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Resumo
A vegetacdo da savana brasileira (Cerrado) ¢ altamente diversificada e principalmente

distribuida sobre solos distroficos, tornando a disponibilidade de nutrientes um recurso
limitante. Os processos de absor¢do de nutrientes e assimilagdo de carbono sdo conectados
por meio do transporte hidrico. Se, por um lado, ha evidéncias em algumas espécies de que a
retirada a limitacdo nutricional resultou em aumento no crescimento com otimizacdo do
transporte hidrico e diminui¢do na condutincia estomatica, faltam estudos para entender
como mecanismos anatdomicos podem explicar tais respostas e se os padrdes sao 0os mesmos
ao avaliar por espécie ou de forma agregada. A fim de preencher estas lacunas foram
avaliados os efeitos das adicdes de nutrientes sobre as caracteristicas morfo-anatomicas
associadas as respostas hidraulicas em cinco espécies de lenhosas dominantes de um cerrado
tipico e com diferentes fenologias foliares (sempre verdes, brevideciduas e decidua). Testou-
se a hipotese de que as adi¢des de nitrogénio (N), fosforo (P) e N+P alteram a quimica do
solo e causam ajustes estruturais anatdmicos que minimizam a perda de 4gua, uma vez que o
transporte de 4gua aumenta em decorréncia do crescimento dos vasos Xilematicos.
Consequentemente, havendo um aumento da vulnerabilidade a cavitagdo devido aos limites
de seguranca hidrica em condi¢des de mudangas na eficiéncia do uso de agua. Avaliou-se a
arquitetura hidrdulica, a anatomia foliar e do xilema comparando individuos em parcelas ndo
fertilizadas e fertilizadas durante a estacdo chuvosa. A umidade do solo foi significativamente
menor nas parcelas N+P e P. A umidade do solo combinada a adicdo de nutrientes
influenciou as caracteristicas hidraulicas em nivel anatdmico, aumentando o limen dos vasos
do xilema. Consequentemente a condutividade especifica tedrica do xilema (K) mostrou
aumento em individuos de parcelas fertilizadas, principalmente com N+P e P em quatro das
cinco espécies estudadas. Outra indicagdo de ajuste hidraulico foi a diminui¢do do indice de
poro do estomato (IPE) com respostas espécie-especificas quanto a eficiéncia intrinseca do
uso da agua (IEUA). Quatro das cinco espécies estudadas apresentaram maior indice de
vulnerabilidade a cavitacdo (/) sob fertilizagdo N+P e P. Avaliando as espécies de forma
agregada, a condutividade especifica tedrica do xilema (Ki) mostrou efeito positivo da
fertilizadas. Por outro lado, o IPE foi negativamente afetado pela fertilizacdo. A
vulnerabilidade a cavitagdo (/,y) ndo foi relevante na abordagem agregada, enquanto a iEUA
diminuiu sob fertilizacdo. Assim, a adicdo de nutrientes alterou a arquitetura hidréulica,
principalmente em nivel anatdmico com aumento das estruturas relacionadas ao transporte de
agua no xilema e diminuicao das estruturas anatomicas relacionadas a transpiragao.

Palavras-chave: Efeitos da fertilizagdo, transporte de agua, eficiéncia no uso da agua, ajuste

anatomico da planta, rela¢des hidricas, vulnerabilidade a cavitacao.



Abstract
The vegetation of the Brazilian savannah (Cerrado) is highly diversified and mainly

distributed over dystrophic soils, making the availability of nutrients a limiting
resource. The processes of nutrient absorption and carbon assimilation are connected
through water conduction system. Once, there is evidence in some species that the
removal of the nutritional limitation resulted in an increase in growth with optimization
of water transport and a decrease in stomatal conductance, lacking studies to
understand anatomical mechanisms explain such responses and if the patterns are the
same when assessing by species or in aggregate form. In order to fill these gaps, the
effects of nutrient additions on the morpho-anatomic characteristics associated with
hydraulic responses were evaluated in five dominant woody species in a typical cerrado
with different leaf phenologies (evergreen, brevideciduous and deciduous). We tested
the hypothesis that the additions of nitrogen (N), phosphorus (P) and N+P change the
soil chemistry and cause anatomical structural adjustments that minimize water loss,
since water transport increases as a result of the growth of xylemic vessels.
Consequently, there would be an increased vulnerability to cavitation due to water
safety limits under changing water use efficiency conditions. Hydraulic architecture, leaf
and xylem anatomy were evaluated by comparing individuals in unfertilized and
fertilized plots during the rainy season. Soil moisture was significantly lower in the N+P
and P plots. Soil moisture combined with the addition of nutrients influenced the
hydraulic characteristics at the anatomical level, increasing the lumen of the xylem
vessels. Consequently, the theoretical specific conductivity of the xylem (Ki) showed an
increase in individuals from fertilized plots, mainly with N+P and P in four of the five
studied species. Another indication of hydraulic adjustment was the decrease in the
stomatal pore index (SPI) with species-specific responses regarding the intrinsic water
use efficiency (iWUE). Four of the five studied species had a higher vulnerability index
to cavitation (lvu) under N+P and P fertilization. Evaluating the species in aggregate
form, the specific theoretical conductivity of the xylem (Ki) showed a positive effect of
fertilization. On the other hand, SPI was negatively affected by fertilization.
Vulnerability to cavitation (/yu) was not relevant in the aggregate approach, while iWUE
decreased under fertilization. Thus, the addition of nutrients altered the hydraulic
architecture, mainly at the anatomical level with an increase in the structures related to
water transport in the xylem and a decrease in the anatomical structures related to
transpiration.

Key words: Fertilization effects, water transport, water use efficiency, plant anatomical
adjustment, water relations, and vulnerability to cavitation.



1. Introducao

As atividades humanas ja resultaram na perda de mais da metade do Cerrado, e a
maioria das areas remanescentes esta em risco de desaparecer nos proximos 50 anos (Beuchle
et al., 2015). Nesse cenario preocupante, pouco se sabe sobre como os fragmentos
remanescentes da 4rea nativa respondem as atividades antrdpicas. A rapida e extensa
mudanca no uso da terra do Cerrado pode promover efeitos indiretos em suas areas
remanescentes. A deposicdo atmosférica de nutrientes e entrada de espécies invasoras sao
exemplos de efeitos indiretos sobre os fragmentos remanescentes. Os principais nutrientes
utilizados para o enriquecimento do solo na agricultura sdo nitrogénio (N) e fosforo (P)
(Tilman et al., 2002). A maior parte da vegetagdo do Cerrado cresce em solos distroficos. O
enriquecimento dos nutrientes ao solo pode ter impactos nas taxas de crescimento, na
absor¢do de carbono assim como ajustes na arquitetura hidraulica de lenhosas do Cerrado
(Bucci et al., 2006).

A limitacdo nutricional dos solos ¢ um dos principais filtros ambientais presentes ao
longo da evolugdo da vegetacdo do Cerrado (Haridasan, 2008). Além da lixiviagdo, os solos
acidos do Cerrado (pH 4,0 - 4,5) tornam os principais macronutrientes pouco disponiveis para
as plantas (Haridasan, 2000). O crescimento das plantas de Cerrado €, portanto, limitado pela
baixa disponibilidade de nutrientes. Entre as plantas de Cerrado, o estrato lenhoso apresenta
fortes ligacdes estruturais e fisiologicas entre a limitagdo de nutrientes no solo e a
disponibilidade de agua (Bucci et al., 2006). A sazonalidade no Cerrado ¢ fortemente
marcada por secas pronunciadas, com alta irradiacdo solar e alta demanda evaporativa da
atmosfera, enquanto cerca de 90% da precipitacdo ocorre durante a estagdo chuvosa.

A alta demanda evaporativa da atmosfera durante a seca impde adaptagdes estruturais
(Abdala et al., 1998), fenologicas (Lenza & Klink, 2006) e fisiologicas (Meinzer et al., 1999;
Bucci et al., 2005) as plantas lenhosas do Cerrado. Estudos anteriores investigaram como as
plantas lenhosas do Cerrado respondem a adi¢do de nutrientes ao solo (Bucci et al., 2006;
Scholz et al., 2007; Jacobson et al., 2011; Goldstein et al., 2013). Ao aliviar a limitagao
nutricional do solo, as plantas lenhosas do Cerrado apresentaram menor vulnerabilidade
hidraulica mesmo sob menores potenciais hidricos foliares e maiores tensdes de xilema
(Bucci et al., 2006). Esses resultados apresentam novos desafios para a compreensao do papel
e da plasticidade dos tracos fisioldgicos e morfo-anatdmicos das plantas lenhosas do Cerrado.

A plasticidade hidraulica permite que as plantas lenhosas do Cerrado respondam a

curto e longo prazo as mudancas ambientais. As respostas fisioldogicas sdo praticamente



imediatas sob mudangas ambientais, por exemplo, o controle estomatico a partir da produgdo
de 4acido abscisico sob condi¢des de estresse hidrico em lenhosas do Cerrado (Scholz et al.,
2007). Posteriormente, mudangas estruturais a nivel celular sdo uma consequéncia
dependendo das condi¢gdes ambientais. Essas respostas aumentam a eficiéncia do uso da agua
ou otimizar a assimilagdo de carbono e a absor¢io de nutrientes. E vélido lembrar que estas
trés funcdes (uso da 4gua, assimilagdo de carbono e absorcdo de nutrientes) estdo
interligadas. Assim, o presente trabalho levanta a seguinte questdo: Como a arquitetura
hidraulica e a anatomia foliar e do xilema de espécies lenhosas tipicas do Cerrado respondem
a adicdo de nutrientes ao solo? Os padrdes sdo os mesmo avaliando por espécie e de forma
agregada? Para responder a estas questdes, o presente estudo avaliou mudancas morfo-
anatomicas em folhas e xilema de cinco espécies lenhosas de Cerrado em resposta a
fertilizagao com N, P e ambos os elementos combinados N+P (NP).

As seguintes hipoteses sdo formuladas, tendo como base a premissa as alteragdes no
solo em func¢ao das adi¢des de nutrientes:
HI1. Assumindo-se que as espécies estudadas otimizam o crescimento e assimilam mais
nutrientes quando fertilizadas, havera maior eficiéncia do uso de 4gua;
H2. As espécies estudadas apresentardo ajustes na arquitetura hidraulica, os quais serdo mais
aparentes em nivel anatdmico do que morfologico, a saber: aumento de estruturas anatomicas
do xilema, como elementos de vaso, proporcionando maior condutividade xilemadtica, e
reducdo das estruturas anatOmicas responsaveis por trocas gasosas, como os estomatos, a fim
de minimizar a perda de agua.
H3. As plantas sob adicdo de nutrientes operam sob maior vunerabilidade a cavitagdo devido
a relagdo inversa entre eficiéncia e segurancga hidraulica.

Um modelo esquematico foi feito para ilustrar estas hipdteses e sugerir como a
fertilizagdo pode afetar a condicdo do solo, as caracteristicas hidraulicas morfo-anatomicas e

o uso da agua das plantas (Fig. 1).
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Figura 1. Modelo conceitual de ajuste hidraulico de planta lenhosas do Cerrado sob adigdo de nutrientes. As interagdes
hipotéticas positivas e negativas sdo indicadas por linhas azuis e vermelhas, respectivamente. As linhas pretas indicam linhas
ndo direcionais e linha tracejada significa baixa interagéo.

2. Material e métodos
2.1. Area de estudo

O estudo foi realizado em uma area de cerrado sensu stricto, um tipo de savana
florestal caracterizada por uma camada continua de gramineas e uma camada lenhosa de
arvores e arbustos variando em cobertura de 10 a 60%. O local estd situado na Reserva
Ecolégica do Instituto Brasileiro de Geografia e Estatistica (IBGE), uma estag¢do
experimental de campo localizada 33 km ao sul de Brasilia (15° 56' 41" S e 47° 53' 07" W,
altitude 1100 m). O clima ¢ classificado como Aw de acordo com a classificacdo de
Koeppen, tropical com inverno seco e verdo chuvoso. A precipitagdo média anual ¢ de
aproximadamente 1500 mm, com cerca de 90% da precipitagdo ocorrendo de setembro a
maio. A temperatura maxima didria ¢ de 28,5°C e a minima diaria ¢ de 12°C.

O solo ¢ caracterizado como latossolo profundos contendo cerca de 70% de argila. E
acido com altos niveis de aluminio (Al), baixa capacidade de troca catidnica e teor de matéria
organica de 0,6-2,4%. Apesar de seu alto teor de argila, o solo ¢ bem drenado devido a

formacao de estruturas microagregadas.



