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Ecofisiologia de Floresta e Vegetag¢ao de Savana
J. Lloyd,* M. L. Goulden, * J.P. Ometto,> S. Patifio," N.M. Fyllas,' e C.A. Quesada’

As caracteristicas ecofisioldgicas da vegetacdo de floresta e savana sdo
comparadas na tentativa de entender como as diferencas fisioldgicas préprias de
cada bioma e entre esses tipos de vegetacao se relacionam com suas distribuicdes
geograficas. Uma simples ordenagcdo mostra, primeiramente, que embora a
precipitacdo exerca um efeito chave nas distribuicdes da vegetagdo amazonica, as
caracteristicas do solo sdao também importantes. Em particular, descobriu-se que,
em regimes similares de precipitacdo, as florestas deciduas tendem a ocorrer em
solos mais férteis do que os tipos de vegetacdo de savana. Um subsolo de alto
conteudo argiloso também é importante para permitir a existéncia de florestas
semiperenes em regime de chuva apenas moderada. Tais observagdes sao
consistentes com caracteristicas fisioldgicas especificas do bioma. Por exemplo,
arvores deciduas tém exigéncias mais altas de nutrientes do que as semiperenes,
que também tendem a ter caracteristicas associadas a severos déficits hidricos, tais
como uma baixa area foliar especifica. Os conteludos de nutrientes e taxas
fotossintéticas sdo mais baixos em savana do que em espécies de floresta com varias
caracteristicas de ecossistemas, sugerindo uma limitacdo fundamental na
produtividade da savana. Por outro lado, o fosforo parece limitar a produtividade da
maioria dos tipos de florestas amazbnicas. A diferenciacdo se da entre os tipos de
floresta de rapido crescimento e com alta demanda por nutrientes no oeste da
Amazonia e suas contrapartidas na Amazonia oriental, que tendem a ocupar solos
inférteis, mas mais profundos e com alta capacidade de retencdo hidrica. Com base
nas caracteristicas fisioldgicas observadas em varias formas de vegetacdo, sustenta-
se que, se a precipitacdo da Amazonia diminuir abruptamente no futuro, as florestas
de crescimento lento do leste da Amazdnia se transformardao diretamente em
vegetacdo perene do tipo cerrado, mas as florestas mais férteis do oeste da
Amazonia serdo substituidas por alguma forma de vegetacdo decidua seca.
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1. INTRODUGAO

Neste capitulo, inicialmente consideramos os
varios tipos de vegetacdo e os fatores subjacentes
que influenciam sua distribuicdo. Observamos as
caracteristicas fisioldgicas contrastantes em alguns
detalhes, primeiramente na folha e depois na planta
em todo o nivel da parcela. Finalmente, inspirados
por Schimper [1903], especulamos se a dimensao
das diferencas observadas entre os vdrios tipos de
vegetacdo estudados como parte do Experimento
de Grande Escala da Biosfera-Atmosfera na
Amazonia (LBA) refletem adaptagdes aos diferentes
solos e ambientes climaticos em que ocorrem.

2. CONTRASTE DE TIPOS DE VEGETACAO
AMAZONICA

Embora dominadas por florestas tropicais
perenes e semiperenes, adotamos aqui a
terminologia de Eyre [1963] para delinear os varios
tipos de florestas tropicais; ver também a sec¢do 2.3.
A AmazOnia também contém quantidades
significativas de outros tipos de vegetacdo com
fisiologia contrastante, especialmente em diregdo as
suas margens ao sul e a leste. Elas incluem grandes
areas de ambas as savanas bem drenadas, em geral
referidas como cerrado, e as savanas alagadas
sazonalmente, tais como as que ocorrem no
Pantanal (Brasil) e nos “Llanos de Moxos” (Bolivia e
Colombia). Além disso, ao longo da margem sul,
especialmente no norte da Bolivia, ocorrem
grandes areas de florestas sazonais (semi) deciduas
(Chiquitano). As savanas estdo também espalhadas
ao longo das bordas do norte da bacia, por
exemplo, no Estado de Roraima no Brasil e na regido
de La Sabana, na Venezuela. Um panorama dos
tipos de vegetacao tropical de planicies da América
do Sul, incluindo a Amaz06nia, é apresentado por
Daly e Mitchell [2000]. Nessa revisdo, focalizamos
apenas as florestas de terra firme e o cerrado.

2.1. Determinantes Primdrios dos Diferentes
Tipos de Vegetagdo

Ha muito tempo se observa que o principal
fator da delimitacdo entre a floresta tropical e a

savana é a chuva e sua sazonalidade. Schimper
[1903] e Nix [1983] desenvolveram sete critérios
para a previsdo da ocorréncia de savanas tropicais
em todo o mundo; quatro deles envolveram a
precipitacdao, dois envolveram a temperatura e um
deles envolveu a radiacdo incidente. Recentemente,
Huytra et al. [2005] estenderam a noc¢do de
disponibilidade hidrica, argumentando que a
frequéncia de seca é também um excelente fator
para a determinacdo da fronteira entre a floresta e
a savana, apoiando, de modo geral, a noc¢do de
Oyama e Nobre [2003] que sustentam que a
sazonalidade da umidade do solo é um fator critico
na determinacdo das fronteiras floresta-savana.
Schimper [1903] expressou esse ponto também, ao
dizer que as savanas geralmente sdo encontradas
onde as estac0es Umida e seca estdo claramente
definidas, esta ultima caracterizada por solos e
atmosfera muito secos, com ocorréncias anuais de
estacOes Umidas e raramente interrompidas por
periodos secos significativos. Malhi et al. [2009]
também desenvolveram um modelo simples de
distribuicdo da vegetagdo amazdnica baseado na
precipitacdo e sua sazonalidade: a zona de savana é
definida pelos autores como o lugar onde a
precipitagdo média anual fica abaixo 1500 mm ano—
! e com uma média cumulativa de déficit hidrico
(MCWD), conforme definido por Malhi et al. [2009]
como o déficit hidrico climatolégico maximo (CWD)
atingido no periodo de um ano, cujo CWD é
calculado por um “modelo do balde”, sem nenhum
efeito de retroalimenta¢do de CWD em evaporagao
acima de 300 mm. Malhi et al. [2009] também
estabeleceram a diferenca entre “floresta chuvosa”
e “floresta sazonal”, esta parece ser mais
predominante em regides onde a precipitacdo é
razoavelmente alta (entre 1300 mm e 2000 mm),
mas também com ocorréncia de MCWD moderado
(350 — 450 mm).

Embora a precipitacdo e sua sazonalidade sem
divida sejam fatores importantes de controle das
distribuicOes relativas de floresta e savana ao longo
da Amazbnia, é também claro que outros fatores
adicionais devem estar envolvidos. Isso porque, no
ambito da floresta Amazbnica em si mesma, ha
muitas ocorréncias de vegetacdo de savana apesar
da alta pluviosidade (>2000 mm) com condicGes
fisicas e/ou quimicas raramente adversas que,



aparentemente, sdo responsaveis pelo crescimento
das arvores [Beard, 1953; Anderson, 1981; Brown,
1987]. Exemplos disso incluem as savanas da
cobertura de arenitos remanescentes das Guianas
que antigamente compuseram a grande parte
terrestre das Guianas [van Donselaar, 1969]; eles
incluem as savanas de Roraima (Brasil), as savanas
Rupunini da Guiana [Myers, 1936], a savana
Sipalwini ao sul do Suriname [van Donselaar, 1968],
a area da Grand Sabana da Venezuela [Dezzeo et al,
2004] e as “ilhas” espalhadas pelo nordeste da
Amazobnia brasileira [Andreae Lima, 1959; Egler,
1960; Ratter et al., 2003]. Embora em alguns casos a
presenca de tais “savanas amazbnicas” possa ser
claramente atribuida ao encharcamento do solo [ex.,
Huber, 2006], em outros casos, a condicdo
geralmente pobre dos solos arenosos parece ser a
principal causa [Beard, 1953; Anderson, 1981;
Brown, 1987]. A possibilidade de que a capacidade
insuficiente de retencdo hidrica de solos arenosos
esteja associada a muitas savanas “secas” que
causam o aumento dos déficits hidricos, em geral
severos e que impedem o estabelecimento de
floresta, ndo parece ter sido investigada. Em areas
usualmente associadas a florestas (semi) perenes, as
savanas também podem ocorrer em solos
particularmente rasos e/ou rochosos [Reatto et al.,
1998].

2.2. Variag@o na Estrutura da Savana

No ambito de um mesmo bioma de savana
existe considerdvel variacdo e as explicacGes para as
varias formas fisiondmicas, especialmente o grau de
lenhosidade, tém se concentrado no grau em que
ocorrem as variagdes na densidade das plantas
lenhosas em funcdo de degradacdo devido ao fogo
e atividades humanas [Rizzini, 1963; Coutinho,
1990; Bond et al., 2005], em comparagao com as
variagdes nos solos, tais como profundidade do
enraizamento efetivo, encharcamento, e fertilidade
[Eiten, 1993]. Entretanto, no cdmputo geral, parece
insuficiente sugerir que as queimadas e outras
atividades humanas sejam responsaveis pelas
variagdes em grande escala nas paisagens de
savana, embora este ndo seja o caso, sem duvida,
sob certas circunstancias no Brasil como em outras
regides [Eiten, 1982; Sarmiento, 1983; Cavelier et
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al., 1998; Dezzeo et al., 2004]. Outros fatores além
do fo s3o importantes na determinagdao da
lenhosidade da vegetacdo do cerrado, conforme
sugerem estudos de ordenacdo de plantas [Ribeiro
e Tabarelli, 2002; Miranda et al., 2003] e apontam
para a fertilidade do solo como um importante
determinante de lenhosidade da savana brasileira
em escala de paisagem. Por exemplo, estd bem
estabelecido que alguns tipos de florestas e
cerraddao mostram tendéncia a ocorrer somente em
solos ndo usualmente férteis [Furley et al, 1988;
Morriera, 2000; Chapuis-Lardy et al., 2001] e, com
base no pH do solo e em medicdes de trocas de
cations, a distingdo as vezes é determinada entre
“facies mesotréficas do cerraddao” e “facies
distréficas do cerraddo”, que sdo caracterizadas por
diferentes composicées de espécies. Entretanto,
apesar dessas diferengas, ambas as formas de
vegetagdo parecem caracterizar-se por
concentragées relativamente altas de fdsforo
solivel no solo [Furley e Ratter, 1988]. Ndo esta
claramente identificado se as formas das pastagens
do cerrado, tais como campo sujo, ocorrem por
causa de solos com niveis excepcionalmente baixos
de nutrientes [Alvim e Araujo, 1951; Askew et al.,
1970; Goodland e Pollard, 1973; Lopes e Cox,
1977a,1977b; Furley e Ratter, 1988; Furley,1992;
Ruggiero et al., 2002]. As frequéncias de ocorréncia
de fogo sdo também importantes. O que é claro em
qualguer caso é que o cerrado brasileiro ocupa uma
area cuja grande parte, apenas com base no clima,
poderia ser ocupada por florestas [Bond et al.,
2005], e um fator significativo que explica a
vegetacdo atual é a fertilidade relativamente baixa
do solo [Montgomery e Askew, 1983]. E também
interessante  notar que a floresta tropical
sazonalmente seca, que ocorre nas fronteiras mais
ao sul da Amazobnia, parece existir por causa de seus
solos mais férteis, e dreas de vegetacdo de cerrado
ocorrendo nas mesmas regides cujos tipos de solo
sdo 0s mais inférteis associados com a Amazobnia
[Prado e Gibbs, 1993; Prado, 2000; Olveira-Filho e
Ratter, 2002].

