mais Glu, D transportando menos e P sendo ndo diferente estatisticamente das
demais classes fenoldgicas. Diferencas significativas entre as estacdes do ano ocorreram apenas com relagdo a
N-Asp (F1116 = 10,012; p = 0,002), mostrando maior transporte desse aminoacido no verdo que no inverno em
todas as classes fenoldgicas.

A % de N sob a forma de NOs foi representada novamente na Figura 40 a titulo de comparacdo com os
demais compostos da seiva, estando este detalhado especificamente no item anterior.

De modo geral, independente da classe fenoldgica, todas as espécies transportaram Arg e Asn em maiores
quantidades, enquanto que os demais compostos apareceram em menores quantidades, mas se mostraram
também presentes na seiva de todas elas.

Considerando a analise da composi¢cdao da seiva do xilema com base na comparagdo entre as classes
observadas a posteriori (Figura 42), foram encontradas diferencas significativas em relagao a N-Arg (F1116 =
122,1; p << 0,01), N-Asn (F1116 = 79,81; p << 0,01), N-Asp (F1,116 = 5,292; p = 0,006), N-GIn (F1116 = 29,76; p <<
0,01) e N-NOs (F1,116 = 17,21; p << 0,01). Apenas N-Asp mostrou diferengas entre as estagdes do ano (Fy 116 =
13,17; p < 0,01).
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Figura 41. Teor de N na forma de aminodcidos e NOs na seiva do xilema (%) nas
classes fenoldgicas das 27 espécies estudadas na area de cerrado do Parque
Estadual de Vassununga, Gléba Pé-de-gigante (PDG), Santa Rita do Passa Quatro —
SP, em duas estacdes do ano (verdo e inverno). Onde, D = decidua, S = semi-decidua,
P = perenifdlia, N-nome do composto = % do composto relativo a % total de N na
seiva, Arg = arginina, Asn = asparagina, Asp = acido aspartico, GIn = glutamina, Glu =
glutamato, NO3 = nitrato, outros aa = soma dos outros 20 aminodcidos.
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Figura 42. Teor de N na forma de aminoacidos e NOs na seiva do xilema (%) em
trés classes das 27 espécies estudadas na area de cerrado do Parque Estadual de
Vassununga, Gléba Pé-de-gigante (PDG), Santa Rita do Passa Quatro — SP, em duas
estacdes do ano (verdo e inverno). Onde, TrASN = espécies transportadoras de Asn,
TrARG = espécies transportadoras de Arg e TrGLN = espécies transportadoras de
Gln, N-nome do composto = % do composto relativo a % total de N na seiva, Arg =
arginina, Asn = asparagina, Asp = acido aspartico, Gln = glutamina, Glu = glutamato,
NO3 = nitrato, outros aa = soma dos outros 20 aminoacidos.

6.3.6. Razdo Carbono/Nitrogénio na folha (CN)

A andlise de variancia da razdao CN das plantas estudadas no PDG, na comparagcdo entre as classes
fenoldgicas (Figura 43) mostrou diferengas significativas apenas entre as estagdes do ano (Fy 116 = 6,545; p =
0,012). O teste de Tukey a posteriori identificou que os valores de razdo CN para o inverno foram maiores que

os encontrados no verdo para todas as classes fenoldgicas estudadas.
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Figura 43. Razdo carbono/nitrogénio foliar (CN) nas classes fenoldgicas das 27
espécies estudadas na drea de cerrado do Parque Estadual de Vassununga,
Gléba Pé-de-gigante (PDG), Santa Rita do Passa Quatro — SP, em duas estagdes
do ano (verao e inverno). Onde, D = decidua, S = semi-decidua, P = perenifdlia.
As barras representam o desvio padrdo. Foram consideradas diferencas
significativas para p<0,05 (*).
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Figura 44. Razdo carbono/nitrogénio foliar (CN) em trés classes das 27 espécies
estudadas na drea de cerrado do Parque Estadual de Vassununga, Gléba Pé-de-
gigante (PDG), Santa Rita do Passa Quatro — SP, em duas estacdes do ano
(verdao e inverno). Onde, TrASN = espécies transportadoras de Asn, TrARG =
espécies transportadoras de Arg e TrGLN = espécies transportadoras de GIn. As
barras representam o desvio padrdo. Foram consideradas diferencas
significativas para p<0,05 (*).

As andlises estatisticas baseadas na separacdo entre as classes encontradas a posteriori (Figura 44),
mostraram diferengas entre as estagdes do ano (Fy,116 = 5,893; p = 0,016), entre as classes (F1 116 = 10,5; p <<
0,01) e na interagdo entre estes fatores (Fi,116 = 3,998; p = 0,021). O teste de Tukey realizado a posteriori
revelou que estas diferencas foram devidas principalmente ao maior razdao CN na classe TrARG, e no inverno

para as plantas da classe TrASN.
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6.3.7. Isétopo estdvel *°N na folha (5 N)

A andlise de varidncia do is6topo estavel N na folha (8°N — %o) nas plantas estudadas no PDG
segundo a comparacao entre as classes fenolégicas (Figura 45) ndo mostrou diferencas significativas entre

estas, entre as estagdes do ano, ou na interagao entre os fatores avaliados.
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Figura 45. Abundancia natural do isétopo estavel N foliar (8"°N — %o) nas
classes fenoldgicas das 27 espécies estudadas na area de cerrado do Parque
Estadual de Vassununga, Gléba Pé-de-gigante (PDG), Santa Rita do Passa
Quatro — SP, em duas estac¢des do ano (verdo e inverno). Onde, D = decidua, S
= semi-decidua, P = perenifdlia. As barras representam o desvio padrdo. As

diferencas encontradas ndo foram significativas.
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Figura 46. Abundancia natural do isétopo estavel *°N foliar (8'°N — %o) em trés
classes das 27 espécies estudadas na drea de cerrado do Parque Estadual de
Vassununga, Gléba Pé-de-gigante (PDG), Santa Rita do Passa Quatro — SP, em
duas estacbes do ano (verdo e inverno). Onde, TrASN = espécies
transportadoras de Asn, TrARG = espécies transportadoras de Arg e TrGLN =
espécies transportadoras de GIn. As barras representam o desvio padrao.
Foram consideradas diferencas significativas para p<0,05 (*).
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Na andlise que considera as classes encontradas a posteriori (Figura 46) revelou diferengas significativas
entre as estacdes do ano (Fy,116 = 4,054; p = 0,046), mostrando que os valores médios de 8N foram maiores

no verdo para todas as classes avaliadas.

6.3.8. Area foliar especifica (AFE)

A andlise de variancia da AFE (Figura 47) das plantas estudadas no PDG, na comparagdo entre as classes
fenoldgicas, ndo evidenciou diferencas significativas entre estas, entre as estacdes do ano, ou na interacgdo
entre os fatores avaliados. Porém a analise baseada nas classes encontradas a posteriori (Figura 48) mostrou
diferengas significativas entre as classes (F1,116 = 9,372; p < 0,01), sendo os valores médios de AFE nas plantas

da classe C maiores que os da classe A, por sua vez maiores que os encontrados na classe B.
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Figura 47. Area foliar especifica (AFE — cm?.g™ MS) nas classes fenoldgicas das
27 espécies estudadas na drea de cerrado do Parque Estadual de Vassununga,
Gléba Pé-de-gigante (PDG), Santa Rita do Passa Quatro — SP, em duas estac¢des
do ano (verdo e inverno). Onde, D = decidua, S = semi-decidua, P = perenifdlia.
As barras representam o desvio padrdo. As diferencas encontradas ndo foram
significativas.
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Figura 48. Area foliar especifica (AFE — cmz.g'l MS) em trés classes das 27
espécies estudadas na area de cerrado do Parque Estadual de Vassununga,
Gléba Pé-de-gigante (PDG), Santa Rita do Passa Quatro — SP, em duas estacdes
do ano (verdo e inverno). Onde, TrASN = espécies transportadoras de Asn,
TrARG = espécies transportadoras de Arg e TrGLN = espécies transportadoras
de GIn. As barras representam o desvio padrdo. Foram consideradas
diferencas significativas para p<0,05 (*).

6.3.9. Densidade da madeira (DM)

A andlise de variancia da DM (Figura 49) das plantas estudadas no PDG, na comparagdo entre as classes
fenoldgicas, evidenciou que ndo existem diferencas significativas entre estas, entre as esta¢des do ano, ou na
interacdo entre os fatores avaliados. Porém nas andlises baseadas na comparacdao entre as classes
encontradas a posteriori (Figura 50), houve diferengas significativas entre estas (F1116 = 18,5; p << 0,01),

devido aos manores valores encontrados para as plantas pretencentes a classe C.
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Figura 49. Densidade da madeira (DM — g.cm™) nas classes fenoldgicas das 27
espécies estudadas na area de cerrado do Parque Estadual de Vassununga,
Gléba Pé-de-gigante (PDG), Santa Rita do Passa Quatro — SP, em duas estacdes
do ano (verao e inverno). Onde, D = decidua, S = semi-decidua, P = perenifélia.
As barras representam o desvio padrdo. As diferengas encontradas nao foram
significativas.
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Figura 50. Densidade da madeira (DM — g.cm'3) em trés classes das 27 espécies
estudadas na drea de cerrado do Parque Estadual de Vassununga, Gléba Pé-
de-gigante (PDG), Santa Rita do Passa Quatro — SP, em duas estacdes do ano
(verao e inverno). Onde, TrASN = espécies transportadoras de Asn, TrARG =
espécies transportadoras de Arg e TrGLN = espécies transportadoras de Gin.
As barras representam o desvio padrdo. Foram consideradas diferencas
significativas para p<0,05 (*).
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6.3.10. Ocorréncia de simbiose radicular e colonizagdo por micorrizas (MIC)

A avaliagdo das 18 amostras de raizes no solo do cerrado PDG nas duas estagdes do ano (Tabela 6)
mostrou que a porcentagem média de colonizagdo radicular total (CRT) bem como a coloniza¢do por micorriza
arbuscular (CA) foram maiores no verdo do que o inverno. Foi observada a ocorréncia de simbiose radicular
nas raizes encontradas em cinco amostras de solo coletado no inverno. Esses nédulos apresentavam coloracado

alaranjada e o corte permitiu observar umidade interna, o que sugere possivel atividade fixadora nos mesmos.

Tabela 6. Colonizacdo radicular total (CRT — %) e
colonizagdo radicular por micorriza arbuscular (CA —
%) médias, das amostras de raiz em solo retirado do
cerrado do Parque Estadual de Vassununga, Gléba Pé-
de-gigante (PDG), Santa Rita do Passa Quatro — SP,
em duas estacGes do ano (verdo e inverno). Desvio
padrdo entre paréntesis.

verao inverno
CRT 74,91 (9,16) 37,30(14,86)
AC 62,67 (9,12) 27,28 (11,26)

6.3.11. Disponibilidade de NO3 e NH;" no solo

As medidas de disponibilidade de NO3; e NH," no solo do PDG (Figura 51), estimadas através do uso de
resinas de troca i6nica, mostraram grande variabilidade entre os pontos de coleta, para ambos os ions
avaliados.

O ion amdnio (NH,") foi detectato em apenas trés pontos de coleta no verdo, e em um deles apresentou
concentragao alta no valor de 28,13 ug.g'l. A média dos trés pontos foi de 2,02 ug.g'l.

Quanto a presenca do ion NO3™ nas resinas de troca idnica, esta foi verificada em todos os pontos de coleta
no verdo, porém apareceu em apenas trés pontos no inverno, em baixissima concentracdo quando comparado
ao verdo. No verdo, dois pontos de coleta mostraram concentracdo média desse ion maior que 10 ug.g'l,
evidenciando que o NOs™ estd presente no solo do cerrado PDG, e em maiores concentracdes que nas florestas
estudadas. A média geral de NO3 foi de 6,08 ug.g'1 para o verao e 0,002 ug.g'l para o inverno, mostrando uma

tendéncia a maior quantidade de NOs no verao.
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Figura 51. Disponibilidade de nitrato (NO3 e NH," - pg.g'l) no solo do cerrado do Parque
Estadual de Vassununga, Gléba Pé-de-gigante (PDG), Santa Rita do Passa Quatro — SP, em
duas estacdes do ano (verdo e inverno). As barras representam o desvio padrao.

6.3.12. Discussdo PDG — O uso de N por plantas de Cerrado

As analises de ordenagdo aplicadas as espécies arbdreas selecionadas para o estudo na area de Cerrado
sensu stricto do Parque Estadual de Vassununga, Gléba Pé-de-gigante (PDG), nas duas esta¢des do ano (verdo
e inverno), ndo apontaram uma separacdo clara entre as classes fenolégicas em relacdo as varidveis alusivas
ao uso de N, e juntamente com as demais analises realizadas com estes dados, mostraram haver maiores
diferencas entre as estacdes do ano que entre as estratégias fenoldgicas das espécies. Assim, no que se refere
a aquisicdo, assimilagcdo, transporte e armazenamento do N disponivel no ambiente, ndo existe dependéncia
direta do uso de N com a fenologia das espécies deste cerrado.