2.2. Experimento de fertilizacao

As parcelas experimentais foram localizadas em um cerrado sensu stricto homogéneo
com caracteristicas semelhantes de solo e vegetagao (Fig. 3A). O experimento de fertilizacdo
de campo consistiu em parcelas de 15 X 15m com uma zona tampao de pelo menos 10 m
entre as parcelas, e quatro parcelas por tratamento. Os tratamentos foram distribuidos
aleatoriamente para cada lote. Uma borda adicional de 1 m de largura ao redor das também
foi fertilizada. Os cinco tratamentos de fertilizagdo foram: controle (sem adi¢ao de
fertilizante), N (100 kg de N por hectare por ano na forma de: (NH4)>SO4), P (100 kg de P
por hectare por ano na forma de: Ca(H,PO4), + CaS04.2H,0)), NP (100 kg de N + 100 kg de
P por hectare por ano nas formas precedentes) (Fig. 3B). Os fertilizantes foram aplicados
manualmente em formas granulares sobre a superficie organica do solo continuamente duas
vezes por ano durante oito anos (1998-2006) e retomados em setembro de 2017. No inicio do
experimento em 1998, as parcelas ndo diferiram significativamente em termos de
concentragdo de nutrientes no solo (Kozovits et al. 2007) e tinham estrutura da vegetagdo

similar.
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2.3. Espécies Selecionadas

Dentre as 20 espécies mais abundantes na area experimental, segundo levantamento
fitossociologico prévio (dados ndo publicados), cinco espécies foram escolhidas: trés sempre
verdes com crescimento sazonal - Ouratea hexasperma (A.St.-Hil.) Baill. (Ochnaceae),
Roupala montana Aubl. (Proteaceae), Styrax ferrugineus Nees & Mart. (Styracaceae) — uma
espécie brevidecidua Blepharocalyx salicifolius (Kunth) O. Berg (Myrtaceae) e outra decidua
Qualea parviflora Mart. (Vochysiaceae). Os individuos estavam distribuidos em todas as
parcelas dos tratamentos. Cinco individuos por espécie por tratamento foram amostrados
(Tab.1). Foi dada preferéncia a individuos de altura semelhante dentro de cada espécie. Os
grupos fenoldgicos diferem quanto ao tempo de permanéncia sem folhas. B. salicifolius
raramente permanece sem folhas por mais de alguns dias enquanto Q. parviflora permanece
sem folhas por cerca de um més dependendo da severidade da estagdo seca. O. hexasperma é
uma “leaf exchanger”, no sentido de que mostra senescéncia e abscisdo foliares progressivas

durante a estacdo seca e simultaneamente produz as novas folhas (Lenza & Klink, 2006).

Tabela 1. Altura e area basal dos individuos selecionados. Os valores representam médias e desvio padrdo (DP) n=5.
Controle (C), nitrogénio (N), fosforo (P) e nitrogénio + fosforo (NP).

Tratamentos ¢ Espécies  Altura (m) Area Basal (m?)

Blepharocalyx salicifolius

Controle 2,90+0,49 0,04+0,01

N 2,83+£0,27 0,03+0,03

NP 3,19+0,32 0,09+0,11

P 2,54+£0,27 0,03+0,01

Ouratea hexasperma

Controle 1,34 +0,16 0,02+0,01

N 1,29+0,14 0,03+0,01

NP 1,18+0,24 0,04 +£0,03

P 1,50+0,13 0,03 +0,02

Qualea parviflora

Controle 2,10£0,15 0,03 +0,02

N 2,14+£0,16 0,04 +0,02

NP 1,96 +£0,24 0,03+0,01

P 2,02+0,25 0,03+0,01



Roupala montana

Controle 2,32+0,18 0,03+0,01

N 2,14+0,19 0,02+0,01

NP 1,94+0,17 0,02+0,01

P 1,98+ 0,14 0,03+0,01

Styrax ferrugineus

Controle 2,14+£047 0,03+0,01

N 2,26+0,36 0,04 +0,02

NP 2,24+0,54 0,04 +0,03

P 2,18+0,21 0,03+0,01

2.4. Amostragem e analises do solo

A umidade do solo foi medida em trés pontos abaixo da copa de cada
individuo/espécie/tratamento usando um sensor de umidade do solo baseado no contetido
volumétrico de agua (CVA) no solo. (HydroSense II, Campbell Scientific, EUA). As
amostras de solo foram coletadas a 0-5 e 5-10 de profundidade. Trés amostras foram
coletadas por parcela e misturadas para formar uma amostra composta. As amostras foram
analisadas para pH em H,0O. Os elementos P e potéassio (K) foram extraidos com Mehlich 1 e
os elementos célcio (Ca), magnésio (Mg) e Al foram extraidos com solu¢do de 1M KCl pelo
laboratorio especializado do departamento de solos da Universidade Federal de Vigosa
(UFV), Brasil. A amostra composta de 0-10 cm de profundidade foi utilizada para analises

isotopicas do solo de nitrogénio e carbono.

2.5. Nutrientes foliares e eficiéncia no uso de agua

As concentragdes de N, P, K, Ca, Mg, enxofre (S), manganés (Mn) e Al foliar foram
obtidas a partir de amostras compostas de trés folhas por individuo. As concentracdes foram
determinadas por método de digestdo uma mistura de acido nitrico, acido percldrico e 4cido
sulfurico (Embrapa, 1999). As determina¢des foram realizadas pelo Laboratorio do
Departamento de Solos da Universidade Federal de Vigosa (UFV), Brasil.

As razdes isotopicas de carbono (PC/C) e nitrogénio ("N/"N) de cada amostra
foram determinadas por um espectrOmetro de massa da razdo isotopica Thermo Quest-

Finnigan Delta Plus Plus (Finnigan-MAT; CA) com interface com um analisador elementar
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(Carla Erba modelo 1110; Milao, Italia) no Laboratorio de Ecologia Isotépica, CENA-USP,
Brasil. As relagdes isotopicas estaveis foram medidas siguindo os padrdes internacionalmente
reconhecidos e os padrdes laboratoriais das relagdes isotdpicas estaveis foram relatadas na
notacdo "delta" como "d values" em partes por mil (%o0) onde 6%o 5 (Ramostra/Rpadrio - 1) X
1000, onde R ¢ a relagdo molar do isotdpico raro para abundante (’C/'*C ou '"N/'*N) na
amostra e padrao.

A eficiéncia intrinseca do uso da dgua (IEUA), a razdo das taxas de fotossintese pela
transpiracdo liquidas, foi calculada a partir da quantidade de is6topo B¢ foliar (13Cplama) e na

atmosfera (13Car) (Farquhar et al., 1989; Pérez-Harguindeguy et al., 2013):

13 13
6°Cqr— 6 Cplanta

1+63Cpianta

{EUA =24 =
Is

Onde, A= Taxa de assimilagdo e g; = condutancia estomatica.
A EUA muda rapidamente, e a metodologia isotopica representa uma medida a longo prazo

13 13 . . 13 13 . .
de “Cplanta/ ~Car, refletindo especialmente “Cplanta/ ~Car durante periodos favoraveis.

2.6. Caracteristicas morfologicas

Para cada individuo, foram medidos o didmetro a 20 cm do solo e a altura total
(distancia entre a base do caule e o tecido vivo mais apical utilizando régua telescopica).
Durante o periodo chuvoso (janeiro - mar¢o de 2018) a area foliar total foi estimada através
da contagem de todas as folhas da copa e posteriormente multiplicada pela area foliar média.
A area foliar média foi obtida a partir de trés folhas totalmente expandidas de trés ramos
terminais expostos ao sol e com o menor dano foliar possivel e certificando — se que os ramos
terminais foram produzidos apds a fertilizagdo de 2017. Os ramos terminais foram
armazenados em uma caixa térmica até que o peso fresco das folhas fosse medido dentro de 6
horas. As folhas frescas foram escaneadas e as imagens foram processadas no pacote
'LeafArea' (Katabuchi, 2015) para R. A area foliar especifica (AFE) foi obtida a partir da
razo entre a area foliar e a massa foliar seca. As folhas foram secas na estufa por 72h a 70°C.
A massa foliar seca foi obtida em balanga analitica (+ 0,001g). A densidade especifica do
ramo (DER) foi obtida a partir dos trés ramos terminais de cada individuo, excluindo casca e
medula. O volume de amostra de ramo foi obtido pelo método de deslocamento de agua,

baseado no principio de Arquimedes e na densidade da 4gua de 1 mg.mm-3. Posteriormente,
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as amostras dos ramos foram secas na estufa a 70 °C durante 72 horas (Pérez Harguindeguy
etal., 2013).

A fim delimitar a area de xilema ativo (XA) ramos terminais de cada espécie foi
previamente delimitada com corante de safranina (1%). Os ramos terminais foram colocados
embebidos em solugdo corante e deixados transpirar livremente, em seguida, foi realizada
uma seccdo transversal no caule para delimitar o xilema ativo (XA). A é4rea da sec¢do

transversal do XA foi medida excluindo-se a medula e a casca.

2.7. Anatomia das folhas e do xilema ativo

A anatomia do XA foi obtida a partir dos mesmos ramos terminais utilizados nos
procedimentos supracitados. Aproximadamente cinco centimetros de comprimento de cada
ramo foram armazenados em alcool 70%. Cortes transversais foram feitos em um micrétomo
de madeira com espessura aproximada de 25 pm. Entre 30 e 40 cortes foram selecionados,
lavados em 4gua destilada, tratados com &4gua sanitaria a 50%, lavados novamente, em
sequéncia, colocados em alcool a 30% e posteriormente a 50%. A coloragdo foi feita com
safranina - azul alciano alcodlica (4:1). Posteriormente, as amostras passaram por uma série
alcodlica de 50%, 70%, 90% e 100%, e acetato puro. As ladminas foram montadas sobre
verniz vitral. A é4rea total do limen e a frequéncia de vasos foram quantificadas com o
software Image Pro Plus versio 6.0. A frequéncia dos vasos foi automaticamente
quantificada pelo programa. Estd metodologia foi desenvolvida durante este trabalho, e o
mesmo método foi utilizada para todos os tratamentos e controle. O procedimento consistiu
em delimitar um 1 mm?2 (Fig.4A) de area do corte transversal da madeira. O programa era
calibrado para contar determinadas areas com semelhanga de cor do pixel manualmente

escolhido (Fig 4B).
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Figura 3. Etapa de processamento de imagem a partir de fotomicrografia de cortes transversais da madeira. (A) Exemplo de amostragem para
quantificar densidade de vasos, a 4rea da soma dos quadrados verdes é igual 1 mm?” (B) Detalhe de contagem dos vasos automatizada,
perimetro do vaso em vermelho.

Com base na lei de Hagen-Poiseuille, a condutividade tedrica especifica do xilema
ativo (K) foi calculada a partir do somatério do didmetro de vasos e normalizada pela area

da se¢do transversal do XA (Tyree & Zimmermann, 2013, Scholz et al., 2013):

nD*
1281

Ktx: Z

D ¢ o diametro do vaso e 1 é o indice de viscosidade da 4gua (1,002 x 10° MPa s em
20°C).

O indice de vulnerabilidade a cavitagdo (/) foi calculada pela razdo entre o diametro médio
do vaso (um) e a densidade do vaso, segundo Arbellay et al. (2012). Altos valores de /i
indicam alta vulnerabilidade funcional do xilema ao estresse hidrico.

Trés folhas totalmente expandidas e expostas ao sol de cada individuo foram
coletadas e as regides centrais do limbo foliar foram removidas, fixadas em FAA 500GL e
armazenadas em alcool a 50% (Johansen, 1940). Cortes transversais foram feitos a partir da
borda, nervura e regido mediana entre essas duas regides. Os cortes foram feitos em resina
histologica e o protocolo sugerido pelo fabricante (Leica) foi seguido. Apos desidratagdo em

série alcoodlica, o material foi colocado em solugdes de pré-infiltragdo por 3 horas em véacuo
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e, em seguida, infiltrado por 24 horas. Os cortes foram emblocados para corte transversal em
moldes de polietileno e secos por aproximadamente 72 h. Os cortes foram feitos com o
micrétomo rotativo (Leica RM 2145, Wetzlar, Alemanha), com espessura de 0,08 um. Os
cortes foram distendidos com 4gua na placa de aquecimento. Para a coloracao, foi utilizado
azul de toluidina 0,05% por aproximadamente 1 minuto. As imagens foram obtidas por
microscopio eletronico da marca Olympus BX40. Imagens anatdmicas de cortes transversais
foliares foram utilizadas para medir a espessura dos tecidos da epiderme e do mesofilo. A
densidade dos estomas foi obtida a partir de cortes paradérmicos. Uma amostra de
aproximadamente 1 cm2 foi retirada da lamina da folha, colocada em solu¢do de Franklin
(4cido acético 1:1 e peroxido de hidrogénio) por 72 h em forno a 60°C. Posteriormente, as
epidermes adaxial e abaxial foram coradas com safranina alcoolica a 1% e fixadas com
verniz de vidro corado. A organizacdo mesofilica e a frequéncia e comprimento dos estomas
foram quantificadas com o software Image Pro Plus versao 6.0.