2.3. Uma Ordenagdio dos Tipos de Vegetagdo de
Floresta e Savana e em Toda a Bacia



Com o objetivo de formalizar as relagbes
discutidas acima entre vegetacdo, clima e solo,
utilizamos uma ordenacdo restrita de tipos de
vegetacdo amazbnica do banco de dados com
configuracdo espacial explicita de Cochrane et al,
[1985], o qual inclui também as caracteristicas
guimicas e fisicas do solo, e investiga os efeitos de
temperatura e precipitacdo, a partir de New et al.,
[2000]. Os resultados dessa andlise de
correspondéncia parcial can6nica sdo mostrados na
Figura 1. Nessa andlise, como em Cochrane et al.,
[1985}, dividimos a vegetacdo da floresta em trés
tipos: “perene”, “semiperene”, e “sazonalmente
seca”, seguindo a ampla definicdo de Eyre [1963]. A
floresta semiperene consiste de uma mistura de
arvores perenes e deciduas, enquanto que as
florestas sazonalmente secas sdo formadas
principalmente com espécies que perdem todas as
suas folhas na estacdo seca. Dentro do bioma
savana, dividimos a vegetacdo em “fechada” e
“aberta”: com base na lenhosidade: savanas
“abertas” formadas por pastagens com ou sem
arvores espalhadas e arbustos (campo limpo,
campo sujo, e campo cerrado) e savanas “fechadas”
que compreendem formas de drvores de savana e
pastagem, comumente referidas como cerrado
(strictu sensu), e cerraddo. Com o objetivo de
eliminar quaisquer estruturas de autocorrelagdo
espacial dos dados, a latitude e longitude dos
centros dos varios poligonos que descrevem as
varias diferentes configura¢cdes da terra dentro da
Amazbnia em Cochrane et al [1985] foram
consideradas como covaridveis [Legendre e
Legendre, 1998].

Figura 1. Analise parcial da correspondéncia canénica de
tipos de vegetacdo em termos de clima e propriedades
do solo. A seta indicativa de textura do solo (da direita
para a esquerda) vai de solos com textura argilosa fina a
solos arenosos com textura grossa, com solo do topo
definido como 0,0 a 0,2 m de profundidade e subsolo
definido como 0,21 a 0,50m de profundidade. Mais
detalhes na se¢do 2.3.

A Figura 1 usa “Escalonamento tipo 2" (ter
Braak, 1994; Legende e Legendre, 1998], onde as
distancias entre os varios centroides aproximam
suas distancias Qui-quadrado no espaco da

ordenacdo. A ordenacdo/classificacdo de qualquer
tipo de vegetacdo juntamente com qualquer
variavel ambiental consiste em projetar (no angulo
direito) aqueles centroides do tipo de vegetacdo na
seta que representa aquela variavel. Isso possibilita
uma aproximacao da média mensurada do tipo de
vegetacdo com respeito as varidveis ambientais e,
ainda mostra explicitamente a precipitacdo anual.
As trés varidveis ambientais/edéficas mostradas
foram escolhidas de um grupo de 26, de Cochrane
et al. [1985] e New et al. [2000] usando sele¢do
avancada [ter Braak e Smilauer, 2002] que, juntas,
respondem por 0,38 da variacdo. Além da
precipitacdo anual, outras duas varidveis que
surgem como importantes sdo a capacidade efetiva
de cation do topo do solo (ECEC) e a textura do
subsolo, ambos os parametros obtidos em Cochrane
et al. [1985]. No trabalho de Cochrane et al. [1985],
o “solo do topo” é definido como o solo de 0,00 —
0,20 m de profundidade e “subsolo” como o solo de
0,21 - 0,50 m de profundidade.

A Figura 1 sugere que embora o volume de
precipitacao seja uma variavel ambiental chave que
influencia as distribuicGes de vegetacdo em toda a
Amazobnia, a fertilidade e textura do solo sdo
também importantes. Em particular, a distribuicao
da savana fechada, ao contrario das florestas
tropicais semiperenes, parece ser controlada tanto
pelo ECEC do solo do topo e textura do subsolo
quanto pela precipitacdo e com as florestas
tropicais sazonalmente secas também associadas
aos solos férteis e a uma precipitagdo abaixo da
média. Isso confirma e, até certo ponto, formaliza
muitas declara¢des esbocadas nas se¢des 2.1 e 2.2.
Por exemplo, onde os solos sdo particularmente
inférteis e/ou os subsolos sdo grosseiramente
texturizados pode ocorrer vegetacao do tipo
savana, mesmo quando as precipitacbes sdo
razoavelmente altas. Do mesmo modo, a principal
diferenciacdo entre florestas tropicais sazonalmente
secas e tipos de vegetagdo de savana é a fertilidade
do solo. A questdo chave que tentamos responder
neste capitulo é, até que ponto essas diferencas em
“nicho  6timo” refletem as diferencas das
caracteristicas fisiolégicas da planta nesses varios
tipos de vegetacao.



3. FISIOLOGIA DE FLORESTA E VEGETAGAO DE
SAVANA

3.1. Aspectos Estruturais

A quantidade e distribuicdo da biomassa de
qualquer tipo de vegetacdo ddo uma primeira
indicacdo da estratégia fisioldgica e das possiveis
limitacdes da funcdo da planta impostas pelo solo
e/ou ambiente. Por exemplo, no bioma de florestas
tropicais amazonico como um todo, hd uma clara
tendéncia de a biomassa acima do solo (BAS)
diminuir com o crescente prolongamento da
estacdo seca [Malhi et al., 2006]; Saatchi et al.,
2007, 2009]. Isso sugere que ou as fontes de
carbono para crescimento tornam-se mais limitadas
a medida que o periodo da estacdo seca se estende,
ou que ocorre o aumento da alocacdo de carbono
abaixo do solo a medida que diminui a precipitacdo
[Cairns et al., 1997, Mokany et al., 2006]. Uma
terceira possibilidade é que ocorréncias mais
severas de déficits hidricos do solo nas florestas
mais secas resultam em taxas de mortalidade mais
elevadas no longo prazo (i.e., um regime com maior
frequéncia de disturbio), conforme sugerido
recentemente por Quesada et al. [2009a]. Embora
ainda ndo haja evidéncias suficientes para
diferenciar com clareza essas trés possibilidades,
em termos gerais, as razoes raiz:broto sdao mais altas
nas florestas deciduas e sazonalmente secas do que
nas florestas tropicais perenes [Fittkau e Klinge,
1973; Murphy e Lugo, 1986; Castellanos et al., 1991;
Jipp et al., 1998; Mokany et al., 2006], e é claro
também que existem variacGes significativas na
razdo raiz:broto entre floresta e cerrado. Por
exemplo, Mokany et al.[2006] mostram médias
globais de razdes raiz:broto de 0,24 e 0,64 para
floresta tropical e savana, respectivamente, e isso
esta consistente com os valores muito altos da
biomassa abaixo do solo de até 53 Mg DW ha™
encontrados por Castro e Kaufmann [1998] na
vegetacdo do cerrado préximo a Brasilia. Isso
ocorreu apesar de um valor relativamente baixo da
BAS de aproximadamente 17 Mg DW ha™. Esse
valor da BAS pode estar subestimado porque foi
usada uma equacdo alométrica adequada para
floresta e ndo para arvores de savana. Apesar disso,
mesmo quando foram aplicados cdlculos mais
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apropriados [Abdalla et al, 1998], a BAS para a
vegetacdo densa do cerrado ainda foi de apenas
20-40 Mg DW ha™ [Haridasan, 2000; Quesada et
al., 2008].

Embora os valores da biomassa abaixo do solo
das florestas amazOnicas perenes sejam tipicamente
menores do que da vegetacdo lenhosa do cerrado,
20-40 Mg DW ha™ [Jipp et al, 1998; Metcalfe et al.,
2007, os valores da biomassa acima do solo sdo
muito mais altos, tipicamente de 200-300 Mg DW
ha™ [Malhi et al., 2006; Saatchi et al., 2007. Embora
seja tentador atribuir essas diferencas da raiz:broto
apenas a ajustes fisiolégicos associados as grandes
diferencas do regime de agua no solo, que talvez
sejam caracteristicas dos dois tipos de solo (secdo
4.1), as taxas baixas da fertilidade do solo (se¢des
3.6 e 4.2) e o regime caracteristico de fogo dos
ecossistemas de savana, associados a presenca de
gases [Miranda et al.,, 2002] podem também ser
importantes. Estudos de sementes, em particular,
mostraram razoes mais altas de raiz:broto na savana
do que de espécies florestais [Paulilo e Felippe,
1998; Hoffmann et al., 2004]. Isso permite reservas
de carboidrato maiores abaixo do solo disponiveis
para arvores jovens de savana, o que facilita uma
regenera¢do mais rapida depois do fogo do que
acontece com as de floresta [Hoffmann et al.,
2004]. Arvores de savana em geral tém também
caracteristicas fisioldgicas e anatémicas associadas a
resisténcia ao fogo, tais como casca
excepcionalmente grossas [Gignoux et al., 1997] e
capacidade para rebrotar a partir de brotos
dormentes ou eventuais [Hoffman e Moreira, 2002].

3.2. Area Foliar e Intercepgdo de Luz

As florestas tropicais tém as mais altas areas
foliares por unidade de area (indice de drea foliar
(IAF)) do que qualquer outro bioma [Asner et al.,
2003] com valores da Amazobnia, tipicamente entre
4 a 8 [McWilliam et al., 1993; Carswell et al., 2002],
significativamente maiores do que o IAF (arvores e
gramineas) da vegetacdo do cerrado, cujo pico varia
de abaixo de 1 a aproximadamente 2,5 [Miranda et
al., 1997; Hoffmann et al., 2005a].