Porém, a PCA evidencia uma separacdo clara das espécies pertencentes a familia Leguminosae e outras
cinco espécies (Fic, Oco, Toc, Xyl e Byr) em relacdo as espécies pertencentes a familia Myrtaceae, que
juntamente com outras duas espécies (Qua e Rou) se agruparam por comportamento similar em relagdo as

varidveis analisadas, e que por sua vez se mostraram diferentes de um terceiro grupo que mostrou fungdes
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similares entre suas espécies (Sch, Vir, Ann e Asp).

Assim, de acordo com o grau de influéncia das varidveis sobre a componente, foi possivel observar a
separacgao de trés grupos distintos, criados a posteriori: o grupo de espécies transportadoras de Asn, Arg e Glu
qgue foi nomeado didaticamente como “TrASN” ou “spp transportadoras de asparagina” que contém todas as
espécies da familia Leguminosae além de Fic, Oco, Toc, Xyl e Byr; o grupo de espécies que transportam
preferencialmente arginina que foi nomeado como “TrARG” ou “spp transportadoras de arginina”, que
contém todas as espécies amostradas da familia Myrtaceae além de Qua e Rou; e o grupo de espécies que
transportam glutamina, “TrGLN” ou “spp transportadoras de glutamina”, que contém as demais espécies que
se assemelham também devido a ANR e AFE (Sch, Vir, Ann e Asp).

De modo geral, considerando as Unicas varidveis que mostraram diferengas significativas entre as classes
fenoldgicas, tem-se que a concentracdo de NOjs foliar foi menor nas plantas de habito P, e foi maior no
inverno que no verdao em todas as classes. Também a %N-NO;™ transportado na seiva do xilema se mostrou
diferente entre as classes, com as plantas S transportanto mais que as D e P. Porém, essa porcentagem foi
muito baixa em relacdo aos demais compostos em todas as plantas, que tiveram marcadamente maiores
guantidades de Arg e Asn sendo transportados na seiva do xilema, e isso foi maior no inverno que no verao
para as classes P e D. As demais diferencas significativas que apareceram na andlise baseada nas classes
fenolégicas das espécies foram entre as estacdes do ano. Assim, as varidveis ANR, razdao CN e NO;3™ na folha,
mostraram-se maiores no inverno que no verdo, e os demais parametros avaliados (815N, AFE e DM) ndo
mostraram diferencas significativas entre as classes fenoldgicas.

Nardoto et al. (2006) também ndo encontraram grandes variacdes nas concentracdes de N foliar entre
classes fenoldgicas de espécies de cerrado do Brasil central, mostrando que estas diferencas estdao mais
relacionadas a outras caracteristicas particulares, como por exemplo a familia a que as espécies pertencem
gue ao habito das mesmas.

Assim como as savanas Africanas e Indianas, o cerrado brasileiro possui predominantemente espécies
deciduas, com marcante presenga da familia Leguminosae, coexistindo com espécies perenifélias, semi-
deciduas e brevi-deciduas. A coexisténcia de plantas de habito deciduo e perenifdlio, entre outros, ndo esta
claramente compreendida, mas numa andlise de custo-beneficio entre esses dois extremos, tem-se que
espécies perenifdlias possuem relativamente menores conteddos de N em suas folhas para se aumentar a
impalatabilidade a possiveis predadores, ja que possuem folhas de maior longevidade e os custos para a
construcdo destas é alto (Eamus 1999). Porém, os resultados do presente estudo nao evidenciaram grandes

diferencas entre as classes fenoldgicas nas quantidades de N foliar, como evidenciado pela razdo CN.
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Por outro lado, as espécies deciduas geralmente investem menos em estrutura foliar, pois perdem suas
folhas na estacdo seca, e com isso sustentam menor longevidade foliar e maiores concentracdes de N, que
permitem por sua vez, a manutencdo de maiores taxas fotossintéticas (Reich et al. 1992). Similarmente, a AFE
de espécies perenifdlias é geralmente menor que de espécies deciduas (Eamus & Prichard 1998), refletindo
maior esclerofilia e custo de construcdo das primeiras (Eamus 1999).

Nas plantas estudadas no PDG, houve uma tendéncia a menores AFE nas espécies P, porém nao
significativa em relacdo as demais pela andlise de varidncia, sugerindo que este atributo foliar ndo é uma
variavel diagndstica muito clara na busca de diferenciacdo entre as estratégias de uso de N pelas espécies
destes grupos funcionais.

Entretanto, foram encontradas no presente estudo maiores concentracdes de NO3™ nas folhas das espécies
D e S, sugerindo maior investimento em reserva de N pelas plantas destas classes fenoldgicas, que podem
estar acumulando esse ion com uma fungao osmaotica para contribuir no ajuste osmético durante periodos de
seca (Smirnoff & Stewart 1985). A alocacdo do N para reserva é programada sazonalmente e estd dessa forma
intimamente ligada a fenologia (Millard & Grelet 2010), além de ser disparada por certas mudancas
ambientais, principalmente dias curtos (Coleman et al. 1991) e baixas temperaturas (van Cleve & Apel 1993).
No caso do presente estudo, isso explicaria também as maiores ANR e NOjs foliares no inverno que no verao,
sugerindo que os dias curtos e as baixas temperaturas da estacao seca adicionam um estresse a mais para
estas plantas além da falta de agua, que disparam um mecanismo de alocacdo de N para reserva nas folhas,
aumentando também a ANR nessa estacdo, que parece ser a enzima chave na resposta das plantas ao frio
(Cantrel et al. 2011).

J& a maior razdo CN encontrada para todas as classes fenoldgicas no inverno, pode ser explicada como
sendo uma estratégia de economizar nos custos da manutencdo do crescimento durante a escassés de agua.
Em plantas terrestres, o custo pelo uso da agua para o crescimento é uma fung¢do dos suprimentos de N e C
(Raven et al. 2004), e os mecanismos de economia no uso de N e de dgua sdo interdependentes (Patterson et
al. 1997).

Considerando as classes de plantas encontradas a posteriori no PDG, péde-se observar que apenas as
variaveis NO5 folha e 8"°N ndo mostraram diferencas significativas entre os grupos TrASN, TrARG e TrGLN. O
NOs™ foliar foi maior no inverno para todos os grupos, como ja havia sido na andlise baseada nas classes
fenoldgicas, e o 8N foi maior no verdo para todos os grupos. Todas as demais variaveis avaliadas (ANR, razdo
CN, AFE, DM, NOs  foliar e aa) mostraram diferencas significativas entre os grupos.

Analisando separadamente o grupo TrGLN, das “spp transportadoras de glutamina", observou-se que
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estas espécies exibem um comportamento bastante similar ao das plantas pioneiras na sucessao das florestas,
pois possuem as maiores ANR foliares; maior quantidade de N sob a forma de NOs sendo transportado na
seiva do xilema, apesar deste ser menos importante que a arginina (Arg), glutamina (GIn) e o glutamato (Glu);
maior conteudo de N foliar, evidenciado pela menor razdo CN; e menores DMs.

Segundo o modelo proposto por Aidar et al. (2003), as espécies pioneiras, além dessas caracteristicas,
possuem menores 3°N em relacdo as demais classes, transportam Asn além de NOs na seiva do xilema, bem
como mostram maiores conteudos de NOjs™ foliar. Verificou-se que as plantas do grupo TrGLN no cerrado
estudado apresentaram algumas diferencas de estratégia em comparagdo as plantas pioneiras relativas a
estes parametros. Assim, estas plantas exibem o transporte de Asn na seiva como as pioneiras da floresta, mas
com menor importancia que GIn e Arg, sugerindo maior eficiéncia no transporte de N, pois a Arg contém
guatro atomos de N, em contraste a Asn e GIn que contém dois em sua composicdo, e com isso se
assemelhando neste aspecto as plantas secunddrias iniciais pelo modelo proposto por Aidar et al. (2003).
Porém, em relagio ao 8N, as espécies deste grupo nio se mostraram diferentes dos demais como no modelo
proposto para as plantas de floresta.

Considerando o NOjs foliar, as plantas do grupo TrGLN ndo exibiram diferencas significativas aos demais
grupos e ndo houve relacdo positiva entre este e a ANR, o que é similar ao encontrado nos resultados dos
estudos nas areas de floresta do presente trabalho, mostrando novamente ndo haver dependéncia da ANR
com a concentracdo do substrato na folha (Vogel & Dawson 1991) e sugerindo que o acumulo do NOs foliar
nestas plantas tem funcdo de reserva, estando mais relacionado a fungées osmaticas intracelulares do que
nutricionais (Smirnoff & Stewart 1985).

No outro extremo, observou-se que as espécies do grupo TrARG, ou “spp transportadoras de arginina”,
marcadamente pertencentes a familia Myrtaceae, exibem comportamento similar ao das espécies tardias na
sucessdo florestal, se caracterizando por transportar principalmente Arg na seiva do xilema (composto
bastante eficiente no transporte de N); tém menor quantidade de N foliar e consequente maior razdo CN;
menor ANR foliar; e maior DM. Desse modo, sugerem uso de uma estratégia ecolégica mais conservativa em
relacdo aos demais grupos. Estas espécies possuem também menor AFE, mostrando maior investimento em C
gue em N, devendo ter provavelmente maior longevidade foliar (Stewart et al. 1990).

Quanto as espécies do grupo TrASN, ou “spp transportadoras de Asn”, marcadamente pertencentes a
familia Leguminosae, o comportamento é varidvel em relagdo aos dois extremos (grupos TrARG e TrGLN).
Assemelham-se mais ao grupo TrARG por transportar muito pouco NOs na seiva do xilema, e pela maior DM,

mas possuem valores de N foliar e de razdao CN similares ao grupo TrGLN. A ANR e a AFE mostraram valores
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médios intermedidrios entre os encontrados para estes dois grupos.

As espécies da familia Leguminosae, segundo o modelo proposto por Aidar et al. (2003), se encaixam na
classe das espécies secundarias iniciais da sucessao florestal, mas com algumas peculiaridades. Dentre estas,
os autores apontam o transporte de Asn como principal composto na seiva do xilema destas plantas e valores
intermediarios de ANR e N foliar com relacdo as outras classes sucessionais, o que é semelhante ao
encontrado nas espécies do TrASN no PDG. Muitas destas espécies sdo caracterizadas por estilo de vida rico
em N, que as impde certa vantagem competitiva e alguns custos a mais, que sdo compensados em ambientes
de alta luminosidade e temperatura, solos relativamente ricos em nutrientes e com alta disponibilidade de
agua (McKey 1994).

Segundo Lea et al. (2007), a Asn é o principal composto utilizado para o transporte de N em plantas,
principalmente em espécies pertencentes a familia das Leguminosae, e sua formacdo e mobilizacdo podem ser
induzidas em situagBes de estresse, quando age na manuteng¢ao da pressao osmoética, sendo entao
considerada uma eficiente molécula para reserva e transporte de N em organismos vivos. Além disso, Asn tem
se mostrado importante no metabolismo da senescéncia foliar, e isso combina com o habito deciduo da
maioria das plantas Leguminosas desse estudo pretencentes todas ao grupo TrASN.

Arg e Glu podem agir da mesma forma que Asn como eficientes compostos para reserva e transporte de N
(Lea et al. 2007), e assim, essas “spp transportadoras de asparagina” ou TrASN, se mostram bastante
eficientes no uso de N, tanto em relagao aos compostos utilizados no transporte, como na combinagdo de alta
DM que permite maior eficiéncia no transporte e uso da agua, com o alto conteudo de N foliar, que
possibilitam altas taxas fotossintéticas e com isso maior ganho de carbono (Smirnoff & Stewart 1985).

Ao comparar os resultados encontrados no PDG com outros trabalhos da literatura, observou-se que a AFE
das plantas do PDG foram no geral menores que as encontradas por Hoffman et al. (2005) e Hoffmann &
Franco (2003) em espécies do cerrado da regido central do Brasil, que mostraram menores AFE em plantas do
cerrado brasileiro quando comparadas a outras savanas do mundo e também encontraram menores
conteudos de N nessas folhas (média de 1,48%) quando se compara ao presente estudo (média de 2%). O
estudo de Schmidt et al. (1998) em savana Australiana, também encontrou menor porcentagem de N foliar
em suas plantas (média de 1,3%). Estes ultimos autores mostraram também uma baixa concentracdo de NOs’
foliar nas plantas das comunidades de savana, como no presente estudo.

Altos valores de N foliar em espécies Leguminosas foram também encontrados por Nardoto et al. (2006),
gue em estudo no cerrado na regido central do Brasil observaram os menores valores de N na espécies

Roupala montana, que neste estudo foi incluida no grupo TrARG, das espécies que mostraram os menores
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conteudos de N foliar similarmente.

Em relacdo a ANR, os valores encontrados nas plantas do PDG foram similares aos encontrados nas outras
areas de estudo, com a maioria das espécies mostrando valores de médio a baixo considerando o valor de 200
pkat.g® MF como sendo atividade média de assimilagio de NOs foliar, como proposto por Stewart et al.
(1992). Podendo isso estar também que relacionado a caracteristicas oligotréficas do solo, como a escassez de
NOs e de NH,', elevada acidez (Pereira-Silva 2008), sendo esta Ultima uma caracteristica bastante conhecida
dos solos de cerrado (Nardoto et al. 2006). As maiores ANR caracterizaram as espécies do grupo TrGLN, que
similarmente a espécies pioneiras de florestas ultrapassam o valor de 200 pkat.g* MF, como nos estudos de
Stewart et al. (1988, 1990, 1992, 1993), Schmidt et al. (1998), Aidar et al. (2003), Pereira-Silva (2008), Campos
(2009), Silva (2012) e Marchiori (2012).