O indice de poro estomatico (IPE) foi calculado da seguinte forma:

IPE = Densidade de Estomatos X Comprimento Célula Guarda® x 10™

A espécie S. ferrugineus tem estdmatos em criptas, por isso ndo foi possivel quantificar os

parametros relacionados com o estdmato para esta espécie.

2.8 Estatistica

Para comparar o efeito das adi¢des de nutrientes, todos os dados obtidos de individuos
submetidos a tratamento foram comparados com o teste t pareado. A distribui¢do dos
residuos do teste estatistico e o teste de Shapiro-Wilk foram utilizados para verificar a
normalidade dos dados. Teste de permutacdo foi utilizado para averiguar a distribuicdo e
diferencas entre os dados dos individuos controle e tratamento considerando o tamanho do
efeito e o intervalo de confianca de 95%. Teste de PERMANOVA two ways foi utilizado
para comparar a influéncia dos tratamentos e a influéncia das caracteristicas inerentes as
espécies. Uma analise de componentes principais (PCA) foi usada para identificar possiveis
agrupamentos entre as espécies estudadas, bem como para investigar quais tragos morfo-
anatomicos sdo os mais influentes.

Utilizou-se a modelagem de equagdes estruturais (SEM, em inglés) para avaliar
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preditores diretos da arquitetura hidraulica, mudancas na eficiéncia do uso da agua e
vulnerabilidade a cavitagdo. A SEM foi escolhida porque permite uma estimativa rigorosa
dos efeitos diretos e testes para o ajuste geral de uma rede complexa de influéncia (Grace et
al., 2010). A adi¢@o de nutrientes (N, P ¢ N+P) foram considerados um preditor exégeno. O
modelo mais adequado e as suas varidveis foram escolhidas para melhor explicar os

fendmenos estudados, bem como para satisfazer as premissas de um modelo vélido.

3. Resultados
3.1. Quimica do solo

A comparagdo da quimica do solo nas parcelas de controle e tratamento diferiu
significativamente (Tab. 2). O pH do solo em todos os tratamentos foi significativamente
menor do que nas parcelas de controle. A concentragdo de P foi menor nas parcelas
ferilizadas com N e significativamente maior nas fertilizadas com P (N+P e P). O N total do
solo (%) nao diferiu entre os tratamentos e as parcelas controle. No entanto, as parcelas de
NP apresentaram niveis significativamente (p<0,1) mais altos de nitrogénio inorganico, como
nitrato (NO*). A concentragdo de AI’" aumentou significativamente nas parcelas N e N+P,
enquanto que a concentragio de Ca®" foi significativamente maior nos tratamentos P ¢ N+P.
O CVA foi significativamente menor nas parcelas fertilizadas com P (P e N+P). O CVA teve
alta correlacdo com a cobertura linear de Melinis minutiflora (R=-0,80, p>0,0001), graminea

invasora no Cerrado.
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Tabela 2. Concentragdes de nutrientes no solo das parcelas: Controle (C), nitrogénio (N), nitrogénio
+ fosforo (NP) e fosforo (P). Os valores sdo médias £ DP (n = 4). Os efeitos significativos da fertilizagdo no
que respeita ao controlo sdo indicados como *p < 0,1, **p < 0,05 e ***p<0,01, teste t pareado.
CVA - Conteudo volumétrico de agua.

CVA P N K Ca* Mg* N NP C/N
Tratamentos pH (%) (mg.kg") (%) (mg.kg") (cmol..kg") (cmol..kg") (cmol.kg™ (%0) Ratio
C 471+0,14 24,33 +2,29 1,66 +033  0,20+0,02 27,00+ 6,64 0,18 0,05 0,10 + 0,04 0,93 +0,15 4,9 4+ 0,39 18,86 + 0,88
N 4,09 +£ 0,06 *** 22,11 +3,16 1,28+0,11* 0,18+0,03 23,40+3,29 0,15+0,03 0,08 + 0,02 1,40 £ 0,13 *** 536+ 0,49 18,66 + 0,38
NP 4,16 £ 0,19 *** 19,90 +2,80** 6,40 +2,80** 0,19+0,02 28,40 +2,89 0,44 +0,17**  0,15+0,09 1,44 £0,13*%* 517 +0,30 18,54 + 0,30
P 4,31 +0,05*** 21,88+2,26** 6,84 +3,23** 0,20+ 0,02 254 0+ 1,35 0,32 + 0,06 *** 0,11 +0,03 0,99 0,16 5,38 0,52 19,12 + 0,29
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3.2 Nutrientes foliares

As concentracdes de nutrientes foliares foram alteradas pela adicdo de nutrientes ao
solo (Tab. 3). As concentragdes de N foram significativamente maiores somente para Q.
parviflora enquanto que as concentragdes de P foliar foram significativamente maiores em
todas as espécies exceto R. montana. A razdo N/P diminuiu no tratamento N+P para trés das
cinco espécies estudadas, B. salicifolius, O. hexasperma e S. ferrugineus.

Em todas as cinco espécies, um dos elementos (N ou P) diminuiu quando o outro
elemento foi manipulado (por exemplo, valores foliares de N significativamente menores em
parcelas fertilizadas com P). O aumento de Ca foliar (Tab. Al) foi observado em todas as
espécies estudadas para os tratamentos N+P e P. O enxoftre (S) foi o elemento que mostrou um
aumento significativo em todas as espécies e tratamentos em relagdo ao controle (Tab. Al).

A abundancia natural de SN'° das espécies estudadas variou de -3.50 (B. salicifolius) a
+4.89 (R. montana) em parcelas controle. A espécie B. salicifolius apresentou maior SN em
individuos fertilizados com N e N+P. Individuos de S. ferrugineus em parcelas N também
apresentaram aumento na abundancia natural de SN'° (Tab. 3). A espécie O. hexasperma
diminuiu C e N totais, resultando em maiores razdo C/N em parcelas fertilizadas com N+P e P.

Um padrdo similar foi observado em B. salicifolius, mas em parcelas N e N+P (Tab. 3).
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Tabela 3. Concentra¢des de nutrientes foliares dos individuos distribuidos nas parcelas: Controle (C), nitrogé€nio (N), nitrogénio + fésforo (NP) e fosforo (P).
Os valores sdo médias £ DP (n = 5). Os efeitos significativos da fertilizagdo no que respeita ao controlo sdo indicados como *p < 0,1, **p < 0,05 e ***p<0,01, teste t
pareado. CVA - Conteudo volumétrico de agua.

N p N/P SN N Total C Total C/N
Espécies e Tratamentos (dag.kg’l) (dag.kg’l) ratio (%0) (%) (%) Ratio
Blepharocalyx salicifolius
C 1,37+0,10 0,08+0,00 17,08+1,57 -3,50 £ 0,55 1,39+0,14 47,15+0,51 34,2542 .87
N 1,41 +£0,07 0,08+0,01 17,24+1,83 -2,58 +0,61* 1,52+0,04 47,74+0,51 31,36+0,68*
NP 1,45+ 0,07 0,110,02** 13,31£1,79%%* 1,37+ 0,88**  1,60+£0,11* 46,92+0,44 29,40+1,99*
P 1,20£0,09«  (2310,05%** 5,48+0,97*** 293 + 0,89 1,2740,13 45,66+1,20* 36,4243,52
Ouratea hexasperma
C 1,63 +£0,18 0,09+0,01 18,39 + 1,65 0,11 + 0,64 1,76+0,06 48.,88+0,22 27,87+0,97
N 1,55+0,18 0,08+0,00 18,72 + 1,84 0,07 £ 0,36 1,67+0,15 49,38+0,79 29,8742,52
NP 1,45 £ 0,08 0,10+0,01 ** 14,26 £ 0,98***  -0,60 + 0,86 1,51£0,00%**  48,08+0,43**  32,03+2,07**
P 1,38 £ 0,03 0,10+0,01 ** 13,70 £ 0,89***  -0,09 + 0,26 1,42+0,09%**  47,91+0,45**  33,85+2,19**
Qualea parviflora
C 1,19+0,12 0,06+0,00 21,08 + 1,38 0,17 £0,78 1,32+0,14 44.54+0,42 34,08+3,28
N 1,27+ 0,09 0,06+0,01 22,84 + 1,56 0,68 + 0,79 1,37+0,14 44,89+0,84 33,2143,75
NP 1,46 £ 0,05+  (,07+0,01** 21,34 £ 2,07 0,12+0,13 1,51+0,11 44.50+0,42 29,56+2,41
P 1,24 + 0,05 0,06+0,00 20,87 + 1,93 0,23 + 1,06 1,29+0,09 44,89+1,22 34,96+3,11
Roupala montana
C 1,11 +0,02 0,06+0,01 19,92 +2,18 4,89 + 0,67 1,07+0,11 51,14+0,50 48,50+5,51
N 1,09+ 0,11 0,05+0,01 23,49 +1,66* 5,48 £ 1,07 0,96+0,13 50,93+0,32 53,98+7,60
NP 1,05+0,13 0,05+0,01 23,38 £1,51* 3,60 £ 1,57 0,98+0,15 49,93+0,90 52,41+7,81
P 1,06+ 0,12 0,05+0,01 21,94 + 1,52 5,12+ 0,79 1,01+0,09 50,83+0,44 50,88+4,72
Styrax ferrugineus
C 1,34 + 0,04 0,08+0,00 16,07 + 0,54 -1,95+0,65 1,40+0,07 50,56+0,49 36,10+1,84
N 1,24 £ 0,15 0,07+0,01 16,97 £ 0,49 ** -1,60+0,68 1,35+0,14 51,00+0,80 38,10+4,11
NP 1,30+ 0,11 0,11+0,02* 11,90 £ 1,27 *** -0,48+0,63**  1,39+0,08 49,68+0,55* 35,87+2.12
p 1,32+0,07 0,10:0,01 ** 12,91 + 1,22 %%* -1,35+0,69 1,34+0,06 49,11+0,72%*  36,65+1,21
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3.3 Caracteristicas morfologicas e anatémicas

Em geral, as caracteristicas morfologicas analisadas ndo apresentaram diferencas
substanciais entre os individuos nas parcelas fertilizadas e nas de controle (Tab. 4). No
entanto, a area foliar média diminuiu com a adi¢do de P (tratamentos N+P e P) em quatro das
cinco espécies. No tratamento com N, houve um aumento da area foliar total (AFT) em trés
das cinco espécies: B. salicifolius, O. hexasperma ¢ S. ferrugineus, em trés, duas e trés vezes
respectivamente. Uma grande variagdo intra-especifica, 57% do coeficiente de variagdo em
média, foi encontrada em relacdo a AF/XAppanta, um indice da arquitetura arbdérea de
potenciais restrigdes na oferta de dgua em relagdo a demanda tranpiracional. Embora as
diferengas ndo tenham sido significativas, é possivel observar um aumento no AF/XApranta
em individuos em tratamento com N, exceto Q. parviflora. Este indice ao nivel dos ramos
(AF/XAramo) ndo apresentou diferencas significativas entre os tratamentos.

A AFE foi a unica varidvel morfologica que diferiu significativamente (p<0,1) entre
os tratamentos de fertilizagdo e controle (Tab. 4). Os individuos de B. salicifolius em parcelas
N+P presentaram maior AFE do que em parcelas de controle, enquanto O. hexasperma
apresentou menor AFE em parcelas fertilizadas com P. A DER ndo diferiu significativamente
entre parcelas de controle e parcelas fertilizadas. No entanto, trés espécies, Q. parviflora, R.
montana e S. ferrugineus apresentaram maiores valores de DER nas parcelas N. A espécie B.
salicifolius apresentou valores menores de DER em todos os tratamentos em relacdo ao

controle.
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Tabela 4. Caracteristicas morfolégicas das plantas para os tratamentos de controlo (C), nitrogénio (N), nitrogénio + fosforo (NP) e fosforo (P). Area foliar refere-se a area
foliar média de cada unidade de folha, AFT - Area foliar total, AF/AXpLanTa - Area Foliar Total pela Area basal, AF/AXramo - Area foliar pela area de xilema, DER -
Densidade especifica do ramo AFE - Area foliar especifica. Os valores sdo médias = DP (n = 4 a 6). Efeitos significativos da fertilizagdo em relagdo ao controle s@o indicados

como *P < 0,1 e **P < 0,05 (Teste t pareado).