As observacdes quantitativas in situ do tempo
de producdo foliar sdo dificeis, dada a altura da
grande maioria dos dosséis de floresta tropical, mas



observagdes qualitativas episddicas sugerem que a
producao de uma nova folha em geral ocorre na
estacdo seca [van Schaik et a., 1993); Goulden et al.,
2004]. Observagbes de satélite confirmaram um
brotamento vigoroso de folhas na estagdo seca,
com aumentos tanto do indice da vegetacdo por
diferenca normalizada (NDVI) quanto do indice de
vegetacdo melhorado (EVI) no final da esta¢do seca
[Potter et al., 2001; Huete et al., 2006; Xiao et al.,
2006]. Myneni et al. [2007] usaram o produto AFI
do Radidbmetro Espectral de Resolucdo Moderada
(MODIS) para inferir que o surgimento da folha cria
um grande aumento transitério do IAF da floresta
amazobnica durante a estacdo seca com decréscimo
subsequente na estagdo chuvosa. Entretanto, uma
hipotese alternativa, a de que as florestas tropicais
simplesmente trocam folhas na estacdo seca e que
o IAF permanece quase constante, ou é reduzido
nessa troca [Goulden et al., 2004], permanece
vidvel. Por exemplo, ndo estd claro que o produto
IAF do MODIS consiga captar totalmente os
aumentos da reflectancia NIR produzidos pelas
novas folhas [Roberts et al, 1998], e isso levanta a
possibilidade de que os aumentos observados na
estacdo seca no NDVI e EVI sdo simplesmente um
resultado de alteragdes sazonais na idade média da
folha e na reflectancia espectral no nivel da folha.
As poucas séries de observagdes de IAF in situ que
foram relatadas sdo ambiguas ou demasiadamente
curtas para uma discussdo dessa questdo [Carswell
et al., 2002; Asner et al., 2004]; observac¢oes de IAF
in situ de longo prazo sdo ainda necessdrias para
florestas perenes e semideciduas. A questdo de
sazonalidade no cerrado e da floresta tropical
sazonalmente seca esta mais clara.

As darvores do cerrado e de floresta tropical
sazonalmente seca mostram a sazonalidade
esperada de IAF com valores significativamente
mais baixos na estacdo seca do que na chuvosa
[Vourlitis et al., 2004; Hoffmann et al., 2005a,
2005b], embora com muitas arvores do cerrado
comegando a surgir subitamente apds crescimento
vegetativo anterior ao inicio da estagdo chuvosa
[Lenz e Klink, 2006]. As gramas e ervas do cerrado
mostram acentuadas redug¢des no IAF da biomassa
de folha verde com a aproximacao do final da
estacdo chuvosa, com aumentos proporcionais da
quantidade de matéria morta [Miranda et al., 1997,
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Santos et al.,, 2003; Hoffmann et al.,, 2005a;
Quesada et al., 2008].

3.3. Estrutura da Folha e Nutrientes

Embora com um alto IAF, os contelddos de
nutrientes das folhas e arvores da floresta tropical
sdo surpreendentemente baixos comparados com
arvores da zona temperada, especialmente com
relacdo ao fdsforo [Reich e Oleksyn, 2004], mas
somente em solos lixiviados e inférteis como o
Ferralssolo e Acrissolo/Alissolo. (Usamos aqui o
novo sistema de classificacdo da Base de Referéncia
Mundial para Recursos do Solo (WRB) [/USS
Working Group WRB, 2006]. Para os solos da Bacia
Amazobnica, as equivaléncias com o sistema da
USDA sdo dadas por Quesada et al. [2009b]. Tais
solos sdo tipicos do leste da Amazonia e de algumas
florestas em escudos concrecionarios do Brasil e da
Guinea [Quesada et al., 2009b] com florestas
crescendo nessas areas com fosforo foliar de ~0,06
mg g DW [Towsend et al., 2007; Fyllas et al., 2009].
No oeste da Amazbnia (e geralmente mais proxima
aos Andes), os solos em geral sdo mais jovens e
mais férteis e as florestas tém niveis mais altos de
fosforo disponivel no solo [Quesada et al., 2009¢],
que também se refletem nas concentragdes
significativamente mais altas de fésforo foliar, em
geral de 1,0 — 1,6 mg g DW (Fyllas et al., 2009].
Essa reducdo da disponibilidade de fésforo no solo,
que ocorre a medida que o solo envelhece, é
consistente com a teoria da pedogenia do solo
[Walker e Syers, 1976] e com estudos de Quesada et
al. [2009a] que mostram que a produtividade mais
alta das florestas no oeste da Amazonia [Malhi et
al., 2004] pode ser atribuida, com certo grau de
certeza, aos niveis mais altos de fdésforos. Isso é
consistente com o que sugere Vitousek, [1984]
sobre o fésforo como fator determinante chave da
produtividade das florestas tropicais.

Apesar dessas diferencas nas concentragées
foliares de fésforo, as concentragdes foliares de
nitrogénio de florestas amazobnicas sdo muito
menos variaveis, comparaveis as florestas da zona
temperada [Reich e Oleksyn, 2004], com média de
25 mg g' DW, embora os valores provavelmente
sejam somente a metade do que de solos brancos
arenosos (Arenossolos) ou solos Podzdlicos [Fyllas



et al., 2009]. Esses conteudos relativamente altos
de nitrogénio foliar sdo consistentes com a nogao
de que o nitrogénio pode estar disponivel em
excesso em muitas florestas tropicais [Martinelli et
al., 1999] com o [N] mais baixo nas florestas em
solos brancos arenosos, o que também é
consistente com a ideia de que o nitrogénio pode
realmente estar limitando esses sistemas, conforme
mostram as razdes “N/“N da planta e solo
[Martinelli et al., 1999; Mardegan et al., 2008;
Quesada et al., 2009c] e o predominio de
associacdes de ectomicorrizas nas arvores
[Alexander e Lee, 2005] desses sistemas. Nao
obstante a abundancia de arvores leguminosas na
Amazonia, elas parecem nao fixar nitrogénio, muito
embora tenham claramente essa habilidade
[Nardoto et al., 2008] (ver também a secdo 4.2).

Mais recentemente, Davidson et al, [2007]
sugeriram que a disponibilidade de nitrogénio em
ecossistemas terrestres pode ser efémera e
interrompida a qualquer tempo por disturbio; dessa
forma, é possivel que surjam, por exemplo,
periodos de disponibilidade baixa de nutriente
devido a limitada decomposicdo da serapilheira
durante a estacdao seca [Saleska et al., 2003],
embora em escala de longo prazo, o nitrogénio
possa ainda se manter relativamente abundante. As
observagdes de Davidson et al. [2007] baseiam-se
em estudo desenvolvido em floresta de sucessdo
apods abandono agricola no leste da Amazobnia, que
utiliza parametros biogeoquimicos e isotdpicos; e
os padroes de ciclagem de fésforo e de nitrogénio
durante a sucessdo em escalas de tempo decadais
sdo considerados compardveis aos padrées de
ciclagem de nitrogénio e fésforo da sucessdo
primaria, uma vez que os solos envelhecem ao
longo de milhares e milhdes de anos.

Quando comparadas com as florestas tropicais,
as arvores do cerrado tendem a ter concentragdes
de nitrogénio e fésforo foliares significativamente
mais baixas (base de peso seco) [Franco, 2002;
Hoffman et al, 2005b], com concentrag¢des foliares
de nitrogénio de ambas as espécies de gramineas
C3 e C4 ainda mais baixas [Miranda et al., 1997].
Embora ainda ndo conhecida até o momento,
parece razoavel pressupor que, como é o caso em
outros lugares [Prior et al, 2004], as folhas de
florestas secas deciduas dentro da Amazbnia seriam

mais finas (i.e., maior drea foliar especifica (AFS)) e
com conteudos mais elevados de nutrientes
foliares, consistente com sua tendéncia de ocorrer
em solos mais férteis (se¢do 2.3).

3.4. Caracteristicas Fotossintéticas da Folha

As taxas fotossintéticas de florestas tropicais e
de espécies de savana sdo relativamente baixas, com
variaggo entre 5 a 15 umol m? st
comparativamente as espécies de arvores de floresta
Umida de zona temperada [Medina e Klinge, 1982;
Franco, 2002; Carsewell et al., 2002; Domingues et
al., 2005; Franco et al., 2005; Miranda et al. 2005;
Domingues et al., 2007]. Conforme salientado por
Meir et al. [2002], tais taxas baixas ocorrem apesar
de as concentracGes foliares de nitrogénio serem
similares a taxas de espécies de arvores de florestas
Umidas de zona temperada, cujas taxas
fotossintéticas em geral sdo mais altas, de 25-40
pumol m™ s™%, um resultado confirmado e expandido
pelas pesquisas globais recentes de Kattge et al.
[2008], que mostraram que esse efeito (i.e., taxa
fotossintética baixa por unidade de nitrogénio de
folha de espécies de arvores tropicais) foi mais
pronunciado em  arvores em  Ferralssolos
relativamente inférteis. Dado que ha evidéncias
crescentes de que plantas que crescem em tais solos
geralmente tém concentragdes foliares mais baixas
de fésforo do que plantas em solos mais férteis, o
que ocorre apesar das concentragdes foliares
similares de N [Towsend et al., 2007; Fyllas et al.,
2009], isso levanta a possibilidade interessante de
que o fésforo, ao invés do nitrogénio, pode limitar as
taxas fotossintéticas em tais solos. No entanto,
mesmo nesses solos caracteristicamente pobres em
fésforo, algumas analises continuaram a se
concentrar apenas no nitrogénio como o nutriente
subjacente a limitagdo da fotossintese [ex., Coste et
al., 2005; Domingues et al., 2005], embora ja esteja
bem documentado que o fdsforo, mais do que o
nitrogénio, pode limitar as taxas fotossintéticas sob
algumas circunstancias [Brookes et al, 1984;
Campbell e Sage, 2006].

Diferencas consideraveis nas taxas
fotossintéticas entre espécies sdo observadas em
savana e floresta [Reich et al.,, 1994; Prado e De
Moraes, 1997; Turner, 2001]. Por exemplo, um



simples levantamento na literatura mostrou que as
folhas de arvores “intolerantes a sombra” em geral
tém taxas fotossintéticas mais altas do que as
“demandadoras de luz” (arvores que sdo tolerantes
a sombra, mas requerem luz para expressar seu
potencial de crescimento), as quais, por sua vez, sdo
mais altas do que as plantas “tolerantes a sombra”
[Turner, 2001]. Do mesmo modo, as arvores tropicais
deciduas tendem a ter taxas fotossintéticas mais
altas do que suas contrapartidas perenes do cerrado
[Prado e De Moraes, 1997; Franco et al., 2005] e de
outras regides [Sobrado, 1991; Prior et al., 2004].
Tais diferengas sdo facilmente expliciveis em termos
de trocas fisioldgicas associadas as diferentes
estratégias de crescimento [Turner, 2001] e sdo
tratadas em mais detalhes na seg¢do 3.6.