De modo geral, as tendéncias mostradas pelas espécies do PDG referentes as estratégias no uso de N
observadas nos diferentes grupos encontrados a posteriori (TrASN, TrARG e TrGLN) acompanham as ja
observadas em SV, LAM e no modelo proposto por Aidar et al. (2003) para plantas de floresta e assim,
confirmam que essse modelo também funciona para plantas de cerrado, com algumas peculiaridades e em
grupos funcionais diferentes. Existe um continuo de estratégias de uso de N entre as plantas, mas estas
coexistem e ndo se sucedem cronologicamente como acontece nas florestas. E desse modo, o presente estudo
em area de cerrado, amplia ainda mais a abrangéncia desse modelo de uso de N e adicionando uma nova

perspectiva em relacdo ao cerrado, evidenciando as similaridades desse ambiente com as florestas.
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6.4. Andlise geral comparando as dreas estudadas

A andlise de ordenacdo dos resultados obtidos no verdo para todas as areas estudadas (Figura 52) teve
36,65% da variancia explicada, e caracterizou um gradiente de respostas entre elas quanto ao uso de N, com
uma aproximacgao maior entre as espécies de LAM e PDG do que destas com SV. Observa-se que as espécies Pi
de LAM sdo as que mais se aproximam das espécies SV, enquanto que as espécies Si e St de LAM estdo mais
proximas as do PDG.

As varidveis que melhor explicam essa proximidade entre LAM e PDG foram %NAsn em relagdo ao eixo 2,
razao CN e %NArg em relagdo ao eixo 1. As demais varidveis mostraram-se importantes na definicao das
espécies de SV, com destaque para %N, 8°N, %NAsp, ANR, %NNO; e NO; folha em relacdo ao eixo 1 e %NAsn
e %NGIn em relacdo ao eixo 2.

Na anadlise de ordenagdo feita com os dados do inverno (Figura 53), que teve 38,71% da variancia
explicada, verificou-se uma distingdo muito mais clara quanto a distribuicdo espacial das espécies das
diferentes dreas estudadas em relagdo aos parametros avaliados. Existe uma separagao entre as areas,
caracterizada por um gradiente entre elas em relacdo ao eixo 1, onde as espécies de SV localizam-se
espacialmente entre LAM e PDG, que estdao em lados opostos desse gradiente. Nessa PCA, PDG e SV possuem
maior proximidade entre suas espécies e LAM aparece mais isolado.

As varidveis que melhor descrevem as espécies de LAM sdo principalmente razdo CN e %NNO; em relacao
ao eixo 1, e %NAsp em relagdo ao eixo 2. As espécies do PDG, por outro lado, sdo mais bem descritas por NO3
folha, %N, %NAsn e ANR em relacdo ao eixo 1, e %NAsn e %N em relacdo ao eixo 2. A dimensdo dos atributos
que melhor definem as espécies de SV sdo relativas ao eixo 2, e dentre eles se destacam %NGlu, %NAsp,

%NGIn e %N.
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Figura 52. Ordenacdo (PCA) das espécies das trés areas estudadas (SV, LAM e PDG), baseada nos valores de 11 variaveis avaliadas no verao, sendo: %N — % de N
foliar total, CN — razdo carbono/nitrogénio foliar, ANR — atividade da enzima nitrato redutase, NO; folha — concentracdo de nitrato foliar, 8 °N — abundancia

natural do isétopo N foliar e %NXxx — % do composto relativamente a % total de N na seiva, onde Xxx = Arg — arginina, Asn — asparagina, Asp — acido aspartico,
GIn — glutamina, Glu — glutamato, NO3 — nitrato. Os cddigos das espécies estdo representados nas Tabelas 1, 2 e 3.

122



Eixo 2

® PDG
sV
I ® LAM
' sol EHIEE
L ]
o.24—
Elt . Byr
. At ) Hy i
- Dim -
Hom
sar I . Phth
5 aca 0.16—— ane Hf:é *
& oa L ] siga sal Mac . Teg . Cop
. - L4y .
W05
Wl 3 POI
ke '- . Eat
o ¢ el
- » ]
|
Syn
| | | P | |
| i i L i
0.40 -0.32 -0.24 -0.16 -00E
-hle—— sk
o Fap scha
cmo
IMart Eif
ok 2 —— Eue .
- et %
JASE
cor & i
A
- -0.32——
i E el
-0.40——
Eixo 1

Figura 53. Ordenacgdo (PCA) das espécies das trés areas estudadas (SV, LAM e PDG), baseada nos valores de 11 varidveis avaliadas no inverno, sendo: %N — % de
N foliar total, CN — razdo carbono/nitrogénio foliar, ANR — atividade da enzima nitrato redutase, NO; folha — concentracdo de nitrato foliar, § °N — abundancia
natural do isétopo N foliar e %NXxx — % do composto relativamente a % total de N na seiva, onde Xxx = Arg — arginina, Asn — asparagina, Asp — acido aspartico,
GIn — glutamina, Glu — glutamato, NO3 — nitrato. Os cddigos das espécies estdo representados nas Tabelas 1, 2 e 3.
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Tabela 7. Valores médios de ANR (pkat.g™ MF), NO; folha (;,Lmol.g'1 MF), razao
CN e 8N (%o), das espécies nas areas estudadas (SV, LAM e PDG), em duas
estacGes do ano (verdo e inverno). Desvio padrdo entre paréntesis.
SV LAM PDG
ANR verao 85,21 (97,08) 96,44 (191,85) 94,94 (124,09)
Inverno 102,17 (125,64) 89,09 (149,32) 146,48 (118,36)

NO, folha verio 1,77 (0,92) 0,02 (0,07) 2,08 (1,45)
inverno 1,75 (0,85) 0,12 (0,52) 2,72 (1,50)
CN verdo 20,00(7,29)  28,77(11,72)  24,55(8,22)

inverno 20,09 (7,70) 27,75 (9,35) 28,31 (7,45)

(**N verdo 2,40 (2,01) 2,19 (2,31) 0,93 (1,19)
inverno 2,28 (1,92) 2,33(2,76) 0,39 (1,18)

Em termos gerais, quando se compara os valores médios encontrados para as diferentes dreas estudadas,
pouca diferenca entre elas existe quanto a ANR (Tabela 7), devido principalmente ao alto desvio padrao.
Porém, observacOes dos valores obtidos para as espécies ou mesmo familias individualmente, mostram uma
tendéncia geral de maior atividade no inverno para as areas de floresta. Isso foi bastante varidvel no cerrado
(ver Anexos).

Ainda na Tabela 7 notam-se maiores valores médios de NOs™ folha no cerrado, seguido de SV e LAM
respectivamente, em ordem decrescente. Quanto a razao CN, parece nao haver notaveis diferengas entre as
areas no verdo, porém no inverno, o valor médio no PDG é muito menor que nas demais areas estudadas,
mostrando que nesta area, as espécies alteram consideravelmente o investimento em N de acordo com a
estacdo do ano, de modo que no inverno a quantidade de N nas folhas é muito maior que no verao, alterando
assim a razao CN.

Outra varidvel que mostrou diferenca quando avaliada de um modo geral na comparac¢do entre as areas
foi 0 8N, que se apresentou mais préximo de zero no cerrado que nas florestas, sugerindo possivel fixacdo de
N pelas raizes das plantas em associacdo simbidtica com bactérias fixadoras de N (Hoffmann et al. 2005,

Schimann et al. 2007).
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Tabela 8. Valores médios de AFE (cm®g™ MS) e DM (g.cm™) das espécies nas &reas
estudadas (SV, LAM e PDG), em duas estacdes do ano (verdo e inverno). Desvio padrao
entre paréntesis.

SV LAM PDG
AFE 138,68 (49,32) 93,63 (39,90) 14,28 (8,68)
DM 0,52 (0,14) 0,61 (0,10) 0,59 (0,13)

Com relacdo aos parametros AFE e DM, na comparacdo das médias gerais entre as areas (Tabela 8),
verificou-se que a AFE é maior em SV, seguida de LAM e PDG respectivamente, em ordem decrescente,
sugerindo o investimento de mais massa por area de folha nas plantas do cerrado que nas de floresta, e entre

estas, maior em LAM que em SV. Ja DM parece ndo se diferenciar entre as areas de modo geral.

Tabela 9. Valores médios de CRT (%) e CA (%) das amostras de raiz em solo retirado das
areas estudadas (SV, LAM e PDG), em duas esta¢cdes do ano (verdo e inverno). Desvio
padrdo entre paréntesis.

CRT CA
verao inverno verao inverno
sV 29,97 (14,68) 60,76 (16,68) 22,65(12,16) 39,78 (17,09)
LAM 61,69 (22,53) 60,12 (20,38) 22,28 (12,37) 24,21 (13,66)
PDG 74,91 (9,16) 37,30(14,86) 62,67 (9,12) 27,28 (11,26)

Considerando a porcentagem de colonizacdo das raizes por micorrizas (Tabela 9), tanto total (CRT) como
arbuscular (CA), observou-se que estas foram maiores no inverno para SV, no verdo para PDG e ndo mudaram

entre as estagOes avaliadas para LAM.

6.5. Discussdo geral — andlises de solo

Ao contrario do encontrado pelo estudo de Pereira-Silva (2008), a concentra¢do dos ions NO3 e NH;' no
solo de SV foi levemente maior no inverno que no verao, sugerindo um provavel efeito das baixas
temperaturas caracteristicas dessa estacdo, que reduzem a decomposicdo do material organico e podem ter

contribuido para mudangas na competigdo pelo recurso N entre as plantas das diferentes classes sucessionais.
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Essa competigdo pode ter contribuido para a maior ocorréncia de micorriza arbuscular no inverno, que em
solos mais secos tende a ter papel mais significativo na aquisicdo de N que em solos Umidos (Raven & Andrews
2010). Além disso, segundo Raven (2003), a nitrificacdo pode ocorrer nos episédios de seca quando os solos
sdao bem aerados, tornando o NOs disponivel para as plantas, enquanto que nos episddios de umidade parece
haver uma queda na nitrificacdo e entdo apenas formas reduzidas de N combinado ficam disponiveis (Raven &
Andrews 2010).

Porém, ao refletir sobre o possivel efeito da sazonalidade nessa regido de floresta, que é marcada por
baixas temperaturas no inverno, supOs-se inicialmente que essa queda na temperatura tornaria o N
indisponivel para as plantas nesse periodo por reduzir a decomposicdo da serapilheira e devido a menor
guantidade de dgua no solo necessaria na mineralizacdo e mobilidade dos nutrientes para as raizes. Porém,
foram encontrados valores de disponibilidade de NH." e NO3 no solo muito semelhantes entre as estacdes do
ano avaliadas, com tendéncia a serem levemente maiores no inverno, e comparando esses resultados com os
encontrados por Marchiori (2012) na mesma area de estudo, confirmamos a influéncia da sazonalidade como
promotora da variabilidade na disponibilidade de N no solo ja sugerida por Fayers & Trewin (2004) e Channing
& Edwards (2009), pois as mudangas no regime de chuvas e temperatura mesmo dentro da mesma estacao do
ano leva claramente a variacdes na disponibilidade dos nutrientes no solo.

Pereira-Silva (2008), em estudo em duas florestas Atlanticas no estado de Sdo Paulo, também observou
uma baixa concentracdo de N nos solos na forma inorganica, e o predominio do fon NH;" sobre o NOj,
principalmente no periodo seco. O autor atribuiu este predominio de NH;" ao fato do NO; ser facilmente
assimilado pelas plantas e de sua alta concentracdo no solo ser dificilmente mantida, ndo so pelas substanciais
perdas por lixiviagdo, como também pela competicdo entre os organismos e por denitrificacdo. Segundo o
autor, os eventos de precipitacdo local, principalmente no periodo Umido, proporcionam a formacdo de
lencdis freaticos suspensos, infiltracdo e conducdo de agua, que podem causar rdpida saturacdao do solo e
consequente lixiviacgdo do NOs3. Essa baixa concentracdo também pode ser atribuida a constante
disponibilidade de agua no solo da regido quando a mobilidade do NOs e sua absorcdo pelas plantas sdo
facilitadas, pois apesar do NO3 ser a fonte de suprimento de N mais comum aos organismos, a carga liquida
negativa de superficie dos coléides do solo faz com que parte do NO3 ndo se ligue a esta matriz e acabe sendo
lixiviada rapidamente pela percolagdo da dgua (Pires O’Brien & O’Brien 1995).

Sabe-se que a concentracdo do NOs™ nos diferentes ambientes pode apresentar amplas variacdes espaciais
e sazonais e ser afetada por fatores bidticos e abidticos que muitas vezes resultam na rapida diminuigdao de

seu conteudo no solo (Crawford & Glass 1998). Uma acidez elevada também pode diminuir a mineralizacdo

126



por dificultar a atividade microbiana no solo (Malavolta & Kliemann 1985), e alterar a competicdo pelo N entre
plantas e microorganismos (Hodge et al. 2000, Ivans et al. 2003). Em ecossistemas onde o N é disponibilizado
em pulsos concomitantes aos eventos de precipitacdo, a resposta da comunidade microbiana do solo a
entrada de agua no sistema é imediata (Austin et al. 2004), e promove alteragbes na composicdo e na
biomassa desses microorganismos (Saetre & Stark 2004), bem como em suas atividades.