Espécies e Area Foliar AFT AF/AXprANTA AF/AXRgramo DER AFE
Tratamentos (cm?) (m?) (m”.m™) (cm>.mm™) (g.cm™) (cm’.g™)
Blepharocalyx salicifolius
C 13,35+2,79 1,91£1,11 57,94+21,92 51,70+1,34 0,73+0,08 69,04+5,31
N 11,91+2,63 3,72+3,98 91,25+45,72 45,00+9,27 0,69+0,07 66,50+5,46
NP 12,31+£2,99 2,27+1,06 69,34+47,74 53,17+8,03 0,61+0,12 77,42+6,02*
P 10,02+1,91 1,12+0,57 61,04+29,44 49,45+16,84 0,68+0,11 68,71+8,24
Ouratea hexasperma
C 41,30+4,16 0,66+0,41 46,62+38,19 76,18+9,35 0,48+0,05 75,06+4,49
N 44,90+7,36 1,34+0,71 51,01+23,73 74,08+11,78 0,47+0,06 69,77+4,40
NP 50,49+9,93 1,63£1,32 68,37+41,43 69,71+16,75 0,50+0,03 69,57+5,44
p 37,03+7,84 0,77+0,61 35,70+£31,20 73,81+£29,72 0,53+0,05 65,41+3,39**
Qualea parviflora
C 18,76+5,53 2,75+1,51 104,36+54,60 44,56+31,43 0,56:0,04 68,35+4,72
N 13,75+3,83 2,07+1,08 60,37+£10,98 51,92+14,82 0,59+0,06 71,47+9,45
NP 14,10+3,78 2,11£1,18 93,68+57,22 54,22+8,17 0,56+0,06 96,45+32,29
p 14,84+3,91 2,82+1,75 110,36+38,84 47,91+4,96 0,58+0,06 69,08+7,91
Roupala montana
C 47,05+13,95 1,68+0,76 77,12+£32,12 66,63+28,63 0,56+0,04 74,86+30,25
N 63,45+£17,21 1,45+0,82 84,42+42,20 47,45+13,32 0,57+0,04 49,40+4,83
NP 46,33+7,61 0,93+0,81 48,03+26,41 58,68+19,33 0,58+0,06 50,41+10,61
p 42,28+8,88 0,96+0,20 45,41+16,86 60,57+9,55 0,59+0,05 48,56+6,89
Styrax ferrugineus
C 29,38+11,22 0,96+0,79 35,04+26,78 35,70+9,29 0,43+0,03 60,12+5,30
N 32,86+6,74 2,85+1,77 81,46+52,34 47,29+17,06 0,51+0,09 60,71£10,37
NP 24,51+5,46 1,27+0,91 45,05+36,33 43,45+5,64 0,46+0,03 64,29+8.40
p 29,18+6,46 1,26+0,56 80,78+66,32 42,70+5,39 0,44+0,07 65,75+5,90
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A fim de investigar os efeitos da adicdo de nutrientes em todas as espécies estudadas
em conjunto, foram utilizados dados agrupados e normalizados pelo controle. A adigdo de N
aumentou a area foliar total, mas ndo significativamente. A adi¢do de P induziu uma resposta
oposta, diminuindo a area foliar total em relagdo ao controle (Fig. 4A). Aparentemente P
inibiu o crescimento da area foliar total quando combinado com N (tratamento N+P). Os
efeitos da adicdo de nutrientes no o AF/XA dependeram da escala observada (Fig. 4B e C).
Os resultados mostram que o AF/XAramo ndo mudou em comparagdo com o controle ou
entre tratamentos (Fig. 4C), enquanto o AF/XApLanta aumentou em todos os tratamentos em
relacdo ao controle (Fig. 4B). A AFE ndo diferiu entre os tratamentos (Fig. 4D). Os
parametros anatomicos, IPE e condutividade especifica do xilema teodrico (Ki) apresentaram
as maiores diferencas em relacdo ao controle. O IPE diminuiram (Fig. 4E) e o Kix aumentou

em todos os tratamentos relativos ao controle (Fig. 4E).
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Figura 4. Dados agrupados para as cinco espécies estudadas mostrando respostas relativas médias de (A) area foliar total (AFT),
(B) area foliar total pela area basal (planta AF/AXpp anta) (C) area foliar por area de xilema no ramo (AF/AXgamo) (D) indice de
poro estomatico (IPE) e (E) condutividade tedrica especifica de xilema (K) aos tratamentos de fertilizagdo com nitrogénio (N)
fosforo (P) e N+P. Dados coletados durante a estacdo chuvosa de 2018. Dados normalizados em relagdo ao controle. Valores sdo
médias (n = 5 espécies por tratamento, exceto dados de IPE em que n = 4).

As caracteristicas anatomicas foram influenciadas pela adi¢do de nutrientes em todas
as espécies estudadas (Tab. 5). A espécie O. hexasperma apresentou epiderme adaxial
significativamente mais fina em parcelas fertilizadas com N+P (Fig. 5B). Por outro lado, Q.
parviflora e S. ferrugineus aumentaram a espessura da epiderme adaxial nos tratamentos P e

N, respectivamente (Fig. 5C e D).
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Tabela 5. Caracteristicas anatomicas para tratamentos de controle (C), Nitrogénio (N) e fésforo (P) e N+P (NP). Os valores sdo média = SD (n=4 a 6). *p = 0,1, ** p = 0,05 ¢ *** p = 0,01 (teste t parc

Epiderme Parénquima Parénquima Epiderme Espessura Densidade Comprimento Densidade Area do
Espécies e adaxial paligadico lacunoso abaxial total estomatica estomato vasos Lamen
Tratamento (um) (um) (um) (um) (um) (Stomata. mm™) (um) (um) (mm?)
Folha Xilema
Blepharocalyx
salicifolius
C 19,00 £ 4,04 87,45 £ 8,20 192,14 + 20,88 14,16 £ 1,67 312,73+ 14,19 356,25 £25,60 16,67 +2,77 551,92+ 38,66 556,75 + 54,45
N 17,68 £2,58 76,97 +7,29 206,78 £ 20,78 13,20+ 0,67 316,53 £25,56 378,25+19,71 1550+1,99 587,81 +£72,56 516,38 £ 122,53
NP 15,18+ 1,01 65,37 +14,08* 166,80 = 20,03 12,48 + 1,57 259,83 +28,95** 467,00 + 122,66 14,62 +0,86 436,71 +£54,32** 696,23 + 130,50 *
P 19,22 £ 6,51 88,60 £ 25,36 193,74 £ 47,84 14,82 +£3,82 316,37 +81,06 399,75 +£89,02 1520+1,24 513,30 +51,07 693,42 + 148,02
Ouratea
hexasperma
C 47,62 £ 5,02 47,86 + 4,56 123,64 + 8,79 15,74 £ 1,74 234,85+6,71 328,67 £49,08 27,99+1,36 626,62+101,50 730,76 £ 109,85
N 43,87+ 10,8 47,19 £ 11,81 128,28 £ 20,14 17,09 £2,62  235,15+26,10 315,80 £ 64,26 28,09 +3,64  528,05+9593 891,07 +£ 247,29
NP 35,24 £4,94*%* 5494+ 6,14 123,89 + 22,08 16,68 £ 1,46 230,73 +£20,84 338,20+£47,76 2796 +1,46 610,44 +£53,78 1036,41 £ 106,06 ***
P 44,48 + 4,99 53,60 = 6,81 142,55 £ 24,75 17,14 £ 2,65 257,76 £29,99 344,40 £ 69,59 26,97 £2,60 541,90 + 86,03 1208,00 + 99,82 **:
Qualea
parviflora
C 15,19+ 1,40 74,62 £12,02 115,68 + 24,48 15,00£2.26 265,36 35,21 382,67 £87,16 22,89+2,13  387,75+57,08 1270,18 + 76,89
N 15,06 = 1,90 64,38 £ 16,35 101,04 +£ 23,15 17,36 £3,08 248,57 £45,19 340,20 £ 77,60 17,76 £3,07* 423,65 + 24,00 1389,41 £ 259,57
NP 13,93 £2,92 67,90 £ 14,11 118,93 £ 26,70 1584 +3,01 256,06 +43,96 351,34+130,52 19,02+3,86 404,57 £ 60,58 1278,98 + 88,05
P 17,65 £1,57* 86,63 £ 7,55 123,14 £ 19,97 19,06 £3,78 293,77 £26,40 346,67 £ 14,47 18,67 £1,96* 352,94 £ 25,65 1453,41 + 485,55
Roupala
montana
C 20,49 £ 0,98 113,98 £ 26,22 162,17 £ 25,46 15,16 £3,02 311,79 £53,49 284,60 £ 77,17 33,41+4,46 219,80 +34,10 1189,85+127,73
N 20,50 + 3,75 80,86 + 8,78* 164,00 + 14,47 14,66 £ 2,48 280,01 £17,20 279,20 £43,74 2995+1,86 204,80 + 40,00 891,46 + 98,99 ***
NP 21,90 +£2,21 100,92 + 8,24 188,29 + 24,53 14,80 £ 1,94 325,89 +30,62 277,00 £33,76 34,04 £4,48 279,00 + 43,58* 824,20 + 191,18**
P 21,14 £ 4,30 90,58 + 19,40 162,32 £ 23,14 1529+£2,56 289,32 +41,00 283,20+45,75 28,52+1,88 281,80 £47,63* 814,97 + 69,07 ***
Styrax
ferrugineus
C 33,17 +£2,99 50,27 £ 10,14 37,72 £ 9,83 12,29+2,48 133,44 £22,77 NA NA 350,66 + 34,36 531,58 £95,10
N 40,52 +2,82* 59,91 +9,36 36,26 = 7,86 8,38 £ 0,73** 145,05+ 17,10 NA NA 312,66 + 41,49 905,91 + 200,51 **
NP 37,84 £ 4,40 59,20+ 7,71 33,60 +4,73 7,03 £1,09%* 137,65 £ 13,61 NA NA 333,67 £ 15,15 938,13 £ 224,02*
P 36,63 +3,92 54,89+ 8,14 36,86 = 7,81 7,58 +1,31** 13595 £ 16,50 NA NA 369,55 + 43,93 976,82 £ 112,44 ***




A espessura do parénquima paligadico foi significativamente menor em B. salicifolius
fertilizado com N+P comparado ao controle (Fig. 5A) e em R. montana em parcelas
fertilizadas com N (Fig. SE). A espécie S. ferrugineus apresentou epiderme abaxial
significativamente mais fina em todos os tratamentos comparados ao controle e
qualitativamente se diferenciou das demais espécies devido a rugosidade em sua face abaxial
com presenga de tricomas (Fig. 5D). A unica espécie que diminuiu significativamente a

espessura da folha foi a B. salicifolius quando fertilizada com N+P (Fig. 5A). Apesar de
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Figura 5. Esquemas anatdmicos baseados em imagens de micrografias e grafico de barras dos respectivos comprimento de tecido. Os valores
sdo média £ DP (n = 5). Os efeitos significativos da fertilizagao em relagdo ao controle s@o indicados como *P < 0,1, **P < 0,05 e ***P<0,01
(Teste T pareado). A seta vermelha indica a extensdo da bainha (BSE, em inglés) e a seta azul indica tricomas.
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Figura 6. Cortes paradérmicos foliares de (A-B) Blepharocalyx salicifolius
(Kunth) O. Berg, faces adaxial e abaxial, respectivamente (glandula foliar - seta
vermelha). (C-D) Ouratea hexasperma (A.St.-Hil.) Baill., faces adaxial e
abaxial, respectivamente. (E-F) Qualea parviflora Mart., faces adaxial e abaxial,
respectivamente. (G-H) Roupala montana Aubl., faces adaxial e abaxial,
respectivamente. Setas pretas indicam os estdmatos.

alteracdes no mesofilo e epidermes foliares, ndo houve um padrdo aparente ao longo das
espécies nem relacionado a fenologia foliar.

Todas as espécies estudadas apresentaram estdomatos apenas na face abaxial da folha
(Fig. 6). Nenhuma espécie apresentou alteragdes significativas na densidade de estomatos

(Tab. 5). Observa - se uma diminui¢do do tamanho dos estdmatos nos individuos das parcelas
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fertilizadas. Entretanto, apenas Q. parviflora apresentou comprimento das células guarda
significativamente menores nas parcelas fertilizadas com N e P.