Apesar de seu conteldo foliar baixo em
nitrogénio (secdo 3.2), as gramineas tropicais C4 em
geral sdo capazes de produzir taxas fotossintéticas
mais altas do que suas contraparidas C3 [Pearcy e
Ehleringer, 1984; Anten et al., 1998] e com
eficiéncias do uso fotossintético de nitrogénio e
fosforo extremamente mais altas; ver resumo e
discussdo na secdo de Mantlana et al. [2008al.
Embora ainda ndo haja medi¢Ges de gramineas do
cerrado, até onde se sabe, uma comparag¢do simples
pode ser feita com dados de Domingues et al. [2005]
sobre troca de gds em nivel foliar de florestas
tropicais semiperenes com dados de Anten et al.
[1998] de graminea C4 (Hypharrhenia rufa) que
cresce na savana central venezuelana. O mais alto
[N] foliar observado para H. rufa foi de cerca de 50
mmol m™; isso associado com a taxa de assimilacdo
liquida de CO, por volta de pmol m™s™. Por outro
lado, nenhuma das folhas de florestas estudadas por
Domingues et al. [2005] mostraram [N] menor que
70 pmol m™ com essas folhas tendo taxas de
assimilacdo de CO, menores que 5 m™~ s . Com
base no que conhecemos no presente, as arvores do
cerrado parecem ser intermedidrias entre esses dois
contrastes, mas, presumivelmente, muito mais
proximas de arvores de florestas. Por exemplo, o
estudo de Franco et al. [2005] mostra que o [N]
foliar mais baixo relatado foi em torno de 120 mmol
m~ com taxas de assimilacdo liquida de CO, de
aproximadamente 10 umol m~
2 s Essas diferencas sdo discutidas em mais
detalhes na se¢do 3.6.

8

VariagGes sazonais da capacidade fotossintética
de arvores de floresta e de savana ainda ndo foram
estudadas em detalhes, embora Domingues [2005]
tenha relatado uma evidéncia nao significativa de
reducdo da capacidade fotossintética durante a
estacdo seca em arvores de floresta semiperene
préoxima a Santarém. Por outro lado, Miranda et al.,
[2005] observaram redug¢ées da capacidade
fotossintética  maxima de vdrias espécies que
crescem em floresta semideciduas (transicionais)
proximas a Sinop, e Franco [1998] e Franco et al.
[2005] também reportaram taxas fotossintéticas
reduzidas em espécies de drvores do cerrado
durante a estacdo seca. Essas diferencas entre os
biomas estdo também se refletem na forte
sazonalidade de fluxos de carbono em nivel de
parcela, conforme demonstrado na secdo 4.2.

3.5. Relacdes da Agua de Plantas

Muitos trabalhos desenvolvidos ao longo dos
Ultimos 10 anos como parte do projeto LBA
confirmaram as observagdes iniciais de Nepstad et
al. [1994] e de Hodnett et al. [1995, 1996] de que a
absorgdo da dgua em profundidades consideraveis
do solo durante a estagdo seca permite o
funcionamento continuado de florestas
semiperenes do leste e sudoeste da AmazOnia. Em
particular, Jipp et al. [1998] e Bruno et al. [2006]
demonstraram significativa absor¢cdo de agua em
profundidades superiores a 10 m nessas florestas.

O trabalho de Oliveira et al. [2005a, 2005b]
também mostra que algumas arvores de florestas
nesses ambientes sazonais sao capazes de produzir
uma redistribuicdo hidraulica: isto é, a transferéncia
noturna de agua de regides Umidas para secas do
perfil do solo, com distribuicdo em movimento
ascendente na estagdo seca (i.e., a partir da
profundidade mais Umida do solo até as camadas
mais secas, proximas a subsuperficie). Isso pode ser
interpretado como uma indica¢do de que as plantas
de tais regides talvez utilizem a redistribuicdo
hidraulica para ajudar a aliviar o estresse hidrico
durante periodos secos, criando um reservatério de
agua prontamente disponivel na superficie do solo
onde a maioria das raizes finas das arvores estd
localizada. Entretanto, as perguntas continuam. Por
exemplo, conforme salientado por Ludwig et al.



[2004], a competicdo interplantas pode reduzir os
efeitos facilitadores da elevacdo hidraulica, uma vez
gue ndo sdo apenas as plantas que investem nas
raizes profundas e permitem a suspensdo da agua,
e que provavelmente se beneficiem do aumento da
disponibilidade da dgua junto a superficie.
Portanto, é provavel que nem todas as arvores
desse ambiente exibam tal fendbmeno, mas outras
espécies simplesmente sejam usudrias “parasitas”
da agua da camada mais alta do solo transferida da
profundeza por outras. A elevacdo hidraulica
também foi observada em algumas espécies do
cerrado durante a estacdo seca [Scholz et al., 2002;
Moreira et al., 2003] em estudos que também
mostram que as mudas que crescem proximas as
arvores maiores na verdade fazem o transporte da
agua disponibilizada pelo levantamento hidraulico.
Do mesmo modo, as arvores do cerrado também
conseguem extrair dgua de profundidade durante a
estacdo seca, pelo menos quando ocorrem em
Ferralsolos altamente lixiviados [Jackson et al.,
1999; Oliveira et al., 2005a, 2005b; Quesada et al.,
2008]. Entretanto, Dawson et al. [2007] observaram
em varias espécies de plantas que ocorrem sob
diferentes condi¢Ges climaticas que muitas plantas
ainda transpiram a noite, especialmente quando
leves déficits hidricos do solo acontecem
imediatamente ou apds um evento de chuva, o que
é consistente com dados isotdpicos discutidos na
secdo 4.4. Se a transpiracdo noturna existisse, ela
reduziria a eficacia do levantamento hidraulico ou
dos processos de distribuicdo hidraulica; mas,
conforme discutido por Goldstein et al. [2008], a
transpiracdo noturna, conforme observada em
arvores do cerrado por Bucci et al. [2004], pode ser
um trago adaptativo que permite a intensificagdo da
absor¢cdo de solos deficientes de nutrientes da
savana. Esse quadro foi depois elucidado por Scholz
et al. [2008] que observou que a ocorréncia de fluxo
reverso de seiva em espécies deciduas e
brevideciduas do cerrado durante a estagdao seca
era consistente com o levantamento hidraulico, mas
que as espécies perenes ndo exibiram um fluxo
reverso similar. Além disso, consistente com suas
capacidades de realizar o levantamento hidraulico,
as espécies deciduas e brevideciduas tinham raizes
rasas e profundas (i.e.,, sistemas de raizes
dimdrficos), enquanto que as espécies perenes
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tinham somente raizes profundas em sua grande
maioria. Foram também encontradas evidéncias de
gue espécies deciduas e brevideciduas do cerrado
podem utilizar mais 4gua em processos como a
transpiragao noturna. O quadro que emerge, entdo,
é que, nas espécies do cerrado ha uma
compensagdo entre o acesso durante o ano todo
aos nutrientes nas camadas mais altas do solo
(mantendo-se a integridade das raizes da superficie
de espécies deciduas e brevideciduas por meio do
levantamento hidraulico) e um maior acesso a dgua
mais profunda e mais garantida durante a estacdo
seca para as espécies perenes.

Lee et al. [2005] observaram durante a estagdo
seca amazobnica que quando as plantas da floresta
realizaram a redistribuicdo da dgua do solo por
meio do levantamento hidraulico, as taxas de
fotossintese e de respiracdo tiveram aumento
significativo. De acordo com esses autores, a
redistribuicdo hidraulica aumenta a transpiracdo da
estacdo seca em 40% em toda a Amazonia,
estabelecendo uma ligacdo direta entre o
funcionamento da raiz da planta e o clima.

Apesar dessa clara habilidade tanto de arvores
de floresta quanto de savana de utilizar dgua de
profundidades consideraveis do solo durante a
estacdo seca, com potencial auxilio da elevacdo
hidraulica pelo menos a certas espécies, as arvores
da floresta semiperenes que utilizam essa agua
profunda mostram uma clara evidéncia dos efeitos
dos déficits hidricos do solo durante a estacdo seca,
conforme evidenciado pelos potenciais hidricos da
folha, significativamente mais negativos ao meio dia
[Domingues, 2005; Fisher et al., 2006]. Por outro
lado, apenas diferencgas relativamente menores dos
potenciais hidricos da folha ao meio dia entre a
estacdo chuvosa e seca sdo observadas em arvores
do cerrado [Meinzer et al., 1999; Bucci et al., 2005;
Franco et al., 2005, Goldstein et al., 2008].
Provavelmente, essas diferengas surjam em
consequéncia dos diferentes padrbes fenoldgicos
dos dois tipos de vegetacdo, uma vez que as arvores
perenes do cerrado perdem algumas de suas folhas
na estacdo seca [Hoffmann et al., [2005a],
permitindo que as condutdncias hidrdulicas
especificas da folha (condutancia do flux hidrico do
solo a folha expresso por unidade de area foliar)
sejam mantidas ou até aumentadas durante a



estacdo seca [Bucci et al, 2005]. Conforme
salientado por Bucci et al. [2005], esse aparente
comportamento “isohidrico” (tendéncia de os
potenciais  hidricos  foliares  permanecerem
constantes durante o dia e ao longo das estag¢des) é
também facilitado por fortes respostas dos
estdmatos nas diferencas (D) de fragdo molar de
vapor de agua entre a folha e o ar de darvores do
cerrado, conforme também reportado por Miranda
et al. [1997] e Meinzer et al. [1999]. Similarmente,
Naves-Barbiero et al. [2000] mostraram um forte
controle do estdbmato de respiracdio de duas
espécies perenes de diferentes tipos de vegetacao
no cerrado brasileiro. Embora as vezes interpretado
como indicativo de algumas respostas
“mecanicistas” do estdmato [Williams et al., 1998],
uma analise recente da hidraulica de toda a planta e
estdmato sugere que os “controles isohidricos” do
potencial de agua da planta podem, na verdade, ser
muito mais aparentes do que reais [Buckley, 2005].