O trabalho de Martins (2010), em estudo avaliando gradiente altitudinal incluindo SV, caracterizou o solo
da area como sendo bastante intemperizado, com pré dominancia de éxidos, alto teor de P em relacdo as
outras altitudes avaliadas, consequencia direta do maior acumulo de material organico na superficie, apesar
de a literatura colocar que os solos de florestas tropicais sdo geralmente deficientes em P. O pH menor que 4
revelou ser este um solo bastante acidificado. Porém, ainda é um solo mais rico que o encontrado em
altitudes mais baixas nesse mesmo estudo, apesar da baixa fertilidade e elevados niveis de Al, pois os niveis de
N e C se mostraram muito maiores, bem como a soma de bases.

O trabalho de Marrs et al. (1988, apud Vitousek 1988) ja reportava uma queda na mineralizagdo e
nitrificagdo em locais mais altos de um gradiente altitudinal de florestas na Costa Rica, e do mesmo modo, ha
uma diminuicdo da ciclagem de N organico, acuimulo de matéria organica e queda na sua qualidade e
decomposicdo nessas areas.

A capacidade de subsistir em solos acidos com alta diluicdo de nutrientes e alta saturacdo por Al é fator
determinante na Mata Atlantica, e caracteriza muitos solos da regido. Nesses ambientes atuam mecanismos
diferenciados de economia de nutrientes entre as espécies, um considerdvel efeito da constante
decomposicdo e deposicdo de detritos organicos sobre o solo, da respiracdo de raizes e dos microorganismos
do solo, além da capacidade de realizar associagdes simbidticas, principalmente micorrizas (Martins 2010).

A baixa disponibilidade de formas de N inorganico influencia na diversidade de comunidades vegetais (Dias
et al. 2006) e na Floresta Ombréfila Densa, a alta diversidade de espécies arbdreas (Joly et al. 1991) poder ser,
em parte, atribuida a limitagdo do N para as plantas, sobretudo a forma iénica do NO3™ no solo.

Uma parcela significativa das exigéncias de N da planta é fornecida pela mineralizacdo da matéria organica
do solo durante a estacdo de crescimento (Follet 2001), e o fato de na area de estudo SV existir um aciumulo
de material organico pouco mineralizado no solo, reforcado pelas baixas temperaturas no inverno e elevada
acidez, que diminuem ainda mais a atividade microbiana que torna os ions disponiveis para as plantas, fica
compreensivel o porqué das baixas concentracGes dos ions encontradas para estes solos, bem como o
aumento substancial da ocorréncia de micorrizas arbusculares e da colonizacdo radicular total nas raizes das

plantas de SV do verdo para o inverno. As micorrizas nessa area ampliam a possibilidade de aquisicdo de
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nutrientes na estagdo menos favoravel, e assim, ajudam na manutengdo do crescimento diante da escassez
daqueles no ambiente (Aidar et al. 2003).

No caso especifico do presente estudo em LAM, observou-se também uma baixa concentracdo desses ions
no solo, como demonstrado pelos resultados de resina de troca i6nica, que evidenciaram concentragdes de
NH;" quase nulas e de NO3” em geral menores que 30 ug.g'l. Além disso, andlises realizadas no solo da area de
estudo mostraram uma elevada acidez (dados ndo mostrados), que contribui para uma baixa atividade
bioldgica agindo na decomposicdo do material acumulado como também acontece na area SV e em outras
florestas montanas (Martins 2010, Rosado 2011, Vieira et al. 2011). Porém a quantidade de micorriza
encontrada no verdo foi similar a do inverno, diferente do que aconteceu em SV.

Apesar de a reducdo de NOs pelas plantas poder estar diretamente relacionada com sua concentragao no
solo (Pereira-Silva 2008), ndo se verificou maior concentracdo desse ion no solo no verdo, quando era
esperado acontecer devido a maior quantidade de chuvas. Entretanto, da mesma forma como aconteceu na
area SV, em LAM houve falta de chuvas no verdo na semana da coleta e atrapalhou a caracterizacdo da
disponibilidade de N no solo. Sugere-se que pode estar ocorrendo pulsos de disponibilidade desses ions no
solo concomitantes com os eventos de chuva como demonstrado por Pereira-Silva (2008) em duas florestas
brasileiras, e assim, a coleta realizada sob falta de chuva ndo detectou o possivel pulso i6nico acontecendo no
solo. Além disso, sabe-se que as concentracoes do NOs no solo podem flutuar em mais de quatro ordens de
magnitude (Wang et al. 2012).

Outros estudos ja haviam demonstrado que os fluxos de nutrientes em florestas tropicais ocorrem
geralmente em pulsos, e que estes pulsos modificam o destino dos nutrientes no ecossistema. Além disso, a
sincronia da mineralizacdo e da assimilacdo pelas plantas pode diminuir a competicdo entre micrdbios e
plantas por limitar os nutrientes do solo ao manter uma ciclagem mais fechada, considerando que essa
assincronia pode acarretar perdas dos nutrientes pelo sistema. Assim, pulsos de nutrientes podem ter um
papel importante na manutencdo da produtividade nas florestas tropicais (Lodge et al. 1994).

Ja na drea de cerrado (PDG), ndo houve verdo atipico e as chuvas aconteceram durante a semana de coleta
das resinas de troca i6nica nessa estagao, assim, os resultados demonstraram que as trocas acontecem mais
no verao que no inverno, que quase nao apresentou concentragdes de ions nas resinas analisadas, bem como
nao recebeu chuvas durante a semana de coleta como é tipido dessa esta¢ao do ano.

Entretanto, os dados mostraram maiores concentracdes de NO; que de NH4' no solo, o que contraria o
encontrado tradicionalmente na literatura em solos de cerrado (Nardoto & Bustamante 2003, Bustamante et

al. 2006), e apesar de os valores de disponibiliadde de NO3;  serem baixos quando comparados aos solos de
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floresta, estes foram maiores que os encontrados nas outras dreas do presente estudo (SV e LAM).

A analise feita por Bustamante et al. (2006) sobre a ciclagem de N para savanas tropicais e temperadas,
mostra que apesar da natureza transiente do NO3; nesses solos, o baixo conteludo desse ion nos solos de
cerrado pode estar relacionado a baixas taxas de nitrificagdo, mesmo quando significativas quantidades de
NH." é produzido. Os autores afirmam ainda que ocorre competicdo entre plantas e microorganismos por
NH," e que a populac3o de bactérias nitrificadoras nestes solos deve ser baixa.

De qualquer forma, mesmo essa disponibilidade de NOs™ sendo baixa, isso foi maior no verao, parecendo
estar associado a maior quantidade de chuva, tipica desta esta¢do, que combinada com maiores temperaturas
possibilita aumento na atividade bioldgica do solo, maior mineralizacdo e nitrificacdo, que por sua vez
aumentam a disponibilidade desse ion no solo (Nardoto & Bustamante 2003, Pereira-Silva 2008). E esse
resultado evidencia um possivel pulso desse nutriente no solo do PDG concomitante a disponibilidade de
agua, antes da assimilagao pelas plantas ocorrer.

Apesar de a vegetacdo ser fortemente associada as propriedades do solo, ndo esta claro se é o solo que
determina a distribuicdo da vegetacdo ou vice-versa, e assim, a distribuicdo da vegetacdo pode ndo estar
sempre em equilibrio com as propriedades do solo (Hoffmann et al. 2005) e pode ser mais limitada pelo
estoque de nutrientes total do que por sua disponibilidade no solo (Haridasan 1992). Nos trdpicos, onde uma
grande fragcdao do estoque de nutrientes reside na vegetacao, a concentracdao dos nutrientes no solo pode nao
refletir o que acontece na vegetacdo (Hoffmann et al. 2005), como aconteceu neste estudo.

Outro resultado diferente do encontrado nas areas de floresta é o da ocorréncia de micorriza nos solos do
PDG, que ao contrario do esperado foi maior no verdo que no inverno, sugerindo uma possivel influéncia da
estrutura fisica do solo desse cerrado, que por ser mais arenoso e possuir menos argila que os solos de
floresta e com isso promoverem maiores perdas de nutrientes por lixiviacdo, estaria exigindo das plantas o
desenvolvimento dessas associacdes na época chuvosa visando aumentar a capacidade destas em assimilar os
recursos disponiveis na estacdo mais favoravel, o que faz sentido também diante do fato de que as micorrizas,
como associa¢Oes de raizes com fungos, ndo se desevolvem sem a presenca de agua. Ruggiero et al. (2002)
encontrou uma mudancga na estrutura da vegetacdo do PDG associada a quantidade de argila no solo, assim, a
guantidade de argila diminui no continuo de floresta semi-decidua para campo cerrado.

A argila, como um composto coloidal do solo, esta relacionada com a absor¢do de bases, que depende do
pH do mesmo (Ellis & Mellor 1995). Assim, um aumento na porcentagem de argila no solo adiciona a este
maior capacidade de retengdo de 4gua (Ellis & Mellor 1995) que tem sido sugerida como um fator muito

importante na determinacdo de ocorréncia de um tipo de vegetacdo florestal ou de savana (Ruggiero et al.
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2002), com menos argila predominando nesta segunda.

Plantas com associacdes micorrizicas possuem vantagem competitiva em relacdo as plantas que ndo fazem
essas associacles, principalmente em ecossistemas com limitacdo de N onde a maioria do N ciclado no solo
ocorre devido a mistura do material organico na superficie do solo com os microorganismos e animais mortos.
Nestes casos, devido a ampla capacidade enzimdtica dos fungos micorrizicos comparado a das raizes das
plantas, e por causa do seu tamanho, as hifas desses fungos tém maior capacidade de penetrar os locais com
matéria orgadnica em decomposicdo e competir diretamente com outros microorganismos pelos produtos
desse material decomposto (Jones et al. 2005).

Ruggiero et al. (2002) em estudo comparando a estrutura da vegetacdo com o solo do PDG, encontrou
altas concentragdes de Al trocdvel na superficie do solo e elevada acidez, que contribui para uma baixa
atividade bioldgica no solo e baixa decomposicdo da matéria organica, similarmente ao que acontece com os
solos das florestas deste estudo. Os autores mostraram uma clara correlacdo negativa entre a quantidade de
Al e o pH do solo, onde a solubilidade do Al e a concentragdo de sua forma trocavel sdo controlados por este.

Nesse contexto, e diante dificuldade encontrada para associar os dados do solo do presente estudo com os
resultados da vegetacao, concluiu-se que o método que se utiliza de resina de troca i6nica para determinacgdo
da disponibilidade de N no solo é mais bem aplicado quando o desenho experimental considera um tempo
maior de permanéncia das resinas no solo. Comparando esses resultados com os de alguns outros estudos que
se utilizaram do mesmo método (Pereira-Silva 2008, Campos 2009, Marchiori 2012, Silva 2012), observou-se
gue a abordagem que se utiliza de maiores quantidades de coleta e por maior tempo de permanéncia da
resina no solo, possibilita melhor caracterizacdo do perfil das formas inorganicas de N disponivel além de
observar os pulsos dos nutrientes acontecendo, como no trabalho de Pereira-Silva (2008), e desse modo,

mostrou ser mais diagndstico e ter maior grau de confianca quando aplicado dessa forma.

6.6. Discussdo geral — Economia do uso de N em drvores tropicais

Comparando todas as espécies das areas estudadas, foi verificado um gradiente de respostas entre elas
guanto ao uso de N, com uma aproxima¢ao maior no verdo entre as espécies de LAM e PDG do que destas
com SV, porém as espécies Pi de LAM foram as que mais se aproximam das espécies de SV, enquanto que as
espécies Si e St de LAM estdo mais préoximas as do PDG. No inverno, as espécies de SV localizaram-se
espacialmente entre as espécies de LAM e PDG, que ficaram em lados opostos desse gradiente. Assim, nessa

estacdo PDG e SV possuiram maior proximidade entre suas espécies e LAM apareceu mais isolado.
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Esse panorama sugere um possivel efeito da sazonalidade, que explicaria a maior proximidade entre as
areas PDG e SV no inverno, e um possivel efeito da idade das plantas ou maturidade da vegetacdo, que
explicaria a maior similaridade entre PDG e LAM no verdo. As pequenas diferengas encontradas entre as
plantas das classes Si e St em LAM, sugerem que estas plantas estdo mais préximas das caracteristicas de
plantas tardias na sucessao florestal, e com isso, essa floresta parece ser mais madura que a floresta estudada
em SV. E o fato de nessa analise as plantas pioneiras de LAM serem mais similares as espécies de todas as
classes de SV sugere consisténcia nessa hipotese.

Porém, como nao se estudou nenhum parametro que possa nos indicar com certeza a idade das plantas
avaliadas nesses ambientes, e o0 que se tem sdo apenas dados histéricos de exploracdo ou ndo das areas, estas
consideracdes podem ser tidas apenas como hipdteses interessantes a serem testadas em futuras pesquisas.