O IPE representa o potencial maximo de condutancia estomatica da planta. A resposta
do IPE aos tratamentos variou entre as espécies. Na Q. parviflora, o IPE foi menor em todos
os tratamentos, diminuindo cerca de 50% no tratamento N, 46% no NP e 40% no P (Fig. 7).
A espécie R. montana também apresentou menores valores de IPE nos tratamento N, 18%, e
P, 23% . A espécie B. salicifolius apresentou valores em média 20% menores de IPE sob

fertilizacdo de N em relagdo ao controle.
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Figura 7. Os pontos coloridos representam a distribui¢do dos indices de poro estomatico (IPE) de cada individuo. As
barras verticais representando a variagdo dentro dos tratamentos controle (C), nitrogénio (N), nitrogénio + fosforo (NP) e
fosforo (P). O segundo grafico representa a diferenca entre o IPE nos tratamentos e o IPE no controle. As distribuigdes em
cinza sdo resultado de 5.000 permutagdes e as barras verticais representam 95% dos intervalos de confianga. Q.p. - Qualea
pamviflora, B.s. - Blepharocalyx salicifolius, R.m. - Roupala montana e O.h. - Ouratea hexasperma (n = 3-5).
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As andlises de permutacdo indicam um aumento do iIEUA em trés das cinco espécies
estudadas, principalmente nas parcelas fertilizadas com P (NP e P) (Fig. 9). As espécies R.
montana e Q. parviflora apresentaram uma diminui¢do do iEUA quando fertilizadas com
apenas P, enquanto individuos de todas as espécies estudadas das parcelas N nao diferiram

dos individuos das parcelas controle (Fig. 9).
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Figura 8. Os pontos coloridos representam a distribuicdo das eficiéncias do uso de agua intrinsica (iIEUA) de cada individuo. As
barras verticais representando a variagdo dentro dos tratamentos controle (C), nitrogénio (N), nitrogénio + foésforo (NP) e fosforo
(P). O segundo grafico representa a diferenga entre o iEUA nos tratamentos e o iEUA no controle. As distribuigdes em cinza sdo
resultado de 5.000 permutagdes e as barras verticais representam 95% dos intervalos de confianca. Q.p. - Qualea parviflora, B.s. -
Blepharocalyx salicifolius, R.m. - Roupala montana S.f. — Styrax ferrugineus e O.h. - Ouratea hexasperma (n =5).

Observou—se uma ampla variacdo de areas do lumen e frequéncia de vasos entre as
espécies (Tab. 5 e Fig. 9). As maiores diferengas entre os tratamentos € o controle foram
observadas nas caracteristicas anatdomicas do xilema ativo (Tab. 5 e Fig. 9). A metodologia
adotada por nosso estudo, no que diz respeito a densidade dos vasos, permite apenas a
comparag¢do entre os tratamentos e o controle dentro de cada espécie. Devido o procedimento
automatizado o programa pode ter considerado o parénquima axial junto com o limen dos

vasos. A contagem automatizada superestimava em média 30% a mais vasos do que a
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contagem a olho nu. Esta metodologia ¢ proposta para experimentos em que ela pode ser
comparada apenas entre os grupos estudados. Nao sendo sugerida para comparagdes com
estudos que ndo utilizaram a mesma metodologia. A espécie R. montanta apresentou
densidades de vasos significativamente maiores quando fertilizadas com N+P e P, enquanto
B. salicifolius teve resposta oposta nestes mesmos tratamentos (Tab. 5) Todas as espécies
estudadas apresentaram alteragdes estatisticamente significativas na area do limen (p<0,1),
exceto Q. parviflora (Tab. 5). No entanto, analizando-se o intervalo de confian¢a e o tamanho
do efeito, Q. parviflora apresentou grande variacdo entre os individuos do tratamento N (Fig.
10). Trés das cinco espécies estudadas, B. salicifolius, S. ferrugineus e O. hexasperma
mostraram aumento na area do limen nas parcelas N+P e P (Fig. 10). A espécie S.
ferrugineus também mostrou um aumento quando fertilizada com N. No entanto, R. montana
exibiu resultados opostos em comparacdo com as outras espécies, diminuindo a area limen

dos vasos em todos tratamentos (Tab. 5 e Fig. 10).
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500pm

Figura 9.A-E Cortes transversais do ramo terminal de (A) Blepharocalyx salicifolius (Kunth) O. Berg, (B) Ouratea
hexasperma (A.St.-Hil.) Baill., (C) Qualea parviflora Mart. (D) Roupala montana Aubl. (Raio - seta vermelha) e (E) Styrax
ferrugineus Nees & Mart. Xp — Xilema primario; xs — Xilema secundario e mp — Medula parenquimatica.
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A condutividade teorica especifica do xilema (K) apresentou padrdes semelhantes a
da éarea do limen dos vasos (Fig. 11). No entanto, a espécie Q. parviflora apresentou menores
valores de Kx no tratamento P. Ja B. salicifolius, O. hexasperma e S. ferrugineus mostraram
um aumento significativo na Ky quando fertilizados com P (Fig. 11). A espécie S.

ferrugineus aumentou o K¢ em todos os tratamentos (Fig. 11).
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Figura 10. Os pontos coloridos representam a distribuicdo das areas do limen do vaso de cada individuo. As barras verticais
representando a variagdo dentro dos tratamentos controle (C), nitrogénio (N), nitrogénio + fosforo (NP) e fosforo (P). O
segundo grafico representa a diferenga entre a area do limen nos tratamentos e a area do limen no controle. As distribui¢des
em cinza sdo resultado de 5.000 permutagdes e as barras verticais representam 95% dos intervalos de confianga. Q.p. -
Qualea parviflora, B.s. - Blepharocalyx salicifolius, R.m. - Roupala montana S.f. — Styrax ferrugineus ¢ O.h. - Ouratea

hexasperma (n = 5).

O indice que representa a vulnerabilidade a cavitagdo (/yu) foi maior para quatro das
cinco espécies submetidas ao tratamento P (Fig. 12). As espécies B. salicifolius, S.
ferrugineus e O. hexasperma também apresentaram valores maiores que o controle sob
adi¢do de N+P. As espécies sempre verdes S. ferrugineus e O. hexasperma também
apresentaram maior /, quando submetidas ao tratamento N aplicado sozinho. Os individuos

de R. montana nas parcelas NP e P apresentaram valores significativamente menores de /.
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Figura 11. Os pontos coloridos representam a distribuicdo das condutividades teoricas especificas do xilema (K) de cada
individuo. As barras verticais representando a variagdo dentro dos tratamentos controle (C), nitrogénio (N), nitrogénio +
fosforo (NP) e fosforo (P). O segundo grafico representa a diferenga entre a Ky, nos tratamentos e a K, no controle. As
distribuicdes em cinza sdo resultado de 5.000 permutagdes e as barras verticais representam 95% dos intervalos de
confianga. Q.p. - Qualea parviflora, B.s. - Blepharocalyx salicifolius, R.m. - Roupala montana S.f. — Styrax ferrugineus e
O.h. - Ouratea hexasperma (n =>5).
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Figura 12. Os pontos coloridos representam a distribuigdo dos indices de vulnerabilidade a cavitagdo (/) de cada
individuo. As barras verticais representando a variagdo dentro dos tratamentos controle (C), nitrogénio (N), nitrogénio +
fosforo (NP) e fosforo (P). O segundo grafico representa a diferenga entre a /,,,) nos tratamentos e a /,,,) no controle. As
distribuicdes em cinza sdo resultado de 5.000 permutagdes e as barras verticais representam 95% dos intervalos de
confianga. Q.p. - Qualea parviflora, B.s. - Blepharocalyx salicifolius, R.m. - Roupala montana S.f. — Styrax ferrugineus e
O.h. - Ouratea hexasperma (n =15).

3.4 Tracos morfo-anatomicos, eficiéncia no uso da dgua e indice de vulnerabilidade a
cavitacao.

Os tragos morfo-anatomicos: AF/XApLanta, AFE, DER, espessura da folha (LT),
razdo da espessura da folha pela espessura do parénquima palicada (RPP), razao espessura da
folha pela espessura do parénquima paligada (RPL), IPE e K foram mais semelhantes dentro
de cada espécie (p<0,0001, PERMANOVA two ways) do que dentro de cada tratamento
(p<0,2755, PERMANOVA two ways). As espécies decidua e brevidecidua Q. parviflora e B.
Salicifolius, respectivamente, apresentaram maiores variagdes morfo-anatomicas (Fig. 13). A
espécie O. hexasperma mostrou a menor variagdo de atributos morfo-anatdmicos. A espécie
R. montana apresentou grande sobreposi¢do da area da elipse, cujo intervalo de confianga ¢
de 95% (Fig. 13). O IPE foi a caracteristica que separou os grupos fenoldgicos das sempre
verdes e decidua/brevidecidua. As caracteristicas derivadas da anatomia, K e IPE, tiveram

maior explicacdo no percentual de variagdo dos dois principais eixos da PCA (Tab. 6).
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PC 11 (28.7%)

Figura 13. Analises de componentes principais (PCA). AF/AXpLanta, area foliar total por area basal; AFE, area foliar especifica; DER, densidade
especifica do caule, LT, espessura foliar; RPP, razéo parénquima paligadico; RPL, razdo parénquima lacunoso; IPE, indice de poros estomatico e
K, Condutividade tedrica especifica do xilema. A elipse ¢ desenhada com intervalo de confianca de 95%. A espécie S. ferrugineus foi excluida
da andlise de PCA, pois falta o IPE para esta espécie. Q.p. - Qualea parviflora, B.s. - Blepharocalyx salicifolius, R.m. - Roupala montana ¢ O.h. -
Ouratea hexasperma (n =4 a 6).

Tabela 6. Loading scores de oito caracteristicas morfo-anatdmicas de plantas nas analises de componentes principais (PCA).
AF/AXpranTa, area foliar total por area basal, AFE, area foliar especifica; DER, densidade especifica do caule, LT,
espessura foliar; RPP, razdo parénquima pali¢adico; RPL, razdo parénquima lacunoso; IPE, indice de poros estomatico e Ky,
Condutividade tedrica especifica do xilema.

Atributos Nivel PC1 PC2
AF/AXpranta Morfologia -0,20 0,47
AFE Morfologia -0,51 0,42
DER Morfologia 0,57 0,62

LT Morfologia 0,71 0,33

RPP Anatomia 0,41 0,36
RPL Anatomia 0,68 -0,27

IPE Anatomia -0,03 -0,69

Kix Anatomia -0,75 0,34

% de variagao 28,7 20,6
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As variaveis e as interagdes do modelo de equacdo estrutural (SEM) foram escolhidas
a partir das premissas feitas no modelo teorico (Fig. 1). Entre as variaveis de condicdo do
solo foi escolhida a umidade (CVA) por ter apresentado resposta a adi¢do de tratamento e
relacdo com a hidrdulica da planta. A AFE foi escolhida como pardmetro morfologico, pois
foi a unica variavel morfoldgica que apresentou diferenca significativa entre o controle e os
tratamentos. A fim de tornar o modelo valido (Hooper et al., 2008) interagdes foram
adicionados ou retirados, analisando os residuos da correlacdo entre as variaveis. As
interagdes adicionadas foram: CVA — iEUA; CVA — Ky; CVA — IPE ¢ Kix — IPE. A
unica interacdo prevista pelo modelo teodrico e retirada do SEM foi: Tratamento — /. O
modelo obtido apresentou Chi-quadrado de 0.95, este indice diz respeito a magnitude da
discrepancia entre a amostra e as matrizes de covaridncias, um bom modelo de ajuste
proporciona um resultado insignificante a um limiar de 0,05 (Barrett, 2007). O erro
quadratico médio de aproximagdo da raiz (RMSEA, em inglés) foi de 0.000, diz quao bem o
modelo se ajusta a matriz de covariancia, um modelo aceitdvel deve ter o RMSEA menor que
0,06 (Steiger, 2007). O Indice comparativo de ajuste (CFI, em inglés) foi de 1,000. O CFI
assume que todas as varidveis latentes sdo ndo correlacionadas (modelo nulo) e compara a
matriz de covariancia amostral com este modelo nulo. Modelos com CFI > 0,90 indicam um
bom ajuste e diferen¢a do modelo nulo.