A partir da discussdo acima, consideramos que
os potenciais significativamente mais negativos de
agua da folha de arvores de florestas semiperenes
durante a estacao seca podem ser interpretados
como uma consequéncia da nao diminui¢do da area
da folha de tais arvores durante a estagdo seca (ver
secdo 4.5). Segundo, ha também alguma evidéncia
dos experimentos da troca foliar de Domingues
[2005] que mostram que algumas plantas de
Ferralssolos profundos e altamente lixiviados
proximos a Santarém, os estbmatos sdo
relativamente insensiveis as trocas no déficit da
fracdo mole do vapor da folha-ar, sugerindo um
controle muito menos rigido das taxas de
transpiracao pelos estomatos do que é o caso no
cerrado. Carswell et al. [2002] também observaram
que as condutdncias do dossel de florestas
semiperenes Ferralssolos extremamente lixiviados
em Caxiuana foram, de fato, mais altas na estagdo
seca do que na chuvosa.

Por outro lado, no sitio de floresta semiperene
de Rebio Jaru foram observadas fortes respostas
estomatais ao D tanto na folha individual
[McWilliam et al., 1996} como em todo o nivel do
dossel [Grade et al., 1998]. McWilliam et al. [1996]
também observaram que os potenciais hidricos da
folha mostraram tendéncia a serem similares ou até
menos negativos durante a estagdo seca do que na
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chuvosa nesse sitio, um resultado também
reportado sobre os dosséis ja desenvolvidos de
arvores na Guiana Francesa [Bonal et al., 2000a].
Examinando a relagdo entre os fluxos de calor
latente no nivel da parcela (&) e a radia¢do liquida
(Rn), Hasler e Avissar [2007] também observaram,
conforme esperado a partir do exposto acima, a
ocorréncia de redugdes proporcionalmente maiores
nNo Ag/R, N0 sitio Jaru em comparacao com os sitios

de Santarém e Caxiuand, o que se atribui as
profundidades mais rasas do enraizamento em
Santarém. Embora isso também seja aceitdvel para
o sitio da Guiana Francesa, conforme mencionado
acima [Bonal et al.,, 2006b], a extracdo de agua
durante a estagdo seca certamente ocorre em
profundidades acima de 2,4 m nesse sitio [Bonal et
al., 2008] e abaixo, pelo menos a 3,4 m em Rebiu
Jaru [Negron Juarez et al., 2007].

Para concluir, em regiGes onde os solos sdo
velhos e lixiviados eles sdo também, quase
invariavelmente profundos [Quesada et al, 2009c),
e isso significa que em grande parte da Amazonia,
tanto as espécies de floresta como de savana tém
acesso a agua em profundidades maiores que 3,0
m. Isso permite o funcionamento continuo da
planta lenhosa ao logo da estacdo seca, mas no
cerrado, onde essa esta¢do é mais longa do que nas
florestas semiperenes e perenes, podem ocorrer
reducdes significativas na area foliar. Em ambas,
floresta e savana, ha boa evidéncia da ocorréncia da
elevacdo hidraulica, pelo menos em espécies
deciduas e brevideciduas, facilitando o]
funcionamento continuado das raizes superficiais
ao longo da estagao seca.

Seria também interessante observar se outras
caracteristicas como a presenga de pontuagdes no
xilema, geneticamente associadas e que
aparentemente contribuem para o facil transporte
hidrico [Jansen et al., 2004], sdo também
caracteristicas do cerrado e das espécies de floresta
deciduas secas encontradas nos ambientes mais
secos, uma vez que ha boas evidéncias de que as
diferencas das espécies dependentes na
sensibilidade a seca sdo importantes na
configuracdo das distribuicGes das espécies ao
longo de gradientes de chuva [Engelbrechet et al.,
2007].



Infelizmente, pouca atencdo parece estar sendo
dada as relacbes da dgua e o funcionamento
fisioldgico de gramineas do cerrado, mas estd claro,
a partir de estudos em outros continentes, que
ocorrem redugles considerdveis na condutancia
estomatal durante a estacdo seca como
consequéncia de expressivas reducbes na
disponibilidade hidrica no solo e diferengas muito
mais altas na pressdao do vapor folha-ar [ex.,
Mantlana et al., 2008b].

3.6. Integracdo de Caracteristicas Fisioldgicas
e Compensagées Fundamentais

Atualmente, ja estd bem estabelecido que as
caracteristicas fisioldgicas das plantas ndo variam
independentemente umas das outras. Ao contrario,
elas tendem a covariar de modo sistematico de
acordo com o que frequentemente se considera
uma dimensdo multivariada de “estratégia”
ecolégica [Westoby et al., 2002]. Embora a origem
subjacente a tal variacdo seja considerada
puramente genética, manifestada como diferenca
do background filogenético [ex., Wright et al, 2006;
Swendon e Enquist, 2007], é também claro no caso
das arvores tropicais que até mesmo no ambito de
uma dada espécie ocorrem variagoes sistematicas e
significativas de acordo com as condi¢des de
crescimento [Patino et al., 2009] e que a natureza
da covariacdo entre atributos fisioldgicos chave da
planta varia de acordo com a causa subjacente a
quaisquer contrastes das caracteristicas observadas
[Fyllas et al., 2009].

Na verdade, ao analisar 1.040 individuos
arbdéreos em 63 locais ao longo da Amazonia, Fyllas
et al. [2009] observaram que algumas
caracteristicas foliares como a AFE, o [C], [N] e [Mg]
sdo altamente limitadas pela afiliagdo taxonOmica
de espécies arbdreas e, outras, entretanto, tais
como [P], [K], [Ca] e &C, mostraram-se mais
fortemente influenciadas pelas condi¢des de
crescimento do  sitio. Desconsiderando a
contribuicdo ambiental no tratamento da variacao,
observou-se que os valores intrinsecos da maioria
dos pares caracteristicos se correlacionam, embora
espécies diferentes (caracterizadas por conjuntos de
caracteristicas  diferentes) tenham sido em
localidades distintas ao logo de um eixo comum de
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coordenagdo. As espécies que tendem a ocupar
solos com fertilidade mais alta, tais como aqueles
gue tipicamente ocorrem na porcao oeste da Bacia
Amazonica [Quesada et al., 2009b], caracterizam-se
pela AFE intrinsecamente mais alta, e [N], [P], [K},
[Mg] e 6C mais altos do que suas contrapartidas
com fertilidade mais baixa, que em geral ocorrem
nos solos mais fortemente lixiviados a leste. Apesar
dessa consisténcia, diferentes padrdes escalares
foram observados entre a fertilidade baixa e alta
nos sitios, o que mostra que, no caso das arvores da
Amazobnia, as interrelacdes de tracos sao
modificadas substancialmente pelo ambiente do
crescimento. A fertilidade do solo foi considerada a
influéncia ambiental mais importante, afetando as
concentragcbes de nutrientes da folha e a
composicdo de & ** e aumentando a AFE.

Uma das correlacGes estabelecidas ha mais
tempo é entre a capacidade fotossintética e a
condutancia estomatal [Wong et al., 1979], e nesse
aspecto as arvores de florestas amazonicas ndo sao
excecao [McWilliam et al., 1996; Carswell et al.,
2000; Domingues et al., 2005, 2007]. Entretanto,
conforme delineado na secdo 3.3, o que ainda ndo
esta claro é até que ponto o nitrogénio, em
oposicdo ao fosforo, constitui o nutriente chave de
limitacdo da atividade fotossintética.

Com relagdo a outras espécies de plantas
[Wright et al., 2004], a AFE de arvores tropicais
tende a subir positivamente com a capacidade
fotossintética (base de peso seco) e com as
concentragdes foliares de nitrogénio e fésforo em
peso seco [Prado e De Moraes, 1997; Franco et al.,
2005; Domingues et al., 2005], embora Hoffmann et
al. [2005b] tenham mostrado que mesmo quando
as diferencas filogenéticas sdo controladas e
ocorrendo em ambientes similares, as arvores de
savana mostram tendéncia a AFE mais baixa e
razBes de N/P mais altas do que suas contrapartidas
de floresta chuvosa, contrariando resultados
comparativos com outros biomas (secdo 3.3).
Conforme discutido na se¢do 5, isso sugere que o
nitrogénio pode ser intrinsecamente mais deficiente
em savana do que em ambientes de floresta
chuvosa.

Esperava-se também que a AFE mais baixa,
tipica de arvores de savana perene (secdo 3.2),
estivesse associada ao tempo de vida da folha em



média mais longo do que é o caso de arvores de
florestas tropicais perenes, embora isso ainda nao
tenha sido estabelecido. Entretanto, como previsto
em teoria [Givnish, 2002], estd agora bem
documentado que as arvores deciduas de savana
exibem tendéncia a AFE mais alta e taxas
fotossintéticas mais altas e/ou conteddos de
nitrogénio em base de peso seco [Prado e De
Moraes, 1997; Franco et al., 2005], e é provavel que
essa distincdo também exista em darvores de floresta
tropical, tanto no ambito de uma floresta como
entre diferentes tipos de florestas.

Embora as folhas deciduas em geral tenham
taxas fotossintéticas mais altas em base de peso
seco do que folhas perenes, as taxas fotossintéticas
baseadas em uma drea sdo tipicamente mais baixas
[Prado e De Moraes, 1997; Prior et al., 2003; Franco
et al., 2005] e, por causa de seu tempo de vida mais
curto, geralmente elas resultam em um retorno
mais baixo de seu investimento em carbono e
nutriente do que acontece com folhas perenes
[Chabot e Hicks, 1982; Givnish, 2002]. Portanto, a
predominancia de arvores perenes na vegetagdo do
cerrado com folhas do tipo esclerdfilas de vida
longa pode ser interpretada como uma possivel
adaptac¢do a condi¢cdo do solo com baixo nutriente
[Franco, 2002] e, conforme discutido na sec¢do 3.5,
com 4arvores deciduas do cerrado economizando
agua por meio de perdas de folhas da estagdo seca
e com maior énfase nas altas taxas de absorc¢do de
nutrientes por meio da presenca de sistemas de
raizes dismorficas e a integridade das raizes que
coletam nutrientes a superficie mantida durante
toda a estagao seca.