De qualquer forma, esses resultados confirmam a existéncia do continuo proposto por Oliveira-Filho
(2000), que afirma que a abordagem mais correta para florestas ombréfilas do sudeste brasileiro em termos
floristicos é de um continuo de distribuicdo de espécies, esse continuo também é valido para estratégias de
uso de N mesmo em plantas de ambientes diferentes. E incluindo a floresta Australiana, demonstram uma
proximidade entre essas areas que pode ser melhor avaliada sob uma ética histérica e evolutiva, ja que os
continentes aos quais estas plantas hoje pertencem foram um dia unidos no grande continente conhecido
como Gondwanna.

Os campos de estudo da Ecologia e da Economia dividem mais que apenas sua terminologia, modelos
econdmicos tem aplicabilidade na descrigdo do comportamento animal e de processos ecoldgicos de diversas
formas e tem influenciado politicas de utilizacdo de recursos ha algum tempo. No caso da economia em
plantas, ecélogos utilizam-se dos conceitos econdmicos principalmente na avaliacdo das relacdes de custo-
beneficio e utilizacdo de recursos para o crescimento (Bloom et al. 1985).

Nesse sentido, a economia das plantas se baseia na aquisicdo de recursos do ambiente (agua, carbono e
nutrientes) que serdo destinados ao estoque ou mobilizacdo para a construcao de produtos (folhas, galhos,
raizes, etc), que contribuem na aquisicdo de recursos adicionais para a manutencdao do crescimento, e desse
modo, precisam operar de acordo com as mudangas impostas pelo ambiente em que estao, e assim, o sucesso
de uma estratégia em certas condicbes pode ser um desastre em outras e 6timas solugcbes sdo normalmente
efémeras, de modo que as plantas precisam se engajar em um planejamento de curto e longo prazo (Bloom et
al. 1985).

Nesse contexto, a moeda de troca no universo das plantas sdo os recursos do ambiente, essencialmente

agua, carbono e nutrientes, e apesar de muitos autores considerarem o carbono como o recurso determinante
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no sucesso do estabelecimento de uma planta, o nitrogénio tém se mostrado ser mais importante nesse
desempenho (Korner 2003, Millard et al. 2007, Rennenberg et al. 2009).

A aquisigao dos recursos por uma planta compreende sua absorg¢ao, translocagao e assimilagdao em formas
gue serdo estocadas ou imediatamente utilizadas, e uma vez dentro da planta esta passa a ser uma fonte
interna que serd utilizada também na aquisicdo do recurso da fonte externa. Essa regra valendo para todas as
plantas facilita a avaliagdo dos parametros econ6micos nestes seres vivos, principalmente porque a demanda
pelos recursos em certa planta é relativamente uniforme, a resposta de uma planta a um recurso pode ser
monitorada em condi¢des reais, a competicdo entre as plantas pelo recurso segue um comportamento pouco
socioldgico e a evolugdo dos processos ocorre de forma lenta (Bloom et al. 1985).

Sendo assim, a teoria econdmia supde que qualquer negdécio visa maximizar os lucros e que apenas
empresas que mantém os lucros sobrevivem, do mesmo modo, a ecologia assume que a selecdo natural tende
a maximizar o desempenho de uma planta, e este é funcdo de sua produtividade primaria, que permite o
crescimento, reproducdo e sobrevivéncia (Bloom et al. 1985).

Nas areas estudadas neste trabalho, foram selecionadas apenas espécies de alto valor de importancia,
segundo a dominancia e frequéncia relativas de cada espécie em seu respectivo ecossistema. Assim, assumiu-
se que estas espécies apresentam sucesso nas suas estratégias de utilizacdo de recurso, especificamete o N
neste caso, e por isso elas coexistem no mesmo ambiente.

Nesse contexto, comparando as médias gerais das espécies estudadas em todas as areas (Tabela 7), tem-
se que ANR apresentou valores muito semelhantes entre elas, com aumento no inverno para as areas
brasileiras, sugerindo menor efeito da sazonalidade em LAM, que pode ser explicado por sua posicao
geografica que define aquela floresta como subtropical, e com isso suas plantas parecem ser mais adaptadas
ao frio e com isso sofrem menor variagdo na ANR com o advento das baixas temperaturas como parece
acontecer nas outras areas segundo o argumento de Cantrel et al. (2011).

O NOj foliar é maior no cerrado seguido da floresta SV, e as plantas de LAM possuem as menores
concentracgdes, sugerindo que na area de cerrado em resposta aos maiores periodos de seca as plantas
acumulam NO3™ durante os periodos de abundancia externa e o consomem quando as fontes externas sao
escassas (Bloom et al. 1985), e onde a sazonalidade foi menos marcante como em LAM, as plantas ndo
acumularam tanto desse ion.

A razdo CN também se mostrou semelhante entre as areas com marcada redu¢do no inverno para o
cerrado PDG, sugerindo que as plantas desta drea, ao sofrer estresse hidrico na estacdo menos favoravel

inibem o ganho de C em maior escala que a aquisicdao de N devido a queda na transpiracdo e na atividade
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fotossintética, e tem um consequente aumento da razao CN pelo aumento da demanda por N para suprir a
falta de C (Hanson & Hitz 1983). Ainda nessa discussdo, o custo de N na aquisicdo de C é maior que o custo de
C na aquisicdo de N, pois a taxa de manutencdo da respiracdo é muito maior para as raizes que para as folhas
e porque a energia requerida para assimilacdo é pelo menos duas vezes maior por unidade de NOs; que por
unidade de CO, (Johnson 1983). Além disso, a aquisicdo de C é diretamente proporcional aos niveis de N
foliares (Field 1983), e por isso as plantas acabam acumulando mais N, pois o periodo anual menos favoravel,
sendo pela seca ou pelas baixas temperaturas, € um evento no qual a maioria das plantas perenes remobiliza
o estoque de nutrientes para reserva visando utilizar no crescimento subsequente (Bloom et al. 1985).

0 8"N foi menor no cerrado, em acordo com outros resultados encontrados em comparacdo de savanas
com florestas mundiais (Schmidt & Stewart 2003, Hogberg & Alexander 1995). Porém os valores individuais
foram bastante varidveis como aconteceu na comparacao feita por Hoffmann et al. (2005) entre plantas de
cerrado e floresta no Brasil, e isso sugere que essas diferengas sao mais provavelmente devido a processos do
ecossistema que a diferencas no nivel de espécie. Assim, como os ultimos autores afirmaram, no presente
estudo também nao houve clara distingdo nesse parametro que possa indicar diferengas no uso de N entre
estes grupos de plantas.

Por outro lado, considerando o argumento de que associagdes com bactérias fixadoras de N por plantas
acarretam menores assinaturas isotépicas de N (Hedin et al. 2009), isso pode ser explicado pela alta
densidade de espécies da familia Leguminosae na drea de cerrado, que possuem plantas potencialmente
fixadoras de N.

Quanto a AFE (Tabela 8), as florestas mostraram maiores médias que o cerrado, fato também observado
por Hoffmann et al. (2005), que associaram baixas AFE a ambientes pobres em nutrientes. Menor AFE em
plantas do cerrado pode permitir aumento da longevidade foliar e da eficiéncia no uso de nutrientes (Reich et
al. 1992), significando que a duragdo do retorno de um investimento em tecido foliar tende a ser menor
nesses ambientes (Wright et al. 2004), bem como estar associada com alta irradiancia e secas sazonais, tipicas
de savanas (Hoffmann et al. 2005).

Hoffmann et al. (2005), estudando plantas de floresta e de cerrado crescendo em area tipica de cerrado,
mostrou que a AFE foi mais fortemente determinada pelo hdbitat da espécie que pela sua afinidade
taxondmica, e esteve relacionada diretamente a quantidade de N foliar. Paralelamente, encontrou-se maior
porcentagem de N nas folhas de SV que de LAM, e essas porcentagens foram menores ainda no PDG,
concordando com o encontrado pelos autores acima.

Em relacdo a DM, ndo houve diferencas entre as areas quando consideradas as médias gerais, porém,
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considerando as diferengas individuais, as plantas de LAM e PDG mostraram maiores DM que em SV,
sugerindo que nos primeiros as plantas em geral possuem menores taxas de crescimento, maior
sobrevivéncia, ciclo de vida longo, maior resisténcia a formacdo de embolias e estatus sucessional tardio (ter
Steege & Hammond 2001, Hacke et al. 2001, Muller-Landau 2004, Chave et al. 2009, Poorter et al. 2009). E
isso pode estar associado mais uma vez com a idade de cada uma dessas formagdes e/ou frequéncia de
disturbios, pois o histérico das duas areas mais antigas (LAM e PDG), diferente do que houve em SV (Dean
2002), n3o registra exploracdo de carvao, que de fato, eliminou grande parte das arvores mais antigas de
grande porte nesta ultima.

Quanto a comparacdo dos resultados gerais de micorriza para as areas estudadas, observaram-se
diferencgas entre as florestas e o cerrado principalmente em respeito as estagdes do ano. Nas florestas ocorre
um aumento dessa ocorréncia no inverno, seja na coloniza¢do total (como em SV) ou na colonizagdo por
micorriza arbuscular (como em LAM e também em SV). Ja no cerrado hd uma queda na colonizagdo na
estacdo mais seca, podendo isso estar relacionado com as caracteristicas do solo, como proposto
anteriormente, ou isso pode estar associado com as quantidades de Al desses solos, como sugerido por
Hoffmann et al. (2005). Mas como ndo se tem dados de Al do solo das areas de estudo nas épocas das coletas
nao se conseguiu fazer essa associagao com clareza.

Considerando as particularidades de cada area e partindo para um contexto econdmico seguindo a
analogia feita por Bloom et al. (1985), essa discussdo faz mais sentido quando se considera os grupos
funcionais encontrados nas diferentes dreas de estudo que na comparacdo entre elas usando os resultados
médios gerais de todas as plantas avaliadas, que ddo uma visdo geral do ecossistema sem aprofundar nas
comunidades em si.

Nessa perspectiva, uma analise comparativa das comunidades volta-se para os gupos funcionais
encontrados nas areas estudadas, que evidenciaram estratégias econdmicas semelhantes em termos de uso
de N, adicionalmente os atributos AFE e DM ajudaram a compor o universo dessas formas de economia.

De um lado tem-se as espécies Pi nas florestas e as espécies do grupo TrGLN no cerrado, que maximizam
seu desempenho utilizando uma estratégia econ6mica no uso do recurso N que se caracteriza por maiores
custos compensados por altos ganhos na produtividade, que sustentam um crescimento rapido, com isso as
madeiras sdo de baixa densidade e as folhas possuem maiores AFE. Essas espécies investem na reducdo do
NOs foliar, e o fazem de acordo com a disponibilidade do recurso no ambiente, assim exibem alta ANR no
verdo, e este custo é compensado por maior assimilacdo de carbono. Como o CO, ndo é limitante, e a

assimilacdo deste tem menor custo com agua disponivel no ambiente, o NOs; do solo que também estd mais
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disponivel na época chuvosa é rapidamente assimilado e destinado ao crescimento. Essas espécies
transportam NOs e Asn na seiva do xilema nas plantas das florestas e Gln e Asn nas do cerrado, sugerindo a
dependéncia da entrada de novo N e grande eficiéncia na sua utilizacdo. Além disso, suas folhas exibem
maiores quantidade de N foliar, portanto menor razao CN, mostrando o menor investimento em construcao
da folha e confirmando a estratégia de alto custo no uso do N compensada pelos lucros em crescimento
rapido.

Esta estratégia econdmica pode ser entendida em paralelo ao Teorema 2, como sugerido por Bloom et al.
(1985), onde uma empresa busca maximizar seus lucros de modo que o nivel de saida dos custos marginais se
iguala ao custo da receita marginal, ou seja, o custo marginal e a receita marginal sdo a mudancga no custo ou
receita, respectivamente, resultantes de uma mudanca na produgdo. Assim, para empresas e plantas, o custo
marginal normalmente diminui, alcanca um minimo e, em seguida, aumenta com o aumento do nivel de
producdo. Nesse sentido, como a relacdo entre o custo marginal e a receita mudam com o nivel da producao,
uma empresa deve aumentar a produgao conforme o aumento no custo por unidade de produto é menor que
o0 aumento na receita. Por analogia, a fotossintese liquida (lucro de carbono) se iguala a diferenca entre
fotossintese bruta (receita) e a respiracao (custo). E entdo para maximizar o lucro de carbono (fotossintese
liguida), a planta continua a produzir folhas novas até que o aumento na receita (fotossintese bruta) se iguale
ao aumento no custo (respiracdo).

No contexto do uso de N por estas plantas, sugere-se que na tentativa de maximizar o lucro de N, as
plantas continuam a reduzir NOs; foliar e mantém o aumento dessa assimilacdo de N externo (ANR),
paralelamente a maior fotossintese, até que o aumento na receita (fotossintese bruta, N total) se iguale ao
aumento no custo (respiracdo de raizes e folhas). Essas espécies mostram maior flutuagdo com o ambiente e
aceleram seu ciclo de vida e reproducdo para aperfeicoar a sobrevivéncia, por isso diminuem a ANR na
estacdo seca, quando a menor disponibilidade de dgua e a escassés dos nutrientes no solo aumenta os custos
desses processos.