O modelo resultou em 18 interacdes (Fig. 14, Anexo 2), sendo 13 estatisticamente
significativas e 10 consistentes com as previsdes (Fig. 1). Globalmente, este modelo explicou
47% da eficiéncia intrinseca do uso da dgua (iIEUA), 34% do indice de vulnerabilidade a
cavitacdo (lyu), 39% da condutividade teodrica xilematica (Ky), 23% do indice de poro
estomatico (IPE), 4% da éarea especifica da folha (AFE) e 21% da umidade do solo. A adi¢do
de nutrientes ao solo (N, N+P e P) tem intera¢do negativa com a umidade do solo ( = -0,46).
A umidade do solo afeta as caracteristicas hidraulicas das plantas de diferentes formas e
intensidades. Conforme a umidade do solo aumenta, a IPE diminui (B = -0,13). A relagdo
oposta foi encontrada para Ky, quanto maior a disponibilidade de 4gua do solo maior ¢ a K
(B = 0,27). A umidade do solo afeta positivamente, mas ndo significativamente, a AFE (B =
0,08). A AFE apresentou interacio com a adi¢do de nutrientes, mas de forma ndo
siginificativa. O 1IEUA aumenta a medida que a umidade do solo aumenta (f = 0,39).
Conforme hipostatizado, a adicdo de nutrientes ao solo diminuiu a condutancia estomatica
representada pelo IPE (B = -0,24) e aumentou a Ky, (B = 0,38). Diferente do esperado os

tratamentos diminuiram significativamente a eficiéncia intrinseca do uso da dgua (p =-0,21).
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O efeito negativo da fertilizacdo na /,, ndo foi significativo e a retirada desta interagdo
melhorou o ajuste do modelo. Apesar da AFE nao sofrer efeito significativo da umidade do
solo, o aumento da AFE leva a uma redugao significativa na IPE (§ = -0,23) e a um aumento
na K« (B =0,54). A AFE ndo tem efeito significativo no iEUA nem na /. IPE afeta direta e
positivamente o Iy (B = 0,29), porém seu efeito sobre o iIEUA ndo foi significativo (f = -

0,15). O Ktx afecta negativamente a iEUA (B =-0,49), a [, (B =-0,35) e o IPE (B =-0,23).
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Nutrientes
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Figura 14. Modelo de equagdes estruturais mais adequado. As vias positivas ¢ negativas sdo indicadas por linhas azuis e
vermelhas, respectivamente. A espessura das setas ¢ dimensionada para ilustrar a forga relativa das interagdes, e coeficientes
significativos sdo indicados com asteriscos (*P < 0,1; **P < 0,05; ***P < 0,01). O coeficiente de determinagao (Rz) é
mostrado em letras brancas para todas as variaveis de resposta (i.e., umidade do solo; AFE, area foliar especifica; IPE, indice
de poros estomatico, Ktx, condutividade tedrica especifica do xilema; lvul, Indice de Vulnerabilidade & Cavitagio e iEUA,
eficiéncia intrinseca do uso da agua). A adi¢@o de nutrientes refere-se a fertilizagdo N, N+P e P. A espécie S. ferrugineus foi
excluida da analise de SEM.

4. Discussao
4.1 Condicao do solo e sucesso de plantas lenhosas sob adi¢ido de nutrientes

A acidifica¢do do solo pode ter sido causada pela entrada de compostos de enxofre
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presentes nos fertilizantes N e P, aumentando a lixiviagdo de céations basicos e aumentando a
presenca de metais como o A" (De Vries et al., 2003). A acidificagio do solo como
resultado da fertilizagdo com N e P também foi encontrada em estudos anteriores nas mesmas
parcelas experimentais como Jacobson et al. (2011). Apesar de Kozovitz et al. (2007) ndo
encontrarem efeito significativo da adicdo de P no pH do solo nos primeiros dias apds
fertilizacdo, o efeito sobre o pH foi estabelecido ao longo do tempo. A maior concentracao de
P, alteragdes ndo significativas no N total (%) e um aumento de nitrato nas parcelas de N+P
no solo estao de acordo com estudos anteriores (Kozovitz et al., 2007; Jacobson et al., 2011).

A umidade do solo foi menor nas parcelas fertilizadas com P (P e N+P). Foi
observado que a cobertura de M. minutiflora (capim-gordura), invadiu as parcelas apos a
adicdo de P (Werner & Mattos, 1972; Bustamante et al., 2012). Estudos anteriores
mostraram um particionamento vertical das fontes de 4gua do solo utilizadas pelos estratos
graminoso e plantas lenhosas, indicando que ndo ha sobreposicdo entre estes estratos
(Rossatto et al., 2013; Rossatto et al., 2014). No entanto, a partir dos resultados desse estudo
ha de se averiguar possiveis interagdes indiretas entre os estratos lenhoso e graminoso. Uma
limitacdo dos resultados de umidade do solo nesse estudo ¢ a profundidade a que o contetdo
volumétrico de dgua no solo (CVA) foi determinado (0 -10 cm de profundidade). Espécies
lenhosas de Cerrado podem utilizar a 4gua disponivel em camadas mais profundas (Scholz et
al. 2008).

Espécies lenhosas de Cerrado tém a capacidade de explorar aumentos na
disponibilidade de nutrientes do solo (Bucci et al., 2006; Kozovits et al., 2007). As plantas de
cerrado sao mais limitadas por P do que por N (Nardoto et al., 2006). Os resultados apontam
para uma limitacdo mais forte de P, uma vez que a relacdo N/P foliar foi menor na maioria
das espécies fertilizadas com ambos os nutrientes (N+P). A adi¢do de N sem P resultou em
menor P foliar e vice-versa para todas as espécies estudadas, indicando mudangas no
equilibrio estequiométrico desses dois elementos. O aumento da concentragdo de Ca foliar
em todas as espécies estudadas sob a adi¢do de N+P e P pode estar relacionado a presenca
deste elemento quimico no superfosfato utilizado em parcelas fertilizadas com P, assim como
o S. Mais estudos sdo necessarios para investigar o papel destes dois elementos nas vias
nutricionais de lenhosas do Cerrado.

O intervalo de abundancia natural de 8N15, -3,5 a 4,90, ¢ um indicador de que estas
plantas lenhosas estdo usando diferentes fontes de N (Robinson, 2001; Bustamante et al.,
2004, Viani et al., 2011). O 3N"° em B. salicifolius e S. ferrugineus em parcelas fertilizadas

com N mostra que o N utilizado por estas espécies provém do fertilizante adicionado ao solo.
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A espécie B. salicifolius também ¢ encontrado em solos ricos em nutrientes (Proenga &
Gibbs, 1994) e sua abundancia (Jacobson et al., 2011) e crescimento (Bucci et al., 2006)
foram positivamente afetados pela adicao de N.

Os resultados da érea foliar total e do teor de nutrientes foliar confirmam a hipdtese
de que remover a limitacdo nutricional do solo faz com que as espécies aloquem mais
carbono nas partes aéreas.

Experimentos de fertilizagdo de longo prazo permitem o estudo da dinamica da
comunidade vegetal sob adi¢do de nutrientes ao solo. A abundancia de R. montana aumentou
duas vezes em parcelas fertilizadas com P (Jacobson et al., 2011, Gomes et al. In prep.). Esta
espécie pertence a familia das Proteaceae, e uma de suas principais caracteristicas ¢ a raiz
protedide que otimiza a absor¢do de P (Watt e Evans, 1999). A abundancia de Q. parviflora
diminuiu cerca de trés vezes nas parcelas de P e N+P (Bustamante et al. In prep). A Q.
parviflora ¢ uma espécie acumuladora de Al (Haridassan et al., 1986) e espécies
acumuladoras apresentam efeitos negativos sob a adicdo de nutrientes. A competicdo com
outras espécies lenhosas como a R. montana também pode ter afetado negativamente o
sucesso da Q. parviflora no experimento de fertilizacdo. Este estudo encontrou alguns
padrdes relacionados a fenologia foliar. A O. hexasperma ¢ a uUnica espécie de que troca
continuamente suas folhas independente da estacdo do ano e apresentou as menores variagoes
morfo-anatdmicas. A abundancia de O. hexasperma diminuiu 54% e 68% nos tratamentos de
P e N+P, respectivamente (Bustamante et al. In prep). A fenologia foliar no Cerrado ndo ¢
definida por grupos discretos, mas sim por um continuum de hébitos foliares. A dindmica da
comunidade de lenhosas em resposta a adi¢dao de nutrientes pode ter influéncia da variacao de

atributos morfo-anatdémicos hidraulicos.

4.2. Arquitetura hidraulica de lenhosas do cerrado

Como esperado na hipotese H2, em geral, os atributos anatomicos apresentaram
alteracdes mais evidentes que os atributos morfologicos avaliados em resposta as adicdes de
nutrientes. Os dados desse estudo foram coletados apds uma tnica fertilizagdo, em setembro
de 2017, ou seja, dez anos apods a ultima fertilizagdo continua em 2007. A vegetagdo do
Cerrado tem ciclos N e P muito conservadores (Bustamante et al., 2006; Nardoto et al., 2006)
e a area estudada apresentou efeito residual da fertilizagdo no solo de 2007. A remoc¢ao da
limitacdo de N causou um maior investimento em tecido fotossintético do que no xilema

ativo do ramo e, provavelmente em detrimento do investimento em biomassa subterranea, o
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aumento da 4rea foliar total foi maior em individuos que cresceram em parcelas de N,
enquanto a adi¢do de P causou um efeito negativo na area foliar total. Como encontrado por
Bucci et al. (2006), P tem um efeito inibitdrio na area foliar. Um aumento maior na area
foliar total do que na éarea do xilema levou a um aumento em AF/XApranTa €nquanto que ao
nivel dos ramos, AF/XAramo quase ndo houve alteragdo com a adi¢do de nutrientes e entre
os tratamentos, este atributo hidrdulico sofre alteracdes diferentes dependendo da escala
observada. Um aumento no AF/XApranta pode levar a um desequilibrio entre a demanda de
agua pelas folhas e a oferta de dgua pelo xilema ativo, de tal forma que a planta pode
apresentar um maior déficit de agua, pelo menos que outros ajustes hidraulicos ocorram,

como um controle estomatico mais forte ¢ aumento da condutividade hidraulica.

Anatomia da folha - respostas as adicées de nutrientes

As espécies brevidecidua e decidua, B. salicifolius e Q. parviflora, respectivamente,
apresentaram maior area foliar especifica (AFE) que as espécies sempre verdes, R. montana,
S. ferrugineus e O. hexasperma. Espécies brevidecidua e decidua geralmente possuem maior
area foliar especifica e menor vida 1til das folhas, e contém mais nutrientes, o que lhes
permite serem fotossinteticamente eficientes para otimizar seu periodo de absorcdo de
carbono (Franco et al., 2005; Kozovits et al., 2007) uma vez que permanecerdo sem folhas
durante dias ou até meses durante a estagao seca.

A maior densidade de estdmatos na superficie foliar abaxial, geralmente observada
em espécies de ecossistemas aridos, ¢ considerada uma estratégia para reduzir a perda de
agua. Consistente com isso, todas as espécies estudadas neste ecossistema de savana sazonal
possuem estOmatos restritos a epiderme abaxial. Sob adicdo de N ou P estas espécies
diminuiram o comprimento do estdmago, o que poderia melhorar a sensibilidade do
estobmago a condi¢do ambiental devido ao fato de que estdbmatos pequenos podem abrir e
fechar mais rapidamente (Drake et al. 2013). A convergente diminuicdo do comprimento dos
estomatos entre as diferentes espécies estudadas mostra como esta estrutura responde
prontamente a alteracdes ambientais. Além de alteragdes estomaticas, fisiologicas ou
anatOmicas, outra estratégia para minimizar a perda de 4gua ¢ aumentar a resisténcia
aerodinamica da superficie responsavel pelas trocas gasosas. A espécie S. ferrugineus
apresentou alta rugosidade somada a presenca de tricomas na face abaxial da folha e
estomatos em criptas, e estes fatores diminuem a influéncia fisica do ar na perda de 4gua.

Além disso, as arvores fertilizadas com N apresentaram indice de poro estomatico
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(IPE) menores analisando as espécies em conjunto. O IPE ¢ um determinante da condutancia
estomatica maxima (Sack et al., 2003), sugerindo que a adi¢do de nutrientes reduziu as
estruturas responsaveis pela perda de 4gua nas espécies estudadas. No entanto, o impacto
negativo da fertilizagdo sobre o IPE ndo foi refletido na é4rea foliar total. Estes resultados
indicam que a alteragdo do IPE ¢ uma das estratégias adaptativas da planta ao ambiente em
mudanga (Hetherington & Woodward 2003). A fragao dos tecidos relacionados a fotossintese
(RPP) e trocas gasosas (RPL) ndo apresentaram relacdo explicita com os tratamentos. No
entanto, como hipotetizado, a adicdo de nutrientes seria mais aparente no nivel anatomico e

0s ajustes estruturais anatomicas seriam no sentido de minimizar a perda de agua.