Assim como existe uma intercorrelagcdo entre os
varios tracos da folha, conforme discutido acima,
podem também existir correlagbes com os
parametros hidraulicos de toda a planta. Por
exemplo, arvores deciduas em floresta e savana em
geral tém condutividades hidraulicas especificas
mais altas (condutdncia ao fluxo de d&gua por
unidade de haste em area seccional transversal, K;)
do que suas contrapartidas perenes [Sobrado, 1993;
Choat et al., 2005], e estas devem estar associadas a
densidade lenhosa mais baixa, D,._ [Hacke et al.,
2001] e a um aumento da suscetibilidade a
cavitacdo de xilema [Sobrado, 1997]. As
condutividades especificas de folha, K|, tais como as
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que podem também ser estimadas a partir de
medicdes da taxa de transpiracdo e potenciais
hidricos do solo/folha [Mencuccini, 2003] podem
ser expressas como K, = Ks A, /As, onde A/As
representam a drea foliar por unidade de drea
seccional transversal do broto (o inverso do
chamado “valor de Huber”); e em trabalho com
uma variedade de arvores de floresta semiperene
no Panam3, Santiago et al. [2004] encontraram uma
excelente correlagdo ente K| e taxas fotossintéticas
no nivel foliar, mas nenhuma correlagdo entre taxa
fotossintética e concentragdes de nitrogénio.
Infelizmente, ndo foram realizados testes de
concentracdes de fésforo em folha, como também
foi o caso do estudo de Meinzer et al. [2008] o qual,
também em trabalho desenvolvido no Panamj,
mostrou ainda que, apesar do K, e da capacidade
fotossintética do nitrogénio por unidade de folha,
ambos diminuindo com o aumento da densidade
lenhosa do galho, o A, /As e o nitrogénio da folha
aumentaram  simultaneamente. Ainda, esse
aumento do A, /As e nitrogénio ndo foi suficiente
para compensar os custos de producdo de
lenhosidade mais densa, também com o aumento
do A, /As e supostamente a capacidade
fotossintética mais alta considerada para exacerbar
o efeito negativo de aumentar a densidade lenhosa
a condig¢do hidraulica do galho e da agua da folha.
Meinzer et al., [2008] por outro lado, de fato
encontraram ao longo da variedade de espécies
examinadas, a AFE diminuida drasticamente com o
aumento da densidade lenhosa. Conforme discutido
acima, era de se esperar que isso resultasse numa
maior longevidade para as folhas de espécies com
alta densidade lenhosa, fator que também deve ser
considerado no calculo de quaisquer trocas
relacionadas ao carbono.

Embora em geral se conjecture que uma baixa
densidade lenhosa e uma alta AFE com conteudos
mais altos de nutrientes em peso seco geralmente
estejam associados as altas taxas de crescimento
arbéreo tropical [Wright et al, 2006; Poorter et al.,
2008], uma forte correlacdo negativa entre essas
duas caracteristicas, conforme relatado por Meinzer
et al. [2008] sobre espécies de florestas
panamenhas e também por Bucci et al. [2004] sobre
arvores do cerrado, nem sempre é observada
[Wright et al., 2006]. Isso talvez seja uma



consequéncia de diferencas entre estudos de
métodos de determinacdao da densidade lenhosa,
com estudos ao longo dos diferentes sitios,
também dificultados pelo fato de que a densidade
lenhosa parece ser mais um trago “plastico” do que
possam ter sido percebidas até agora [Pattino et al.,
2009]. Além disso, na comparagdo entre sitios, é
importante notar que as interrelacdes de tragos
geneticamente dependentes entre a AFE e as
concentragées de nutrientes da folha podem ser
substancialmente modificadas de acordo com as
variacOes na fertilidade do solo [Fyllas et al., 2009].

Conforme detalhado na sec¢do 3.1, poderiamos
também esperar uma alocagdo aumentada abaixo
do solo em resposta aos déficits hidricos do solo e
as suas condicbes de baixo teor de nutriente. Em
trabalho de longo prazo sobre fertilizacdo de
nitrogénio e fésforo no cerrado, Bucci et al., [2006]
observaram um declinio no potencial hidrico da
folha ao meio dia em espécies madeireiras. Os
autores argumentaram que, aparentemente,
aquelas espécies tinham a capacidade de aproveitar
as mudangas na disponibilidade do nutriente por
meio da alocacdo de recursos para maximizar o
ganho de carbono e acentuar o crescimento, com o
custo do aumento da alocagdo para a darea foliar
relativa a capacidade de transporte hidrico,
considerado como resultando numa maior perda
hidrica total por planta e em um decréscimo dos
potenciais hidricos minimos da folha.

4. FISIOLOGIA EM NIVEL DE PARCELA

4.1. Variacbes Geogrdficas

Os trabalhos pioneiros sobre solos amazénicos
de Sombroek [1966] no Brasil, Cochrane [1973] na
Bolivia e Sanchez e Buol [1974] no Peru foram logo
seguidos por estudos em grande escala como o
RADAMBRASIL os quais, quando integrados,
revelaram considerdveis variagdes nos tipos de solo
da Amazobnia [Sombroek, 1984, 2000; Cochrane et
al., 1985], um resumo recente desses trabalho
estdo em Quesada et al., [2009b]. Em resumo, esses
estudos revelam um gradiente em larga escala da
fertilidade do solo que se estende amplamente do
nordeste ao sudoeste, cujos solos vao se tornando
consideravelmente mais férteis a medida que se
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aproximam dos Andes. Conforme salientado por
Quesada et al. [2009c¢], ndo é apenas a fertilidade
do solo que muda, mas também suas condicOes
fisicas, com predominancia de solos mais rasos com
maior potencial de limitagdes fisicas sobre a
produtividade da planta também crescendo a
medida que avanga na dire¢cdo dos Andes.
Sobreposto a esse gradiente de caracteristicas
fisicas do solo esta um segundo gradiente em
grande escala de precipitagdo, que aumenta para
mais ou para menos do sudeste para o noroeste
[Malhi e Wright, 2004]. Dado que esses dois
gradientes sdo determinantes chave dos processos
fisiolégicos de planta, variando mais ou menos
ortogonalmente, ndo é de surpreender que
ocorram variagdes em larga escala em processos
fisiolégicos de planta, com mudancas em ampla
escala na densidade lenhosa em nivel de parcela,
dindmica de arvore, e nas taxas de crescimento
acima do solo, todos associados as variacbes na
fertilidade do solo [Baker et al.,, 2004a; 2005b;
Malhi et al., 2004; Phillips et al., 2004; Quesada et
al., 2009a]. As variagdes no solo e as caracteristicas
da parcela estdo também associadas as variages
das condi¢cbes de nutrientes em nivel de parcela
com concentragdes foliares de fdsforo, em
particular, muito mais altas nas florestas de
crescimento rapido do oeste da Amazodnia [Fyllas et
al., 2009]. Entretanto, as liga¢des causais diretas
precisam ser estabelecidas de modo mais coeso.
Para exemplificar, conforme ja discutido por Malhi
et al. [2004], os efeitos da fertilidade do solo na
produtividade primaria liquida de florestas acima do
solo (PPL) pode ser atribuida as diferencas do efeito
do nutriente na aloca¢do acima e abaixo do solo ou,
alternativamente, as altas taxas de fotossintese do
ecossistema (geralmente referidas como
produtividade primaria bruta (PPB)), associada as
fertilidades mais altas do solo no oeste da
Amazonia. Atualmente ndo dispomos das medi¢Ges
fisiolégicas necessarias do ecossistema e em nivel
foliar que permitam que diferentes possibilidades
sejam consideradas. Entretanto, ao examinar
medicdes detalhadas da produtividade acima e
abaixo do solo de 10 florestas amazonicas ao longo
de uma variedade de diferentes solos, Aragdo et al.
[2009] ndo encontraram diferencas entre a fracao
de PPL alocada acima e abaixo do solo. Isso sugere



gue uma PPB mais alta, talvez associada ao fésforo
foliar mais alto nas florestas do oeste amazonico,
discutido acima [Fyllas et al., [2009], possa ser
considerada o principal determinante das
diferencas geograficas na produtividade lenhosa.
Isso também reflete o forte relacionamento entre a
produtividade lenhosa e as medidas apropriadas de
fésforo disponivel no solo [Quesada et al., 2009a].

4.2. Padrées Sazonais

Vérios conjuntos de dados de dendometria de
arvores com alteracdo no diametro do tronco em
resolucdo mensal foram publicados sobre a floresta
amazonica. A maior parte desses registros indica
que o incremento do tronco é comparativamente
grande na estacdo chuvosa e pequeno na estagdo
seca [Vieira et al., 2004; Rice et al., 2004; Goulden
et al, 2004]. Esse padrdo pode ser atribuido a uma
reducdo da producdo lenhosa com estresse
produzido pela seca ou até a mudangas no
conteudo hidrico do tronco, embora um exame
detalhado indique o aumento do incremento do
didametro no final da estagdo seca que precede o
inicio do periodo chuvoso. Consequentemente, a
sazonalidade do crescimento de madeira pode estar
associada a fatores como a produc¢do de um novo
xilema ligado ao brotamento abrupto de folhas, ao
invés de resultar de efeitos diretos de seca. Essas
observacbes também indicam que os padrdes
sazonais da troca entre a floresta tropical e a
atmosfera ndo refletem exclusivamente o efeito
direto do ambiente fisico na fisiologia e que muitas
arvores tropicais seguem padrdes geneticamente
programados [Van Schaik et al., 1993; Goulden et
al., 2004].

Observagdes da sazonalidade da producdo de
raizes in situ sdo medi¢des extraordinariamente
dificeis, dada a profundidade da penetragdo da raiz
em floresta tropical [Nepstad et al., 1994]; Bruno et
al.,2006], embora os primeiros avangos estejam
sendo feitos, particularmente com relagdo as raizes
de superficie.