Por outro lado, no outro extremo, as plantas da classe St nas florestas e do grupo TrARG no cerrado, que
se caracterizam pelo transporte de arginina, um marcador de reciclagem interna de N, maximizam seu
desempenho utilizando uma estratégia econbmica no uso do recurso N que se caracteriza por um
desacoplamento do lucro (p.ex. crescimento) com a disponibilidade desse recurso no solo (parte da receita).

Em paralelo ao Teorema economico 1, proposto por Bloom et al. (1985), uma empresa pode buscar
maximizar seus lucros comprando recursos a menor preco e utilizando estes quando sdo mais valiosos. O

custo de um recurso pode ser fixo ou variavel, dependendo da amplitude de variacdo nos custos durante um
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tempo relativamente curto ou longo, de acordo com o nivel de producdo. Nesse raciocinio, quando os custos
sao variaveis, refletem o suprimento e a demanda pela empresa ou planta, onde entdo um recurso escasso
gue é imediatamente necessdrio tera um alto custo.

No universo das plantas em seu ambiente natural, os recursos sdao geralmente bastante varidveis, e assim
tém custos varidveis devido a sua flutuacdo através das estacdes do ano e até mesmo durante o dia. As
plantas podem maximizar seus lucros, ou sua produtividade primaria, através da compra a menor custo e
fazendo investimento oportuno, isto é, adquirindo um recurso quando este é abundante, reservando ou
estocando o mesmo, e o utilizando quando este prover um maximo de produtividade (Bloom et al. 1985).

Assim, este grupo de plantas investe na estratégia de reciclar e/ou reutilizar os recursos estocados quando
adquirir recurso novo do ambiente fica mais caro, elas optam por sustentar um crescimento mais lento e um
ciclo de vida mais longo, com isso as madeiras exibem maior densidade e as folhas possuem menor AFE. Essas
espécies reduzem o custo no uso do recurso N investindo mais no estoque e reciclagem do N interno que na
aquisicdo de N externo, e quando o fazem, optam pela fonte inorgdncia NHs" que exige menor custo em
relagao a assimilagdao do NO3’, com isso exibem baixas ANR foliar em relagdao ao grupo das plantas Pi e TrASN,
e transportam preferencialmente arginina na seixa do xilema, que evidencia a reciclagem interna e alta
eficiéncia no transporte de N. Além disso, estas espécies apresentam menor concentracdo de N foliar,
portanto maior razao CN, mostrando maior investimento em carbono, que permitem folhas mais longevas.
Essas plantas podem usar compostos de reserva para diferentes fungbes, o que tende a reduzir os custos
diretos da reserva em si (Bloom et al. 1985).

Como intermediarias nesse continuo de estratégias no uso de N, tem-se as espécies de plantas da classe Si
das florestas e TrASN do cerrado, que se caracterizam pela utilizagdo de uma outra estratégia de economia,
gue se encaixam nos Teoremas 3 e 4 sugeridos por Bloom et al. (1985). O Teorema 4 diz que a empresa busca
maximizar seus lucros ao otimizar a alocagao entre os processos que competem entre si quando cada recurso
limita todos os processos no mesmo grau. Ou seja, a empresa ou planta decide quanto de cada recurso utilizar
em cada processo, considerando que os recursos, ou reservas, podem substituir um ao outro em certo grau,
assim, por exemplo, essas plantas podem modificar o composto de transporte de N na seiva do xilema e
manter diversas estratégias diferentes na aquisicdo de N externo.

De acordo com o Teorema 3, a maximizagao dos lucros tende a equalizar a taxa de produto marginal sobre
os custos de todos os recursos, e entdo, a empresa continua comprando/investindo em um certo recurso até o
correspondente aumento na producdo seja maior do que poderia ser pelo mesmo gasto de qualquer outro

recurso. Em termos bioldgicos, o produto marginal de um recurso é a resposta da produtividade primaria a
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uma mudanca na disponibilidade de carbono, nutrientes ou dgua, e por este teorema, uma planta deve ajustar
alocacdo de modo que por um dado gasto na aquisicdo de cada recurso, é alcancada a mesma taxa de
crescimento, e este é limitado igualmente por todos os recursos (Bloom et al. 1985).

No paralelo desses Teoremas com o comportamento das espécies Si e as TrASN, observa-se que estas nao
investem muito em ANR, sendo o NO3 um recurso de alto custo, elas possuem a capacidade de utiliza-lo mas
o fazem em pequeno grau. Considerando que a assimilagdo do NOs™ requer altas taxas fotossintéticas, sugere-
se que como no Teorema 4, essas plantas buscam equalizar o produto (crescimento) com o custo dos recursos
necessarios para a producdo (agua, CO, e NO3 por exemplo), e ao mesmo tempo otimiza a aloca¢do dos
recursos internos entre os processos, como no Teorema 3. Também exibem menor N foliar e maior razdo CN,
mostrando investimento em estrutura foliar que permite maior longevidade foliar, com AFE intermediaria, ou
seja, investe em area e estrutura de forma mais homogénea. A maior DM, similar a das plantas St e TrARG,
sustenta maior longevidade da planta em geral e maior eficiéncia no transporte de agua. E o transporte de N
sob diversas formas, principalmente Asn, confirma a estratégia mais generalista dessas espécies, podendo ser
eficiente com menor gasto e maior plasticidade no uso do recurso. Por isso se mantém intermediarias nesse
continuo de estratégias dentro da floresta e também no cerrado.

Sendo assim, a fim de alcancar tanto uma taxa de custo-beneficio similar para cada recurso (Teorema 3)
guanto uma 6tima alocagdo de recursos entre os processos (Teorema 4), as plantas das espécies Si e TrASN
parecem se ajustar fisiologicamente em ambos curto-prazo (aclimatando-se) e longo-prazo (adaptando-se
geneticamente) para minimizar as diferengas nas “taxas de cambio” através dos diversos habitats, o que seria
o Teorema 5 proposto por Bloom et al. (1985). Onde “taxa de cambio” nessa teoria econdmica significa a
guantidade relativa de dois recursos que podem ser adquiridos por um dado gasto de reserva, e este é um
parametro chave na predicdo de respostas de plantas a mudangas no balango entre recursos internos e
externos.

Uma ultima consideracdo importante sobre a “taxa de cambio” é que os custos de agua e nutrientes na
aquisicao do carbono sdo maiores que na aquisicao de nutrientes, entretanto, o custo do carbono na aquisicao
do carbono é menor que na aquisicdao de nutrientes, entdo a “taxa de cambio” entre carbono e nutrientes
(razdo CN) sera maior em termos de 4gua e nutrientes que em termos de carbono. Assim, a variacdo na
demanda e no suprimento relativo e o diferencial nos custos da aquisi¢ao de recursos indicam que a “taxa de
cambio” entre carbono e nutrientes é altamente varidvel, tanto sazonalmente quanto entre os diferentes
ambientes (Bloom et al. 1985).

Nesse contexto, as plantas reduzem a disparidade no suprimento de C e N aumentando sua capacidade de
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assimilar os recursos mais limitantes, e os processos que determinam essa capacidade geralmente competem
entre si por reservas internas. As plantas podem entdo moderar a relativa demanda por C e N através do uso
prudente das reservas estocadas e flexibilizar os requerimentos para o crescimento, criando mudangas
compensatdrias na aquisicdo e demanda relativas da producgdo, reduzindo a “taxa de cambio” entre C e N.

Em resumo, observou-se que mesmo em diferentes ambientes, o crescimento vegetativo das plantas
segue alguns padrdes de economia no uso do recurso N, que concorda com os teoremas econdmicos que
preveem como o lucro deve ser maximizado e os recursos otimamente alocados, propostos por Bloom et al.
(1985) e se encaixam no modelo proposto por Aidar et al. (2003) que preveem a existéncia de um continuo de
estratégias entre plantas de diferentes grupos funcionais.

Desse modo, na economia do nitrogénio, as arvores: ajustam sua historia de vida para adquirir formas
mais baratas de N (NH,"), estocar estes recursos internamente de forma eficiente (Arg) e utilizar os mesmos
(reciclagem interna) quando as condi¢des sdo favordveis para o crescimento (Plantas das classes St e TrARG),
sustentando ciclo de vida longo, alta densidade da madeira, menor AFE e maior razao CN; continuam a
aumentar o investimento no crescimento rdpido assimilando N externo apenas até que a receita marginal
desse aumento na producao se iguale aos custos, flutuando mais com as mudangas no ambiente e mantendo
um alto custo no uso do N (Plantas das classes Pi e TrGLN), sustentando assim um ciclo de vida mais curto com
menor DM, maior AFE e menor razao CN, e transportando Gln ou Asn principalmente; e ajustam a alocac¢ao
dos recursos até igualar o efeito de todos os recursos na limitagdo ao crescimento ou se ajustam
fisiologicamente a mudangas na disponibilidade dos recursos para reduzir a “taxa de cambio” fazendo um
balanco entre as reservas internas e externas numa proporg¢do dtima para o crescimento (Plantas das classes
Si e TrASN), sustentando assim estratégias mais varidveis entre os dois extremos anteriores, com ANR e AFE
médios, alta DM como as primeiras, baixa razdo CN como as segundas e transportando Asn principalmente.
Ainda, pbéde-se concluir que os melhores indicadores dessa economia do N nas arvores sdo 0os compostos
transportados na seiva do xilema, mas também o conteddo de N, a ANR, bem como a razao CN também sdo

importantes na definicdo dessas estratégias.
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7. CONSIDERAGOES FINAIS

1. O presente estudo confirmou a validade do modelo de uso de N proposto por Aidar et al. (2003) ao
incluir as plantas da Floresta Ombréfila Densa Montana do norte do estado de S3ao Paulo, promove ao
mesmo uma amplitude Intercontinental ao inserir as plantas de uma Floresta Subtropical Montana
Australiana e adicionou uma nova perspectiva em relacdo ao cerrado ao se aplicar as plantas de um
cerrado ao norte do estado de Sdo Paulo, que se utilizam das mesmas estratégias de uso de N
propostas pelo modelo, porém em grupos funcionais diferentes que ndo demonstram sucessdo

cronoldgica clara como os das plantas nas florestas;

2. O aumento da ANR no inverno encontrado nas espécies secunddarias na sucessao florestal e nos grupos
correspondentes a estas no cerrado (TrARG e TrASN), pareceu relacionar-se mais a aclimatacgdo ao frio
gue a competicdo por recursos, ou mesmo demanda nutricional, demonstrando a importancia da NR
na resposta da planta ao estresse causado por baixas temperaturas que envolve remodelamento desse

metabolismo;

3. Nao se encontrou relacdo entre ANR e a concentracdo de NOjs  foliar, revelando uma ndo dependéncia
da atividade da enzima NR e a concentracdao do substrato na folha. Assim, como ja sugerido por
Smirnoff & Stewart (1985), o acimulo do NOs™ foliar nessas plantas mostrou estar mais relacionado a

funcdes osmoticas intracelulares do que nutricionais;

4. 08N n3o mostrou ser um atributo de grande valia na determinac3o das estratégias de uso de N pelas

espécies dentro dos grupos funcionais avaliados;

5. Em LAM as espécies estdo mais adaptadas a sazonalidade no que se refere ao uso de N pelas plantas, o
gue se sugeriu ser devido a combinacdo da sua localizacdo em menor latitude que as demais areas

estudadas com a alta altitude, e/ou a maturidade da vegetacao;

6. No que se refere a aquisicao, assimilacdo, transporte e armazenamento do N disponivel no ambiente,
ndo existe dependéncia direta do uso de N com a fenologia das espécies do cerrado PDG, porém a AFE

de espécies perenifdlias é geralmente menor que de espécies deciduas, refletindo maior esclerofilia e
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10.

custo de construgdao das primeiras, existem maiores concentragdes de NOs; nas folhas das espécies
deciduas e semi-deciduas, sugerindo maior investimento em reserva de N pelas plantas destas classes
fenoldgicas, que podem estar acumulando esse ion com uma funcdo osmética para contribuir no

ajuste osmotico durante periodos de seca (Smirnoff & Stewart 1985);

As plantas do cerrado possuem uma estratégia de economia nos custos da manutencdo do
crescimento durante a estacdo menos favoravel, marcada pela maior razdo CN no inverno em todas as
anadlises realizadas, e isso confirmou os argumentos de que em plantas terrestres, o custo pelo uso da
agua para o crescimento € uma funcdo dos suprimentos de N e C (Raven et al. 2004), e os mecanismos

de economia no uso de N e de dgua sdo interdependentes (Patterson et al. 1997);

Confirmou-se a influéncia da sazonalidade como promotora da variabilidade na disponibilidade de N
no solo ja sugerida por Fayers & Trewin (2004) e Channing & Edwards (2009), pois as mudangas no
regime de chuvas e temperatura mesmo dentro da mesma estacdo do ano levam claramente a
variacOes na disponibilidade dos nutrientes no solo. E, além disso, confirmou-se que nos trépicos, onde
uma grande fracdo do estoque de nutrientes reside na vegetacdo, a concentracdo dos nutrientes no

solo pode nao refletir o que acontece na vegetacado (Hoffmann et al. 2005);

Concluiu-se que o método que se utiliza de resina de troca idnica para determinacdo da disponibilidade
de N no solo é mais bem aplicado quando o desenho experimental considera um tempo maior de
permanéncia das resinas no solo, podendo ser mais diagndstico e aumentar o grau de confianga

guando empregado dessa forma;

Demonstrou-se que mesmo em diferentes ecossistemas, o desempenho das plantas segue alguns
padrdes de economia no uso do recurso N, que concorda com os teoremas econdmicos que preveem
como o lucro deve ser maximizado e os recursos otimamente alocados, propostos por Bloom et al.
(1985) e se encaixam no modelo proposto por Aidar et al. (2003) que preveem a existéncia de um
continuo de estratégias entre plantas de diferentes grupos funcionais, e desse modo, em analise da
economia do nitrogénio em darvores tropicais, mostrou-se que coexistem arvores com estratégias

diferentes mas igualmente econdmicas, com destaque para trés grupos funcionais a seguir:
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11.