Anatomia do xilema ativo - respostas as adi¢coes de nutrientes

Os resultados mostraram um evidente aumento do tamanho do limen dos vasos sob
fertilizacdo P e NP em trés das cinco espécies estudadas apesar do xilema ser considerado um
tecido conservador frente alteragdes ambientais. Spannl et al. (2016) também encontraram
aumento do limen dos vasos sob adicdo de nutrientes. Ao explorar o aumento na
disponibilidade de nutrientes, o maior crescimento dos individuos fertilizados proporcionou
um aumento das estruturas anatdomicas do xilema, como os elementos de vaso. Em parcelas
de fertilizadas com P, o Ca®" trocavel no solo foi significativamente maior do que em
parcelas de controle. Estudos revelaram uma influéncia direta do Ca®>" no tamanho do vaso
(Fromm, 2010). O aumento no tamanho do limen do vaso resultou em maior eficiéncia na
condutividade hidraulica do xilema ativo em quatro das cinco espécies estudadas quando
fertilizadas com NP ou P. A maior limitacdo de P em lenhosas do cerrado (Nardoto et al,
20006) e a colimitagdo entre N e P pode explicar porque as parcelas fertilizadas apenas com N
ndo apresentaram diferenga na drea do limen da maioria das espécies estudadas em relagdao
ao controle. Os resultados encontrados na espécie R. montana foram contrastantes com as
demais. Esta espécie apresentou menores areas do limen dos vasos quando fertilizada com N
e P. Este comportamento conservativo pode estar relacionado com aumento da aptidao da R.
montana que triplicou sua ocorréncia em parcelas fertilizadas (Bustamante et al. In prep).

Embora a densidade de madeira seja um bom preditor da eficiéncia da condutividade
hidraulica em plantas lenhosas do Cerrado (Bucci et al., 2004), mesmo sem mudancas
siginificativas na densidade especifica do ramo (DER) foi possivel observar mudangas
consideraveis na capacidade de condutividade hidraulica. Stratton et al. (2000) observaram

mudangas de cinco vezes na condutividade hidraulica associadas a relativamente pouca
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mudanca na densidade da madeira. Como esperado, a condutividade tedrica especifica do
xilema global aumentou com o aumento da disponibilidade de nutrientes (Goldstein et al.,
2013). Os resultados representam a combinag¢do de mais de uma resposta das plantas sob
fertilizagdo por N e P e efeitos adicionais da umidade do solo. Enquanto ajustes fisioldgicos
em resposta a variagdes em fatores ambientais podem ser observados em uma escala temporal
curta (por exemplo, horas, dias; Larcher, 2000), mudangas estruturais, sejam anatomicas ou
morfoldgicas, requerem periodos mais longos de exposicdo a novas condi¢des ambientais e
ocorrem durante o desenvolvimento da planta (Dickison 2000). Os individuos estudados
provavelmente sofreram influéncia do efeito residual dos oito anos de fertilizacdo continua
somadas a fetilizacdo em setembro de 2017.

De acordo com Zhang et al. (2018), os resultados também indicam que o didmetro do
vaso ¢ mais responsivo do que a densidade de vasos quando a disponibilidade de nutrientes
aumenta. Aumentar o tamanho do vaso enquanto mantém a densidade do vaso constante
resultou no aumento indice de vulnerabilidade a cavitagdo em quatro das cinco espécies
estudadas, principalmente sob fertilizagdo por P. Spannl et al. (2016) encontraram resultados
semelhantes na fertilizagdo por N e P. Enquanto Villagra et al. (2013) e Bucci et al. (2006)
observaram que as plantas fertilizadas por N+P sdo menos vulnerdveis ao estresse hidrico.
Diferentes abordagens metodologicas para inferir a vulnerabilidade a cavitacdo também
podem levar a resultados contraditérios. Aqui foi utilizado um indice de vulnerabilidade
baseado em métricas de estruturas anatomicas de duas dimensdes; no entanto, a seguranca
hidraulica depende de varias caracteristicas que envolvem ndo s6 o tamanho e frequéncia do
vaso, mas também quantidade de vasos solitdrios e multiplos, caracteristicas das pontuagdes
da membrana e da parede celular, fibras e traqueides (Mc Culloh e Sperry 2005; Sperry et al.
2006; Pratt et al. 2007). Os resultados da vulnerabilidade a cavitacdo corroboram o
hipotetizado a partir da relagdo inversa entre eficiéncia e seguranga hidraulica. Os resultados
de indice de vulnerabilidade a cavitagdo podem auxiliar na explicacdo do sucesso da espécie
R. montana. Enquanto as demais espécies apresentaram maiores indices de vulnerabilidade a

cavitagdo, essa espécie diminuiu a vulnerabilidade funcional do xilema ao stresse hidrico.

4.3. Relagdo de caracteristicas morfolégicos e anatomicos

A vegetacdo da éarea estudada ¢ classificada como semidecidua sazonal (Lenza &
Klink, 2006). Diferentes fenologias foliares implicam diferentes estratégias de assimilagdo de

carbono, uso da dgua e absor¢do de nutrientes. Os resultados mostram que o indice de poro
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estomatico, IPE, foi a caracteristica mais importante para a separagdo de grupos fenologicos.
As espécies sempre verdes tiveram relativamente maiores IPE do que as espécies deciduas.
Espécies deciduas e brevidecidua apresentaram maiores area foliares especificas, e talvez
precisem de um controle estomdtico mais rapido (Drake et al., 2013). Foi levantada a
hipodtese de que os efeitos da adi¢do de nutrientes seriam mais evidentes na escala anatdmica.
Este resultado corrobora o esperado porque as duas caracteristicas com maior explicagdo no
primeiro e segundo eixos da PCA de caracteristicas morfo-anatomicas foram derivadas de
caracteristicas anatdmicas, o indice de poro estomatico (IPE) e a condutividade tedrica
especifica do xilema (Ki). Assim como a interacdo entre a adicdo de nutriente e a
caracteristica morfoldgica escolhida no modelo de equagdo estrutural (SEM, em inglés) ndo

foi significativa enquanto as interacdes com IPE e Ky apresentaram significancia estatistica.

4.4. Uso de agua em plantas lenhosa sob adi¢io de nutrientes

O papel dos nutrientes ¢ um tema incipiente, mas importante em estudos de
mortalidade de plantas lenhosas induzida pela seca (Gessler et al., 2017). Os resultados do
presente estudo contribuem para a compreensdo das interagdes entre a assimilacdo de
carbono, transporte de dgua e nutri¢do vegetal. O Modelo de Equagdo Estrutural tornou-se
uma ferramenta importante na ecologia para integrar efeitos diretos e indiretos em redes
complexas (Grace et al., 2010). O modelo de equagdo estrutural foi utilizado para
compreender a resposta das espécies em conjunto, representando uma parte da comunidade
de plantas lenhosas. O modelo de equacdo estrutural também vem sendo utilizado em
ecologia para avaliar efeitos climaticos na morfologia e anatomia da folha em regides
tropicais e temperadas (Tian et al., 2016) mostrando sua relevancia para estudos de respostas
morfo-anatdmicas sob mudanc¢as ambientais.

Sob maior disponibilidade de nutrientes do solo, as plantas de Cerrado apresentaram
respostas idiossincraticas, ou seja, peculiares a cada espécie. Estas respostas podem ter se
anulado quando avaliadas em conjunto no modelo proposto. Um exemplo, foi a fraca
interacao da adi¢ao de nutrientes e o indice de vulnerabilidade a cavitagao ( /y,) no modelo
de equacdo estrutural. O indice vulnerabilidade a cavitagdo foi explicitamente influenciada
pela fertilizagcdo quando as espécies foram analisadas separadamente. Outra caracteristica que
pode ter apresentado o mesmo comportamento foi a eficiéncia intrinseca do uso de agua
(1IEUA), apesar de um relativo aumento ser observado na maioria das espécies, as duas

espécies R. montana e Q. parviflora diminuiram a eficiéncia intrinseca do uso de 4gua sob
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fertilizagdo, principalmente de P. As mudangas mais aparentes no eficiéncia intrinseca do uso
de dgua sob fertilizacdo de P podem ser explicadas pela maior limitagdo de P da vegetacdo
do Cerrado (Nardoto et al., 2006). E os comportamentos contrastantes da R. montana e Q.
parviflora pode ser explicada pela biologia de cada espécie. Provavelmente as raizes
proteoides da R. montana propicionaram uma resposta peculiar desta espécie. Talvez a
diminui¢do na eficiéncia de uso da dgua foi compensada pelo comportamento conservativo
nos vasos do xilema diminuindo a vulnerabilidade a cavitagdo ¢ aumentando o sucesso da R.
montana. Enquanto, a espécie Q. parviflora apesar de apresentar explicita adaptacdo dos
estomatos, diminuindo o indice de poro estomatico quando fertilizada, apresentou maiores
indices de vulnerabilidade a cavitacao, e relativamente menor eficiéncia intrinseca do uso de
dgua quando fertilizada. Espécies acumuladoras de Al, como a Q. parviflora, sdo
negativamente afetadas pela adicdo de nutrientes, talvez por estarem bem adaptadas a solos
distroficos como os do Cerrado.

O modelo de equacdo estrutural possibilitou entender, com as devidas ressalvas
supracitadas, como uma parcela da comunidade lenhosas responde a adi¢do de nutrientes ao
solo em conjunto. Este modelo consiste em regressdes entre as varidveis resposta e a variavel
preditora exdgena. A primeira relagdo encontrada foi a diminui¢do da umidade do solo em
areas fertilizadas, provavelmente nos tratamentos NP e P. Este efeito foi elucidado
anteriormente como um possivel efeito da invasdo de M. minutiflora. A partir da fraca
interagdo entre a adicdo de nutrientes e area foliar especifica (AFE) corrobora que os
tratamentos alteraram de forma mais evidente -caracteristicas anatémicas do que
morfoldgicas. Esta alteracdo foi no sentido de diminuir a condutancia estomatica, evidenciada
pelo B significativamente negativo entre adi¢do de nutrientes e indice de poro estomatico. A
diminui¢do de estruturas ligadas a condutincia estomatica sob fertilizacdo ¢ uma adaptacdo
para minimizar a perda de dgua e suportar potenciais hidricos menores, observados nestas
situagoes (Bucci et al., 2006; Scholz et al., 2007; Goldstein et al., 2013). Este resultado
corrobora a hipdtese do modelo tedrico (Fig. 1). O efeito positivo sobre o condutividade
teorica especifica do xilema também foi previsto nas hipodteses e confirmado no modelo
resultado. Ao utilizar novos recursos disponiveis e que anteriormente eram limitantes ao
crescimento, as plantas intensificam a taxa de crescimento e estruturas ligadas a sustentagdo
como fibras, traqueides, e vasos por consequéncia aumentam. O aumento dos vasos pode
resultar em um aumento na condutividade xilematica. Os resultados ndo s6 por espécie, assim
como do modelo de equagdes estruturais corroboram o efeito positivo da adi¢cao de nutrientes

na condutividade xilematica. Ao contrario do que era esperado o aumento na disponibilidade
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de nutrientes diminuiu a eficiéncia de uso da 4gua global. Provavelmente este resultado
encontrado foi influenciado pelo decréscimo do eficiéncia intrinseca do uso de 4gua nas
espécies R. montana e Q. parviflora sob fertilizacdo, uma vez que a espécie S. ferrugineus
que apresentou um aumento do eficiéncia intrinseca do uso de 4gua ndo esta presente nesta
analise.

As condig¢des do solo, no caso a umidade, foram mais influentes do que o esperado. A
relacdo negativa entre umidade do solo e eficiéncia intrinseca do uso de 4gua pode ser
entendida como menores disponibilidade de 4gua proporcionam uso de dgua mais eficiente.
A eficiéncia intrinseca do uso de dgua ¢ representa o carbono assimilado pela unidade de
agua perdida com maior disponibilidade de 4gua no solo a condutancia estomatica ¢ maior
diminuindo a eficiéncia intrinseca do uso de 4gua . O mesmo raciocino pode ser feito para o
aumento na condutividade xilemética sob maior disponibilidade de 4gua no solo (f = 0,27).

Relacdo entre a estrutura morfoldgica escolhida, area foliar especifica, e o indice de
poro estomatico e condutividade teodrica especifica do xilema foi constatada pelo modelo
final. O aumento na area foliar especifica proporciona uma maior area de evaporacdo
aumentando a condutividade xilematica por consequéncia. Por outro lado, o aumento na area
foliar especificaé seguido da diminui¢do do indice de poro estoméatico como ajuste hidraulico
diminuindo a perda de 4gua pelos estomatos. A relacdo negativa entre o condutividade
teorica especifica do xilema e o indice de poro estomatico (B = -0,23) corrobora a hipotese
que que um aumento na condutividade xilemdtica seria concomitante a diminuicdo da
condutancia estomatica (Goldstein et al., 2013). A relagdo negativa entre condutividade
teorica especifica do xilema e indice de vulnerabilidade a cavitacdo, ndo seria esperado, pois
um aumento no fluxo xilemantico deveria ser seguindo por um aumento na vulnerabilidade a
cavita¢do. No entanto, a forte relacdo negativa deve ser resultado da correlagdo inversa entre
os fatores utilizados para calcular cada formula. Por ultimo era esperado que um aumento na
estrutura responsavel por trocas gasosas, como o indice de poro estomatico, aumentaria a
vulnerabilidade a cavitagdo uma vez que a demanta evaporativa seria maior. A interacdo mais
forte encontrada foi entre o condutividade tedrica especifica do xilema e a eficiéncia
intrinseca do uso de 4gua , neste caso quanto maior o suprimento de d4gua maior a eficiéncia

no uso.