Em florestas de solos com conteddo arenoso
moderadamente alto Silver et al. [2005] e Jiménez
et al. [2009] encontraram taxas maximas de
crescimento de raiz fina durante a estacao chuvosa,
embora Jiménez et al. [2009] tenham observado um
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padrdo oposto em uma floresta com precipitacdo
relativamente alta da regido amazbnica colombiana
em solo Podzdlico. A falta de crescimento de raiz
fina observada durante a estacdo Umida dessa
floresta foi atribuida ao encharcamento do solo,
uma consequéncia da alta pluviosidade e de um
horizonte ortsteinico impermedvel (um horizonte
que consiste de sequidxidos concreciondrios e
matéria organica; ver USS Working Group WRB
[2006]) neste caso localizado aproximadamente a
1,1m de profundidade [Quesada et al., 2009b].
Vdrios registros meteorolégicos de CO, e de troca de
vapor de 3agua foram coletados durante o LBA,
estendendo o trabalho anterior de Grace et al.,
[2995] em Rondobnia, Malhi et al. [1998} proximo a
Manaus, e o projeto ABRACOS [Gash et al., 1996].
Como discutido em detalhes em outros projetos [da
Rocha et al., neste volume; Saleska et al., neste
volume], os padrdes sazonais de absorcdo diurna
de CO? bruto (fotossintese do dossel) e a
condutancia do dossel para o vapor de agua variam
de floresta para floresta. Alguns pesquisadores
relataram que a fotossintese e a condutancia do
dossel diminuem na estacdo seca [Malhi et al.,
2002; Vourlitis et al., 2004], enquanto que outros
mostraram que a fotossintese do dossel se mantém
qguase constante ao longo do ano [Carswell et al.,
2002; Araujo et al., 2002; Saleska et al., 2003], ou
aumenta moderadamente préximo do final da
estacdo seca [Goulden et al., 2004; da Rocha et al.,
2004]. Em sentido mais amplo, esses resultados sdo
consistentes com as observagdes no nivel foliar
mencionadas na se¢do 3.3 e 3.4. Ou seja, parece
haver pouca evidéncia de efeitos diretos de estresse
hidrico na capacidade fotossintética ou nas
condutancias estomatais de tais florestas. No
entanto, as diferencas existem, as quais
provavelmente refletem contrastes entre os sitios
ou anos, embora os controles da sazonalidade da
floresta tropical e a atividade fisioldgica continuem
insuficientemente entendidas. O avango para um
entendimento mais mecanicista de sazonalidade
requer que os pesquisadores (1) estabelecam uma
clara distincdo entre as mudancas sazonais que sao
geneticamente programadas e aquelas que sdo um
efeito direto de limitacdes impostas pelo ambiente
fisico na fisiologia, e entre as causas adjacentes e as
basicas da atividade sazonal [Schaik et al., 1993]; (2)



reconhecer que os controles sobre a atividade da
planta observados em escalas de tempo interanuais
podem ndo se aplicar as escalas de tempo sazonais;
(3) reconhecer a diversidade da floresta tropical e a
possibilidade de que os controles sobre a floresta
tropical podem diferenciar de floresta para floresta,
ou de ano para ano.

Assim como considerado em mais detalhes por
Phillips et al. [2009], hd, entretanto, evidéncia de
qgue a seca extrema produz um impacto direto na
producdo da floresta tropical. Nepstad et al. [2002]
relataram que a exclusdo prolongada da chuva de
uma floresta perene causou a diminuicdo da
producdo primaria e o aumento da mortalidade de
grandes  darvores. Observacdes de satélite
combinadas com o modelo CASA sugerem uma
reducdo na PPL durante periodos de seca do El Nifo
[Potter et al., 2001]. Parece que muitas florestas
tropicais em solos profundos evitam o estresse
hidrico durante os anos de pluviosidade média e
gue os padroes sazonais observados refletem em
grande medida 0s padrées  fenoldgicos
geneticamente programados. Por outro lado, parece
provavel que periodos de secas mais severas
causam sérios impactos a PPL e PPB da floresta,
exercendo um efeito direto na fisiologia. O desafio
para os pesquisadores é modelar quantitativamente
o modelo e prever o ponto no qual uma seca se
torna t3o severa a ponto de resultar na mortalidade
da planta [Phillips et al., 2009] com potencial de
impacto duradouro na troca terra-atmosfera e na
estrutura da vegetacao.

Diferentemente das florestas semiperenes e
perenes, a floresta transicional (semidecidua) e a
vegetacdo do cerrado mostram sazonalidades
marcadas tanto em IAF quanto em fluxos de
superficie [Miranda et al, 1997; Santos et al., 2004;
Vourlitis et al., 2004], estes também associados com
grandes mudangas nas condi¢des hidricas do solo
[Quesada et al., 2004, 2008] e consistentes com os
resultados em nivel foliar relatados nas seg¢des 3.2,
3.3 e 3.4. Também consistente com a ideia de que o
levantamento hidrdulico serve para manter a
integridade e a funcgdo das raizes superficiais de
arvores deciduas e brevideciduas de savana durante
a estacdo seca, Quesada et al. [2008] descobriram
gue quase imediatamente apds o inicio das chuvas
da estacdo umida, a absorg¢do hidrica radicular do

15

ecossistema da principal regido de cerrado mudou
de profundidades maiores de 2,0 m para as
camadas superiores da superficie do solo.

4.3. Insights dos Isétopos

Isdtopos estaveis propiciam boas medi¢Bes
integradas de variagdes no nutriente, ciclagem de
agua e capacidade de assimilacdo em ecossistemas
terrestres; por exemplo, eles permitem determinar
as contribuicbes de C3 de arvores e de C4 de
gramineas para a produtividade de ecossistemas de
savana [Lloyd et al., 2008]. De acordo com Ometto
et al. [2006], os dados da razdo de is6topo de trés
regioes distintas na regido de floresta da Amazonia
sdo consistentes com o entendimento atual sobre
os papéis da luz, disponibilidade hidrica e da
reciclagem de CO, respirado do solo, e também é
consistente com o entendimento de que um ciclo
aberto de nitrogénio pode chegar a valores mais
altos de &%, apesar de um nimero significativo de
leguminosas na vegetacdo e, como ja mencionado
(secdo 3.3), apesar do 8™ N relativamente negativo
de plantas e solo, porque as florestas em solo
arenoso na Amazonia dao fortes indicagdes de que
essas florestas podem ser, de certa forma, mais
limitadas em nitrogénio do que em fdsforo. Embora
Nardoto [2005] tenha observado uma correlagdo
inversa de 8”N com o prolongamento da estacdo
seca em florestas de solos ndo arenosos, sugerindo
uma ciclagem mais aberta de N a medida que
avanga para as regides mais Umidas da Amaz0nia,
foi proposta por Quesada et al. [2009c] uma
hipdtese alternativa para o exame das variagdes em
5" N ao longo do espectro completo de florestas
amazonicas. Eles argumentam que a medida que os
solos envelhecem em escalas de tempo geoldgicas,
o fésforo se torna progressivamente mais limitado e
0 nitrogénio progressivamente mais excessivo
(aumentando o 6"N do solo e da planta) e ainda,
com a mudanga das caracteristicas estruturais e
fisiolégicas da vegetacdo que mostram também
uma tendéncia de diminuicdo das taxas de
crescimento potencial das espécies, uma demanda
mais baixa de AFE intrinseca e de nutrientes, niveis
mais altos de defesas estruturais sobre solos mais
velhos e extremamente lixiviados, todas essas
condicGes refletem perdas continuas de nitrogénio



do ecossistema. Entretanto, em algum momento
alcanga-se um ponto em que o nitrogénio, mais do
que o fésforo, torna-se limitado para a
produtividade da planta. Presume-se que isso
ocorra basicamente em consequéncia de mudancas
na quimica da serapilheira de folhas com altos
niveis de tanino e lignina em folhas de espécies de
crescimento lento que inibem enzimas envolvidas
na mineralizacdo do nitrogénio, embora com varios
outros fatores também envolvidos. Para sustentar
sua teoria, Quesada et al., [2009c] observaram que
ndo apenas ocorre um &N negativo incomum em
solos arenosos e Podzélicos, mas também em
florestas nos mais lixiviados solos do tipo
Ferralssolos e Acrissolos.

Bustamante et al. [2004] encontraram uma
ampla variacdo no 6"°N foliar de arvores do cerrado,
que foi associada as diferencas entre espécies de
arvores e individuos nas caracteristicas do
sequestro de nitrogénio, sazonalidade da
precipitacdo, frequéncia de fogo, e observaram
ainda que, diferentemente da floresta, muitas
espécies Fabaceae do cerrado parecem estar
fixando N, atmosférico ativamente. Entretanto,
mesmo no caso de n3o fixadores de N,, o 6N foi
em média significativamente menor do que o
observado em espécies de florestas amazonicas que
ocorrem em solos similares [Nardoto, 2005;
Nardoto et al., 2008]. Isso sustenta a visao geral de
que a produtividade do cerrado pode ser mais
limitada por nitrogénio do que por fdsforo
[Bustamante et al., 2006].

A ciclagem da d4gua em planta e em
ecossistemas pode também ser observada por meio
da assinatura de isotopos para o oxigénio na
molécula da dgua e fluxos retidos nesses
compartimentos. Padrao distinto na estrutura
anatdmica de varias espécies de planta na
Amazonia resulta em atalhos complexos de fluxo de
agua dentro da folha, causando grandes diferencas
na flutuagdo nictemeral das razdes de isétopos de
oxigénio (6'°0) na agua da folha [Lai et al., 2008].
As implicacdes dessas descobertas para o balango
regional de dgua e carbono estdo relacionam-se
com o sinal isotépico do CO, respirado do
ecossistema [Ometto et al., 2005] e com a
contribuigdo para as flutuacdes sazonais no §'*0 do
CO, atmosférico [Friedli et al., 1987]. De acordo
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com Lai et al. [2008], o turnover hidrico da folha
calculado para o periodo noturno foi
constantemente de duas a dez vezes maior do que o
do periodo diurno. Esse turnover prolongado é a
razdo para o efeito consideravel do estado ndo
constante no enriquecimento de &0 da agua da
folha a noite [Cernusak et al., 2002]. O &%0
isotdpico mais baixo na agua da folha comparado
com a agua (solo) do tronco nas plantas do
subdossel sugere troca de agua da folha com agua
do vapor [Lai et al., 2008], o que pode ser
considerado uma importante contribuicdo para o
balango hidrico em ambiente sob alta umidade e
plantas com estébmatos abertos (J. Berry,
comunicacdo pessoal, 2007]. A absorcdo hidrica
foliar foi também observada em experimento de
secagem controlada, conduzido na Amazonia
brasileira por Cardinot [2007]. Além disso, Doughty
et al.[2006] recentemente propuseram que a troca
de gds na fotossintese em 65% das espécies da
Amazonia brasileira funcionam sob  ritmos
circadianos, uma vez que tém estdOmatos abertos e
taxas fotossintéticas durante a noite, mesmo sob
luz continua e constante, e iniciando a troca ativa
de gds durante o periodo normalmente claro.

A importancia de lianas para a ecologia da
floresta tropical foi salientada em outros estudos.
Usualmente ignorada em inventarios florestais, as
lianas exercem um importante efeito ecoldgico na
floresta representando menos de 5% da biomassa
florestal, 40% da produtividade foliar [Phillips et al.,
2002]. De acordo com Ometto et al., [2006], as
lianas tendem a mostrar valores mais altos de §"C e
razdes mais baixas de intercelulares para
concentracdo de CO, ambiente, sugerindo que esse
grupo é mais conservador quanto ao uso de agua,
em consonancia com a condutancia estomatal
relativamente mais baixa quando comparadas com
espécies de arvores de dossel mais alto [Domingues
et al., 2007]. As lianas mostram tendéncia a periodo
de tempo mais longo de turnover de dgua da folha
devido as condutancias relativamente menores.
Gramineas e arbustos em pastagem tém um tempo
de turnover menor a noite em comparagdo com
arvores de subdossel e lianas de floresta,
contribuindo relativamente menos para o estado de
nao flutuacdo do enriquecimento de agua da folha
[Lai et al., 2008].