12.

13.

Plantas das classes St e TrARG — ajustam sua histéria de vida para adquirir formas inorganicas de N de
menor custo energético (como o NH;*), tém menor vantagem na assimilagdo do NO; nas folhas por
causa da limitagdo da fotossintese pela luz, e por isso, podem optar por assimilar esse ion nas raizes
permitindo maior controle na assimilacao de N e C sob o uso limitado da luz, estocando estes recursos
internamente de forma eficiente (Arg) e utilizando-os (reciclagem interna) quando as condi¢des sdo
favoraveis para o crescimento, sustentando ciclo de vida longo, alta densidade da madeira (que reflete
o investimento da planta em suporte mecéanico e carbono, bem como a eficiéncia na conducdo
hidrdulica), menor AFE, maior razao CN foliar e menores NRA e %N-NO; sendo transportado na seiva
do xilema, elementos que ajudam a compor a estratégia mais conservativa no uso do recurso adotada
por estas espécies, mostrando que estas plantas investem mais em estrutura (maior razdo CN e DM),
possibilitando maior longevidade, e economizam na utilizacdo de N através do uso de compostos mais

eficientes no armazenamento e no transporte, como arginina;

Plantas das classes Pi e TrGLN — continuam a aumentar o investimento na captacdo de recursos
assimilando N externo (NOs’), mas apenas até que a receita marginal desse aumento na producdo se
iguale aos custos, flutuando mais com as mudangas no ambiente e mantendo um alto custo no uso do
N, que é compensado pelo acoplamento da assimilagio do NO;s; diretamente a fotossintese,
sustentando assim uma estratégia mais especialista, associada a um ciclo de vida mais curto e um
crescimento rapido que demanda alta luminosidade, e que gera madeiras de baixa densidade.
Possuem maior AFE indicativa de menor longevidade foliar, menor investimento em estrutura e menor
eficiéncia no uso de nutrientes com aumento do tempo de retorno do investimento em tecido foliar, e
menor razdo CN foliar, mostrando menor capacidade de assimilar os recursos mais limitantes e
confirmando sua maior especialidade. E transportam N através do uso de compostos menos eficientes

qgue Arg, porém também efetivos nessa fungdao como GIn, NO3 e Asn principalmente;

Plantas das classes Si e TrASN — ajustam a alocacdo dos recursos até igualar o efeito de todos os
recursos na limitacdo ao crescimento ou se ajustam fisiologicamente a mudancas na disponibilidade
dos recursos para reduzir a “taxa de cambio” fazendo um balango entre as reservas internas e externas
numa proporc¢do dtima para o crescimento, sustentando assim estratégias mais variaveis entre os dois
extremos anteriores, com ANR e AFE médios, alta DM como nas primeiras, baixa razao CN como nas

segundas e transportando Asn além de diversos outros compostos também eficientes nessa funcao
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14.

15.

16.

17.

como Arg. Essa plasticidade no uso dos recursos encontrada nas espécies secundarias provém um
importante mecanismo de partigdo desses recursos, particularmente naquelas que tém em geral

sobreposicdo de padrdes de uso do recurso (Ashton et al. 2010);

Ainda, conclui-se que os melhores indicadores dessa economia do N nas arvores tropicais sao os
compostos transportados na seiva do xilema, mas também o conteido de N, a ANR, razao CN, bem

como a AFE e DM sdo importantes na definicdo dessas estratégias;

Assim, os objetivos: a) Determinar as estratégias de uso de N utilizadas pelas espécies arbdreas
vegetais que estruturam os ecossistemas em estudo, através da caracterizacdo da aquisicao,
transporte, estocagem e remobilizacdo do N; b) Comparar as caracteristicas e estratégias de uso de N
utilizadas pelas plantas, buscando similaridades e padrdes entre os ecossistemas, testando a validade
do modelo de uso de N proposto por Aidar et al. (2003) para as espécies das florestas estudadas; e c)
Buscar modelos alternativos ou complementares no caso do teste de validagdo do modelo proposto

nao ser satisfatério para as dreas de estudo, foram alcancados;

Foi confirmada a hipdtese (a), de que “As florestas estudadas teriam comportamento similar em
relacdo ao uso e transporte de N pelas espécies em diferentes estagios sucessionais. Assim, espécies
secunddrias tardias na sucessdao provavelmente seriam menos afetadas pela disponibilidade de N no
solo por terem uma ciclagem interna de N como estratégia mais importante. Espécies pioneiras teriam
preferéncia pelo uso do NO3  como fonte de N e haveria um continuo de estratégias entre esses dois

extremos da sucessdo”;

E encontrou-se um padrdo no uso de N pelas espécies do cerrado, semelhante ao da floresta no que se

refere a aquisicdo e reciclagem, com grupos funcionais diferentes.
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ANEXO 1-SV

Tabela Al. Valores médios foliares da ANR (pkat.g MF), contetdo de N (%), 8°N (%o) e NOs folha (umol.g'1
MF) 41 espécies estudadas na Floresta Ombrofila Densa Montana do Parque Estadual da Serra do Mar (PESM),
Nucleo Santa Virginia (SV), Sdo Luis do Paraitinga — SP, em duas estacdes do ano (verdo e inverno). Onde, Pi =

pioneira, Si = secundaria inicial, St = secundaria tardia. Desvio padrdo entre paréntesis.

ANR (pkat.g™) Contetido de N (%) 8N (%o) NO; folha (umol.g™ MF)
Habito spp. verdo inverno verao inverno verdao inverno verdo inverno
Pioneira Sol 218,75 (0,00) 291,20 (0,00) 2,94 (0,00) 3,92 (0,00) 5,51 (0,00) 5,27 (0,00) 0,65 (0,00) 1,13 (0,00)
Cec 664,93 (36,09) 320,49 (161,66) 3,10 (0,40) 2,83 (0,54) 0,37 (1,45) 0,45 (1,73) 2,74 (0,47) 2,02 (0,29)
Secundaria Tib 15,74 (0,00) 8,97 (1,84) 2,92 (0,05) 2,86 (0,05) 3,18 (0,44) 3,66 (0,72) 2,06 (0,61) 2,74 (0,96)
inicial Senn 201,16 (0,00) 148,96 (24,39) 2,47 (0,00) 3,48 (0,15) 5,77 (0,00) 4,60 (1,36) 1,82 (1,75) 2,01 (1,68)
Sche 155,56 (0,00) 149,77 (0,00) 1,58 (0,00) 1,81 (0,00) 3,28 (0,00) 3,15 (0,00) 2,33 (0,00) 1,70 (0,00)
Scha 228,13 (0,00) 310,88 (352,57) 2,45 (0,32) 2,67 (0,18) 1,60 (1,41) 1,08 (0,97) 2,25 (0,08) 2,05 (0,07)
Rap 8,41 (155,44) 3,59 (3,16) 3,27 (0,10) 3,18 (0,09) 1,29 (0,20) 1,57 (0,50) 0,69 (0,16) 0,90 (0,14)
Pou 86,03 (115,85) 33,62 (42,39) 2,27 (0,28) 2,21(0,23) 1,94 (0,23) 2,08 (0,25) 1,24 (0,20) 1,82 (0,28)
Jac 440,35 (23,80) 336,23 (330,60) 3,14 (0,07) 3,22 (0,24) 1,82 (1,98) 2,27 (1,22) 2,29 (0,30) 2,35(0,51)
Hie 127,20 (11,07) 71,01 (33,21) 1,92 (0,26) 1,98 (0,22) 4,16 (2,40) 3,37 (2,33) 1,57 (0,49) 1,80 (0,21)
Guar 98,73 (32,99) 43,15 (26,79) 3,50 (0,84) 2,85(1,43) 4,02 (1,19) 4,37 (0,72) 0,61 (0,16) 1,06 (0,35)
Guap 53,78 (38,68) 94,52 (2,32) 1,87 (0,46) 1,94 (0,99) 3,30 (0,35) 3,67 (0,37) 0,93 (0,16) 1,04 (0,07)
Cro 153,24 (0,00) 205,65 (129,33) 4,42 (0,99) 3,98 (1,09) 0,89 (1,08) 2,01 (0,86) 3,69 (1,24) 3,72 (1,65)
Cou 93,98 (117,36) 91,44 (4,14) 2,91(0,17) 2,04 (0,12) 0,26 (1,26) 1,01 (0,87) 1,32(0,55) 1,25 (0,59)
Cor 131,94 (87,90) 72,80 (50,16) 1,97 (0,22) 2,00 (0,24) 4,50 (0,49) 4,72 (1,34) 1,18 (0,31) 1,54 (0,23)
Cam 96,68 (41,66) 128,43 (123,33) 2,39 (0,38) 2,46 (0,22) 4,37 (0,80) 4,74 (0,98) 1,33(0,81) 1,73 (0,98)
Bat 133,02 (53,66) 75,98(73,45) 2,39 (0,13) 4,12 (0,04) 5,20 (0,91) 5,04 (0,45) 1,52 (0,38) 1,40 (0,12)
Alct 65,74 (26,35) 174,07 (133,44) 4,21 (0,00) 2,84 (0,23) 3,01 (0,00) 5,52 (2,32) 2,63 (0,27) 2,66 (0,48)
Alcg 170,68 (57,60) 82,02 (73,96) 1,15 (0,54) 2,80 (0,38) 5,89 (3,09) 4,91 (1,99) 2,21 (0,29) 1,79 (0,42)
Secundaria Tac 29,40 (0,00) 18,98 (0,00) 2,73 (0,00) 1,61 (0,00) 0,24 (0,00) 0,65 (0,00) 1,43 (0,00) 1,23 (0,00)
tardia Slo 20,76 (75,46) 10,76 (5,29) 3,20 (0,09) 3,57 (0,26) 3,41 (1,34) 2,55 (1,23) 2,27 (0,79) 3,27 (0,80)
Scle 12,27 (0,00) 34,72 (0,00) 3,56 (0,00) 4,05 (0,00) -0,13 (0,00) -0,28 (0,00) 1,78 (0,00) 1,35 (0,00)
Rou 27,78 (13,47) 26,56 (6,25) 2,47 (0,18) 2,56 (0,09) 2,18 (0,43) 2,13(0,81) 1,07 (0,16) 0,97 (0,02)
Pte 25,93 (0,00) 102,31 (0,00) 1,62 (0,00) 1,81 (0,00) 0,50 (0,00) 0,67 (0,00) 1,03 (0,00) 1,11 (0,00)
Oco 8,33 (0,00) 12,04 (7,53) 2,69 (0,00) 1,57 (0,50) 0,26 (0,00) 0,58 (1,65) 0,71 (0,15) 0,69 (0,00)
Mols 34,72 (41,58) 16,15 (0,49) 1,94 (0,95) 2,06 (0,00) 1,80 (1,55) 1,76 (0,00) 1,13 (0,46) 0,97 (0,42)
Mole 46,18 (411,82) 46,53 (4,91) 3,11 (0,28) 2,98 (0,02) 1,76 (0,26) 2,92 (0,32) 0,42 (0,00) 0,86 (0,16)
Mic 27,55 (57,16) 28,53 (28,51) 2,59 (0,42) 3,06 (0,29) 0,17 (0,63) -0,34 (1,19) 0,70 (0,06) 0,69 (0,13)
Mart 14,81 (27,99) 10,73 (1,96) 3,43 (0,00) 4,11 (0,20) 4,10 (0,00) 4,16 (1,93) 1,06 (0,39) 1,44 (0,45)
Mars 60,26 (0,00) 138,10 (158,80) 2,19(0,47) 2,25(0,24) 1,67 (0,81) 1,60 (2,66) 1,41 (0,35) 2,02 (0,49)
Ings 144,37 (62,81) 88,02 (71,44) 2,81(1,21) 2,61(0,33) 3,04 (1,48) 2,87 (0,77) 1,63 (0,15) 1,81 (0,43)
Ingl 24,85 (73,29) 31,89 (13,83) 1,81(0,57) 1,78 (0,44) 2,72 (0,41) 3,42 (0,83) 1,23 (0,20) 1,29 (0,32)
Hir 33,56 (78,01) 41,90 (51,52) 1,15 (0,30) 1,18 (0,13) 2,58 (0,69) 3,32 (1,55) 2,19 (0,36) 2,14 (0,20)
Eut 32,25 (12,23) 28,15 (9,06) 2,26 (0,19) 2,16 (0,35) 0,09 (0,29) 0,51(0,32) 1,69 (0,18) 2,76 (0,07)
Eug 78,47 (279,41) 95,25 (22,42) 1,81 (0,00) 1,94 (0,15) 0,67(0,00) 1,02 (0,43) 1,94 (0,00) 1,87 (0,20)
Dri 2,55 (52,38) 3,32 (6,06) 3,54 (0,09) 3,49 (0,44) 0,32 (0,31) -0,21(0,25) 1,24 (0,19) 0,71 (0,00)
Dah 65,86 (338,09) 46,24 (40,84) 3,62 (0,47) 4,52 (0,57) 0,97 (2,29) 0,09 (2,63) 0,92 (0,13) 0,83 (0,02)
Cryp 34,49 (0,00) 19,21 (0,00) 1,82 (0,00) 1,98 (0,00) -2,50 (0,00) -3,18 (0,00) 3,82 (0,00) 2,43 (0,00)
Chr 74,72 (343,70) 75,17 (77,37) 2,99 (0,46) 2,89 (0,41) 1,56 (1,18) 1,51 (1,24) 2,37 (0,13) 2,32 (1,21)
Cal 74,07 (105,07) 44,75 (18,56) 3,75(0,37) 2,40 (0,41) 2,00 (0,39) 1,75(0,31) 2,02 (0,12) 2,59 (0,67)
Cab 34,65 (15,91) 20,78 (6,14) 1,86 (1,05) 1,76 (1,26) 3,05 (1,18) 3,82 (1,79) 1,74 (0,46) 1,92 (0,73)

170



ANEXO 2 - LAM

Tabela A2. Valores médios foliares da ANR (pkat.g MF), contetdo de N (%), 8°N (%o) e NO5 folha (umol.g'1
MF) 24 espécies estudadas na Floresta Subtropical Umida do Parque Nacional de Lamington (LAM),
Queensland (QLD) — Austrdlia, em duas estacdes do ano (verdo e inverno). Onde, Pi = pioneira, Si = secunddria

inicial, St = secunddria tardia. Desvio padrdo entre paréntesis.

ANR (pkat.g™?) Conteudo de N (%) 8N (%o) NO; folha (umol.g" MF)
Hébito spp. verdo inverno verdo inverno verdo inverno verdo inverno
Pioneira Aca 195,60 (197,40) 84,72 (68,42) 2,50 (0,39) 2,52(0,17) 4,27 (0,42) 7,72 (0,75) 0,00 (0,00) 0,00 (0,00)
Hom 454,05(61,70) 359,02 (96,24) 4,07 (0,25) 2,74 (0,03) 6,24 (0,11) 5,66 (0,24) 0,00 (0,00) 0,00 (0,00)
Pol 1,46 (34,37) 252,31 (21,93) 1,61(0,47) 1,62 (0,29) 4,48 (1,37) 5,70 (0,86) 0,00 (0,00) 0,00 (0,00)
Sol 603,24 (199,03) 636,11 (0,98) 5,76 (1,62) 4,32 (1,80) 6,19 (0,08) 8,43 (1,75) 0,06 (0,09) 1,83(2,57)
Trem 674,18 (1,80) 358,21 (68,91) 3,18 (0,67) 2,45 (0,00) 5,01 (0,62) 6,18 (2,27) 0,00 (0,00) 0,00 (0,00)
Secunddria Acra 0,00 (0,00) 9,03 (4,29) 1,44 (0,00) 1,57 (0,08) 1,61 (0,45) 1,35(0,42) 0,00 (0,00) 0,00 (0,00)
inicial Atra 0,00 (0,00) 27,43 (0,49) 1,59 (0,19) 1,81 (0,16) 1,89 (0,48) 1,18(1,15) 0,00 (0,00) 0,00 (0,00)
Cya 0,00 (0,00) 1,27 (1,47) 2,01 (0,04) 2,04 (0,01) 2,40 (0,20) 1,87 (0,07) 0,00 (0,00) 0,00 (0,00)
Elae 69,98 (62,64) 51,85 (43,38) 1,45 (0,11) 1,56 (0,08) 1,43 (0,52) 1,16 (0,50) 0,00 (0,00) 0,00 (0,00)
Ori 4,17 (5,89) 11,11 (5,84) 0,93 (0,01) 1,05 (0,14) 3,55(1,96) 2,52 (0,86) 0,01 (0,00) 0,05 (0,07)
Qui 4,98 (7,04) 36,69 (31,92) 1,71 (0,12) 1,86 (0,10) 0,32 (0,35) 1,24 (0,79) 0,00 (0,00) 0,00 (0,00)
Syn 0,00 (0,00) 24,54 (0,00) 1,44 (0,00) 1,43 (0,00) 1,79 (0,00) 0,99 (0,00) 0,00 (0,00) 0,00 (0,00)
Secundaria Ara 3,36 (0,49) 6,71 (2,62) 0,83 (0,08) 1,02 (0,02) -3,46 (1,36) -3,74 (0,52) 0,00 (0,00) 0,16 (0,02)
tardia Arga 27,62 (21,04) 59,03 (27,09) 1,97 (0,07) 1,75 (0,18) 2,87 (1,38) 1,81(1,79) 0,00 (0,00) 0,18 (0,03)
Argt 59,03 (0,00) 85,07 (14,57) 1,91 (0,00) 1,93 (0,07) 4,89 (0,00) 4,25 (0,44) 0,00 (0,00) 0,17 (0,04)
Bal 0,69 (0,65) 48,84 (23,50) 2,12 (0,14) 1,94 (0,23) 2,20 (0,63) 2,23 (0,34) 0,10 (0,10) 0,00 (0,00)
Cal 0,00 (0,00) 2,66 (3,44) 1,42 (0,06) 1,30 (0,16) 1,11 (0,74) -0,18 (0,14) 0,00 (0,00) 0,00 (0,00)
Cry 3,47 (3,60) 29,75 (13,26) 1,83 (0,02) 1,84 (0,08) 0,44 (0,54) -0,33(0,28) 0,00 (0,00) 0,14 (0,19)
Dec 45,95 (17,19) 29,51 (29,30) 1,66 (0,13) 1,49 (0,26) 3,05 (1,05) 3,19 (1,43) 0,04 (0,04) 0,00 (0,00)
Elat 1,39 (1,96) 64,81 (27,50) 3,07 (0,18) 3,34 (0,42) 1,80 (0,49) 1,79 (0,16) 0,00 (0,00) 0,03 (0,05)
Not 0,00 (0,00) 4,75 (2,46) 1,28 (0,28) 1,35 (0,00) -1,04 (0,24) 0,29 (2,79) 0,00 (0,00) 0,16 (0,13)
Sar 1,62 (0,00) 89,12 (111,63) 1,53 (0,00) 1,57 (0,03) 0,16 (0,00) 2,81 (0,50) 0,00 (0,00) 0,09 (0,13)
Syz 0,00 (0,00) 2,08 (0,00) 1,53 (0,22) 1,58 (0,00) 2,42 (0,03) 1,10 (0,00) 0,00 (0,00) 0,00 (0,00)
Wil 0,00 (0,00) 3,71 (2,06) 1,68 (0,09) 1,92 (0,09) 0,16 (1,15) -0,38 (0,25) 0,12 (0,18) 0,00 (0,00)
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ANEXO 3 - PDG

Tabela A3. Valores médios foliares da ANR (pkat.g MF), contetdo de N (%), 8°N (%o) e NOs folha (umol.g'1
MF) 27 espécies estudadas na area de cerrado do Parque Estadual de Vassununga, Gléba Pé-de-gigante (PDG),
Santa Rita do Passa Quatro — SP, em duas estacdes do ano (verdo e inverno). Onde, D = decidua, S = semi-

decidua, P = perenifdlia. Desvio padrdo entre paréntesis.

ANR (pkat.g?) Contetido de N (%) 8N (%o) NO; folha (umol.g™ MF)
Habito spp. verdo inverno verdo inverno verdo inverno verdo inverno
Perenifélio Dal 32,10 (32,80) 64,58 (47,96) 3,71 (0,40) 2,24 (0,90) 0,29 (0,40) 1,20(1,33) 1,81 (1,05) 1,81 (0,33)
Sch 324,69 (200,30)  281,71(10,97) 2,10 (0,02) 2,24 (1,51) 1,12 (0,48) 0,97 (1,61) 1,51 (1,26) 2,45 (1,11)
Myrl 31,56 (15,62) 163,27 (27,17) 1,37 (0,21) 2,06 (0,10) 0,01 (0,60) -0,14 (0,64) 1,26 (0,38) 1,93 (0,06)
Myrb 26,62 (11,34) 51,00 (12,11) 1,29(0,17) 1,90 (0,34) -0,06 (0,10) -0,36 (0,99) 3,51 (0,60) 3,04 (0,95)
Fic 204,40 (104,12) 190,66 (59,74) 1,78 (0,11) 2,47 (0,12) -0,51(0,63) -0,37(0,33) 1,59 (0,51) 2,36 (0,95)
Semi-deciduo Asp 289,66 (212,79) 420,37 (238,48) 2,13(0,14) 1,72 (0,04) 2,37 (0,64) 1,19 (1,00) 0,83(0,12) 1,06 (0,36)
Bau 130,71 (13,42) 129,63 (8,35) 2,83(0,20) 2,00 (0,50) 2,43 (0,94) 0,53 (0,81) 2,89 (0,11) 2,26 (0,09)
Hymm 52,31 (14,46) 88,43 (72,76) 1,66 (0,16) 2,11(0,33) 1,51 (0,56) 0,87(0,31) 1,71 (0,27) 2,99 (0,14)
Mac 51,00 (19,79) 104,55 (0,00) 3,53(0,37) 1,77 (0,00) 1,20 (0,66) 0,30 (0,00) 3,06 (0,21) 1,16 (0,00)
Oco 38,54 (0,00) 102,20 (0,00) 1,92 (0,00) 3,01 (0,00) -0,88 (0,00) -1,33 (0,00) 2,74 (0,00) 2,35 (0,00)
Plat 52,08 (0,00) 224,69 (209,02) 3,15 (0,00) 1,74 (1,32) 0,46 (0,00) 0,03 (0,36) 3,16 (0,00) 2,63 (0,07)
Vir 91,44 (27,92) 137,19 (27,92) 1,88 (0,06) 1,62 (0,35) 0,36 (0,44) 0,86 (0,64) 1,28 (0,69) 3,15 (0,15)
Xyl 2,39 (1,54) 33,02 (35,37) 2,34 (0,09) 1,55 (0,82) 1,13 (0,92) 0,44 (1,85) 2,53(1,11) 4,52 (0,39)
Deciduo Ana 13,43 (0,00) 14,35 (0,00) 2,51 (0,00) 1,57 (0,00) 1,43 (0,00) 0,59 (0,00) 3,87(0,00) 7,62 (0,00)
And 60,42 (56,27) 183,33 (126,92) 2,18 (0,47) 1,48 (0,66) 1,48 (0,79) 0,97 (0,46) 3,14 (0,50) 2,66 (0,47)
Ann 202,55 (133,24) 320,06 (41,90) 1,69 (0,18) 2,98 (0,16) 2,26 (0,92) 1,65 (0,33) 0,62 (0,15) 1,21 (0,30)
Byr 182,10 (93,41) 355,67 (252,23) 1,96 (0,24) 1,39 (0,51) 1,26 (0,43) 0,64 (1,09) 2,13 (0,77) 2,68(0,11)
Cam 34,49 (0,00) 105,79 (0,00) 1,75 (0,00) 1,34 (0,00) 0,85 (0,00) -0,07 (0,00) 1,90 (0,00) 2,49 (0,00)
Cop 62,04 (53,97) 67,21 (42,34) 2,31(0,10) 2,26 (0,65) 1,08 (0,56) 0,25 (1,22) 1,45 (0,14) 3,56 (0,83)
Dim 4,78 (8,29) 26,70 (15,05) 3,96 (0,50) 1,97 (0,46) 1,18 (0,62) 0,71 (1,16) 1,89(1,31) 1,77 (0,32)
Dip 75,93 (27,99) 48,84 (43,38) 2,99 (0,40) 2,41 (0,16) 0,66 (0,42) 0,58 (0,73) 1,97 (1,32) 2,89 (0,36)
Eug 67,59 (33,27) 306,64 (44,64) 1,46 (0,11) 1,67 (0,54) 1,64 (0,29) 0,37 (1,15) 1,75 (1,45) 4,74 (0,94)
Hyms 44,21 (27,17) 111,96 (0,00) 1,69 (0,15) 1,45 (0,00) 1,67 (0,18) 0,95 (0,00) 1,98 (0,30) 2,79 (0,00)
Plathy 32,64 (7,84) 133,10 (145,68) 2,68(0,52) 3,24 (0,57) -0,17 (0,69) -0,76 (1,67) 2,62 (0,46) 3,26 (1,09)
Qua 77,31 (55,32) 219,91 (133,07) 1,99 (0,32) 1,72 (0,34) 0,47 (0,46) -0,16 (2,02) 2,09 (0,66) 2,00 (0,70)
Rou 2,01 (0,00) 55,15 (0,00) 1,20 (0,00) 1,80 (0,00) 2,06 (0,00) 2,03 (0,00) 1,66 (0,00) 2,12 (0,00)
Toc 378,32 (91,17) 211,96 (0,00) 2,07 (0,34) 2,08 (0,00) 1,24 (0,50) -0,33 (0,00) 1,70 (0,27) 1,17 (0,00)
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