5. CONCLUSAO E SINTESE

Como delineado na introducdo, um dos
principais objetivos desta revisao foi investigar a até
gue ponto os contrastes observados na fisiologia de
varios tipos de vegetacdao encontrados ao longo da
Amazonia eram correlacionados com seus padrées
de distribuicdo em larga escala. Fomos parcialmente
bem sucedidos nesse aspecto. Por exemplo,
concluiu-se que as florestas semiperenes
conseguem persistir diante de uma estacdo seca
prolongada por meio de sua habilidade de
desenvolver raizes e transportar d&gua de
profundidades consideraveis do solo (se¢do 3.4). Do
mesmo modo, Figura 1, é razoavel também concluir
que isso é facilitado pela presenca nessa drea de
subsolos ricos em argila, ainda que bem drenados,
também com capacidade relativamente alta de
retencdo hidrica [Quesada El al., 2009a, 2009c] que
efetivamente permite que altas quantidades de
chuva da estagdo chuvosa sejam armazenadas no
perfil do solo e utilizadas durante a estacdo seca. A
importancia disso ndo deve ser subestimada. Por
exemplo, embora geralmente férteis, muitos solos
do oeste da Amazdnia apresentam restri¢des fisicas
em profundidades menores que 2 m [Quesada et
al., 2009c). Se tais solos existissem no leste ou sul
da Amazo6nia onde, mesmo em dreas de florestas, a
chuva em geral ocorre em menor quantidade do
gue na parte oeste da bacia [Malhi e Wright, 2004],
seria  altamente improvavel que florestas
semiperenes pudessem existir Do mesmo modo,
conforme resumido na se¢do 3.5, a forte presenca
de arvores perenes no cerrado pode ser uma
consequéncia de sua habilidade de extrair agua de
profundidades considerdveis durante a estacdo
seca. Isso talvez ocorra porque, embora a maior
parte dos solos do cerrado seja antiga, severamente
lixiviados e, portanto, inférteis, como consequéncia
dessa extrema lixiviacdo, eles sdo também muito
profundos e com boas caracteristicas de retengdo
hidrica. Na segdo 3.5, foi também destacado que
arvores deciduas e brevideciduas também
coexistem com arvores perenes; essa coexisténcia é
possivel mediante o uso de uma estratégia
alternativa ecofisioldgica, ou seja, uma reducdo da
demanda hidrica durante um periodo sem folha na
estacdo seca. Isso permite uma maior aloca¢do de
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recursos para as raizes superficiais, as quais, por sua
vez, permitem que ocorram altas taxas de absorgao
de nutriente: essas altas taxas de absorcdo de
nutriente sdao demandadas para suportar o habito
deciduo.

Em regides de pluviosidade igualmente baixa,
onde os solos sdo mais férteis, mas também mais
rasos e com menor capacidade de retengao hidrica,
o habito perene nao seria favorecido, sendo este,
provavelmente, o principal fator definidor da
distribuicdo de florestas secas e deciduas, como o
tipo vegetacdo dominante em regides de
precipitacdo mais baixa, onde ocorrem mais solos
férteis (se¢do 2.2 e 2.3).

Outras caracteristicas ecofisioldgicas
relacionadas aos diferentes ambientes de
crescimento ao longo da Amazbnia foram também
observadas. Um exemplo sdo as espécies que
ocupam as florestas mais férteis do oeste da
Amazonia que mostram exigéncias intrinsecamente
mais altas de nutrientes, AFE mais alta, e
densidades lenhosas mais baixas do que suas
contrapartidas de crescimento mais lento no leste
da Amazbnia secbes 3.3 e 3.6). Além disso, as
concentragdes foliares de nutrientes, especialmente
de nitrogénio, parecem ser mais baixas em arvores
do cerrado do que em arvores (semi) perenes no
leste da Amazbnia (se¢do 3.3), isso também
associado as outras propriedades como AFE e
longevidade foliar. De fato, conforme resumido na
secdo 4.3, evidéncia a partir de estudos de 6N
sugere fortemente que, ao contrario da maioria das
florestas amazonicas, a produtividade das arvores e
gramineas do cerrado é limitada em nitrogénio.

Como pode ocorrer esse contraste tdo marcado
entre dois ecossistemas? De modo geral, ndo
parece haver uma grande diferenca entre os solos
do cerrado do leste amazbnico e de floresta; ambos
em geral sdo bem inférteis, mas com boas
caracteristicas de retencdo hidrica [Motta et al.,
2002; Quesada et al., 2009b]. Entretanto, como
discutido por Bustamante et al. [2006] e Nardoto et
al. [2006], taxas lentas de mineralizacio de
nitrogénio durante a estacdo seca e perdas
significativas de nitrogénio associadas a fogo, ambas
seriam fatores de contribuicdo a aparente baixa
disponibilidade de nitrogénio do cerrado,



diferentemente dos ecossistemas de floresta na
Amazonia.

Ainda suspeitamos que essa ndo seja toda a
histéria. Parece bastante provavel que as
caracteristicas fisioldgicas das arvores do cerrado e
gramineas também contribuam para manter baixo o
nivel de nitrogénio do ecossistema por meio de
mecanismos similares ao descrito como aquele que
da origem a eventual limitagdo de nitrogénio nos
ecossistemas florestais mais velhos. Ou seja,
associados as caracteristicas escleréfilas das folhas
(em particular as perenes) de arvores do cerrado,
ou seja, uma baixa AFE e baixo conteudo de
nutrientes (secdo 3.3), estdo também os niveis
relativamente altos de lignina e fendis [Varanda et
al., 1997], os quais, por sua vez, devem servir para
impor limites significativos a mineralizacdo do
nitrogénio. Conforme discutido por Quesada et al.,
[2009c], isso ocorreria por meio do nitrogénio
incorporado a fracdo de lignina da serapilheira
durante umidificacdo e por meio da inibicdo direta
de enzimas envolvidos na mineralizacdo de
nitrogénio por altos niveis de tanino, lignina, e
compostos associados. Isso, juntamente com
fatores como o fogo [Miranda et al, 2002],
provavelmente sirva para tornar o ecossistema do
cerrado auto sustentavel, até certo ponto, e isso
permite explicar a razdo pela qual a Ultima
expansao do cerrado em areas anteriormente de
florestas durante o breve episédio de seca do
Holoceno n3o foi revertida, com florestas
amazodnicas aparentemente deixando de retomar
sua area original, muito embora a chuva
aparentemente tenha retornado aos niveis
anteriores de alguns milhares de anos [Ledru, 1993].

Essas ideias gerais estdo ilustradas no Quadro 1,
que sugere que as mudangas na vegetagdo
associadas a qualquer varia¢do espacial ou temporal
na precipitacdo deve depender fundamentalmente
das caracteristicas do solo, assim como o prdéprio
regime de precipita¢do.

Quadro 1. Esquema proposto para transi¢des entre
tipos de vegetacao de floresta e de savana, afetados pela
idade do solo e precipitagdo. Conforme descrito no texto,
o salto de retroalimentacdo de vegetacdo de savana
(cerrado) representa um fechamento do ciclo de
nitrogénio de todo o ecossistema iniciado por meio das
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caracteristicas fisiolégicas de espécies lenhosas e
herbdceas de savana bem como o fogo. (No alto, a
esquerda) Floresta perene no sudoeste da Amazlnia
(Porongaba, Brasil). (No alto, a direita) Floresta
semiperene no leste da Amazbnia (Caxiuand, Brasil).
(Embaixo, a esquerda) Floresta decidua seca (Chiquiano)
na Amazonia meridional (Tucavaca, Bolivia). (Embaixo, a
direita) Cerrado na AmazOnia meridional (Los Fierros,
Bolivia). Crédito fotos: T. Baker (Brasil) e J. Lloyd (Bolivia).

Para as areas de floresta no oeste da Amazonia,
gue consistem de solos relativamente férteis, mas
em geral rasos, sugeriu-se que em regimes de
precipitacdo reduzida, com florestas secas e
deciduas e alta exigéncia de nutrientes, a floresta
deve prevalecer. Por outro lado, no leste da
Amazonia, onde os solos s3do antigos,
extremamente lixiviados e inférteis, eles em geral
sdo também profundos e, portanto, capazes de
armazenar consideraveis quantidades de dgua. lIsso
favorece as espécies perenes do tipo cerrado com
baixa demanda de nutrientes, mas também capazes
de extrair dgua da profundidade e de manter suas
folhas ao longo da estagdo seca. Também no
Quadro 1, mostramos um salto de retroalimentagao
que representa os efeitos das propriedades
fisiologicas e esclerdfilas das plantas e também o
potencial do fogo (conforme discutido no paragrafo
acima) para a manutencdo de um ecossistema do
tipo savana por meio de um “estreitamento” do
ciclo de nitrogénio.

E claro que muito mais trabalho tem que ser
feito para validar e/ou desenvolver esse esquema
geral. No entanto, entender as interagdes entre
regime de precipitacdo e as caracteristicas fisicas e
guimicas do solo que influenciam a estrutura e a
funcdo da vegetacdao amazonica serd de importancia
consideravel para o entendimento e previsdo dos
efeitos da mudanga climatica na Amazonia,
especialmente se ocorrer uma diminui¢do
significativa da precipitagdo como preveem alguns
Modelos Climaticos Globais [ver Marengo et al.,
neste volume]. De acordo com Malhi et al. [2009],
por exemplo, qualquer futura reducdo da
precipitacio no leste da AmazOGnia como uma
consequéncia de mudanga climatica deve dar
origem a uma floresta decidua seca e ndao de
cerrado. Discordamos: isso é porque muitas das



dreas previstas para serem mais severamente
afetadas pela seca estdo na parte sudeste da bacia
[Salazar et al., 2007], onde dominam os solos
Ferralssolos e Acrissolos, pobres em nutrientes, mas
profundos. De acordo com nosso entendimento,
conforme mostrado no Quadro 1, consideramos
muito mais provdvel que as florestas semiperenes
dessa drea passem por uma transicdo diretamente
para uma vegetacao do tipo cerrado, dominada por
vegetacdo perene. Por outro lado, se a Amaz6nia do
sudoeste for a mais afetada por futuros declinios na
precipitacdo, como foi o caso da seca de 2005 na
Amazobnia [Phillips et al.,, 2009], entdo é mais
provavel que as florestas de crescimento rapido e
dinamicas, situadas nessa regido, se transformem
em florestas secas e deciduas, cujos solos sdo
tipicamente bem férteis, mas com profundidade
limitada e, portanto, com muito mais baixa
capacidade de retencao hidrica.
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