5. Conclusoes

Por fim, conclui-se que a adi¢do de nutrientes ao solo alterou as condi¢cdes do solo

direta e indiretamente, enfatizando a alteragdo no estrato graminoso. A adi¢do de nutrientes
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alterou a aloca¢do de nutrientes principalmente na parte aérea das plantas. Esta alteragdo foi
seguida por ajustes na arquitetura hidrdulica na escala do individuo como um todo, mas
principalmente em nivel anatdmico. A arquitetura hidraulica mudou aumentando estruturas
anatOmicas relacionadas ao transporte de 4gua no xilema e diminuindo estruturas anatomicas
relacionadas a transpiracdo. Houve respostas especificas das espécies no que diz respeito a
eficiéncia no uso da agua. Por outro lado, houve aumento do /,; em quatro das cinco espécies
lenhosas de Cerrado estudadas. Este estudo deixa como proposta a investigacdo mais
detalhadas estratégias das espécies Q. parviflora e R. montana relativas a variagdes na oferta
de nutrientes. A figura 17 resume os resultados deste trabalho a fim de facilitar a divulgacgao

dos mesmos.
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Figura 15. Associagdes atributo-disponibilidade de nutrientes quantificado em cinco espécies com diferentes fenologias
foliares de cerrado sentido restrito. Tridngulos azuis: relagdes previstas nas hipoteses; tridngulos laranjas, relagdes opostas ao
previsto. Estes resultados sdo baseados tanto na analise por espécie quanto considerando as respostas das espécies em
conjunto, extraida do modelo de equagdo estrutural (SEM).
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Anexos
Anexo 1.

Tabela Al. Nutrientes foliares. Os valores sdo médias = DP (n = 5). Os efeitos significativos da fertilizagdo no que respeita ao controle sdo indicados como *P < 0.1, **P <
0.05 e ***P<0.01 (teste t de pareado). Controle (C), nitrogénio (N), nitrogénio + fésforo (NP) e fosforo (P).

Espécies e N 3N'® P K Ca Mg S Mn N/P N Total C Total C/N
Tratamentos (dag.kg™) (%o) (dag.kg™ (dagkg") (dagkg™) (dag.kg™h (dag.kg™) (dagkg™ ratio (%) (%) Ratio
Blepharocalyx salicifolius
C 1.37+0.10 -3.50+£0.55 0.08+0.00 0.48+0.05 0.79+0.11 0.33+£0.02 0.11+0.01 109.18+40.85 17.08+1.57 1.39+0.14 47.15£0.51  34.25+2.87
N 1.41£0.07 -2.58+0.62*  0.08+0.01 0.47+0.15 0.77+0.08 0.31+£0.04 0.21+0.05** 54.39+29.49 17.24+1.83 1.52+0.04 47.74£0.51  31.36+0.68
NP 1.45+0.07 -1.37+£0.88**% 0.11+0.02**  0.3740.08 1.1240.13*** 0.21£0.04 *** 0.07+0.01 ** 115.92429.92 13.314£1.79 *** 1.60+0.11*  46.92+0.44  29.40+1.99
P 1.20+0.09* -2.93+0.89 0.23+0.05*** 0.4240.10 1.90+0.32*** (0.23+0.03 *** (.18+0.09 163.72+45.2 5.4840.97*%* 1.27+0.13 45.66+£1.20* 36.42+3.52
Ouratea hexasperma
C
1.63+0.18 0.11 £0.64 0.09+0.01 0.56+0.09 0.89+0.07 0.28+0.02 0.13+0.01 566.83+81.41 18.39+1.65 1.76+0.06 48.88+£0.22  27.87+0.97
N 1.55+0.18 0.07 £0.36 0.08+0.00 0.56+0.07 0.74+0.18 0.31+£0.04 0.20£0.03 **%276.52+67.16*** 18.72+1.84 1.67+0.15 49.38+£0.79  29.87+2.52
NP 1.45+0.08 -0.60 £ 0.86 0.10+£0.01**  0.51£0.05 1.59+0.11*** 0.17+0.04 *** (0.28+0.06***441.08+99.29*  14.26+0.98 *** 1.51+0.09*** 48.08+0.43 ** 32.03+2.07
P 1.38+0.03 -0.09+£0.26 0.10+£0.01**  0.4940.05 2.04+0.23*** (.15+0.04 *** (0.28+0.05***553.29+71.41 13.74£0.89 *** 1.42+0.09*** 47.91+£0.45 ** 33.85+2.19
Qualea parviflora
C 1.19+0.12 0.17 £0.78 0.06:£0.00 0.31+0.03  0.32+0.03 0.17+0.01 0.07+0.01 73.174+22.35 21.08+1.38 1.32+0.14 44.54+0.42  34.08+3.28
N 1.27+0.09 0.68 £0.79 0.06+0.01 0.30+0.03  0.34+0.06 0.19+0.01 0.27+0.05**%119.87+53.28  22.84+1.56 1.37+0.14 44.89+0.84  33.21+3.75
NP 1.46+0.05** 0.12+0.13 0.07+0.01**  0.31+0.04 0.66+0.13**  0.16+0.05 0.33+£0.04 ***168.15+£56.09*  21.34+2.07 1.51£0.11 44.5+0.42 29.56+2.41
P 1.24+0.05 0.23 £ 1.06 0.06:£0.00 0.34+£0.05 0.59+0.16**  0.1240.03 *  0.22+0.02*** 168+100.97  20.87+1.93 1.29+0.09 44.89+£1.22  34.9643.11
Roupala montana
C 1.11£0.02 4.89 £0.67 0.06+0.01 0.24+0.05 0.25+0.03 0.21+£0.02 0.02+£0.00  110.26+12.37 19.92+2.18 1.07+0.11 51.14+0.5 48.50+5.51
N 1.09£0.11 548 £1.07 0.05+0.01 0.24+0.07 0.28+0.09 0.16£0.04 0.05+0.01 ***138.62+72.49  23.49+1.66* 0.96+0.13 50.93+0.32  53.98+7.60
NP 1.05+0.13 3.60 +1.57 0.05+0.01 0.23+0.04 0.47+0.13* 0.13+0.02 *** 0.21£0.05***189.05+62.03 23.38+1.51* 0.98+0.15 49.93+0.9 52.4147.81
P 1.06£0.12 5.12+0.79 0.05+0.01 0.2440.06 0.40+0.13 0.15+0.03 *** 0.17+£0.06***138.29+80.24  21.94+1.52 1.01£0.09 50.83+0.44  50.88+4.72
Styrax ferrugineus
C 1.34+0.04 -1.95+£0.65 0.08+0.00 0.32+0.05 0.51£0.12 0.26+0.05 0.11+0.00 59.86+9.06 16.07+0.54 1.40+0.07 50.56+0.49  36.10+1.84
N 1.24+0.15 -1.60 £0.68 0.07+0.01 0.35+0.04 0.45+0.08 0.21+£0.04 0.204+0.04 *** 69.88+22.28 16.974£0.49 ** 1.35+0.14 51.00+£0.80  38.10+4.11
NP 1.30£0.11 -0.48 £0.63** 0.11+0.02* 0.31+0.06 1.36+0.37*** 0.20+0.04 0.24+0.03 ***169.15+£59.88** 11.9+£1.27 ***1.39+0.08 49.68+0.55* 35.87+2.12
P 1.32+0.07 -1.35+0.69 0.10+£0.01**  0.344+0.03 1.45+0.42*** 0.18+0.03 0.26+0.04 ***177.87+£52.22** 12.9141.22 *** 1.34+0.06 49.11+£0.72 ** 36.65+1.21
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Anexo 2. Script do modelo com melhor adequagao.

model9 <-'

VWC ~ tratamento
SPltrans ~ tratamento
ktx.sa.trans ~ tratamento
IWUE ~ tratamento
SLAtrans ~ tratamento
SLAtrans ~ VWC
SPltrans ~ SLAtrans
ktx.sa.trans ~ SLAtrans
Ivul ~ SLAtrans

IWUE ~ SLAtrans

Ivul ~ SPltrans

IWUE ~ SPltrans

Ivul ~ ktx.sa.trans
IWUE ~ ktx.sa.trans
IWUE ~ VWC
ktx.sa.trans ~ VWC
SPltrans ~ ktx.sa.trans
SPltrans ~ VWC

results9<-sem(model9, data=data.l)
summary(results9,standardized=T fit=T, rsquare=T)
semPaths(results9,'std',layout="tree2')

resid(results9, "cor")

## InteragOes Adicionadas
iIWUE ~VWC

ktx.sa.trans ~ VWC

SPltrans ~ ktx.sa.trans
SPltrans ~ VWC

## Interagoes retirada
lvul - tratamento

RESULTADO

lavaan 0.6-3 ended normally after 133 iterations

Optimization method NLMINB
Number of free parameters 25
Used Total
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Number of observations 64 81

Estimator ML
Model Fit Test Statistic 0.093
Degrees of freedom 2
P-value (Chi-square) 0.955

Model test baseline model:

Minimum Function Test Statistic 133.560
Degrees of freedom 21
P-value 0.000

User model versus baseline model:

Comparative Fit Index (CFI) 1.000
Tucker-Lewis Index (TLI) 1.178

Loglikelihood and Information Criteria:

Loglikelihood user model (HO) 77.905
Loglikelihood unrestricted model (H1) 77.952
Number of free parameters 25
Akaike (AIC) -105.810

Bayesian (BIC) -51.838
Sample-size adjusted Bayesian (BIC) -130.520

Root Mean Square Error of Approximation:

RMSEA 0.000
90 Percent Confidence Interval 0.000 0.000
P-value RMSEA <= 0.05 0.961

Standardized Root Mean Square Residual:
SRMR 0.006

Parameter Estimates:

Information Expected

Information saturated (h1) model Structured

Standard Errors Standard
Regressions:

Estimate Std.Err z-value P(>lzl) Std.lv Std.all
VWC ~
tratamento -3.204 0.769 -4.168 0.000 -3.204 -0.462



SPltrans ~

tratamento -0.505 0.290 -1.741 0.082 -0.505 -0.237
ktx.sa.trans ~

tratamento 0.932 0.271 3.444 0.001 0.932 0.383

iWUE ~

tratamento -0.001 0.000 -1.878 0.060 -0.001 -0.215
SLAtrans ~

tratamento -0.358 0.344 -1.042 0.297 -0.358 -0.144
VWC 0.028 0.050 0.561 0.575 0.028 0.078
SPlirans ~

SLAtrans -0.201 0.116 -1.731 0.083 -0.201 -0.235

ktx.sa.trans ~
SLAtrans 0.532 0.098 5.449 0.000 0.532 0.543
Ivul ~

SLAtrans -0.003 0.005 -0.599 0.549 -0.003 -0.072
iIWUE ~

SLAtrans -0.000 0.000 -1.112 0.266 -0.000 -0.128
Ivul ~

SPltrans 0.014 0.006 2.565 0.010 0.014 0.290
iIWUE ~

SPltrans -0.000 0.000 -1.409 0.159 -0.000 -0.146
Ivul ~

kix.sa.trans -0.016 0.005 -2.858 0.004 -0.016 -0.355
iIWUE ~

ktx.sa.trans -0.001 0.000 -4.089 0.000 -0.001 -0.486
VWC -0.000 0.000 -3.584 0.000 -0.000 -0.386
ktx.sa.trans ~

VWC 0.096 0.039 2.461 0.014 0.096 0.272
SPltrans ~

ktx.sa.trans -0.204 0.123 -1.655 0.098 -0.204 -0.232
VWC -0.040 0.040 -0.999 0.318 -0.040 -0.130

Covariances:

Estimate Std.Err z-value P(>lzl) Std.lv Std.all
AWUE ~~
dvul 0.000 0.000 1.079 0.281 0.000 0.136

Variances:
Estimate Std.Err z-value P(>lzl) Std.lv Std.all
.VWC 6.786 1.200 5.657 0.000 6.786 0.786
.SPltrans 0.630 0.111 5.657 0.000 0.630 0.773
kix.sa.trans 0.651 0.115 5.657 0.000 0.651 0.613

AWUE 0.000 0.000 5.657 0.000 0.000 0.533
.SLAtrans 1.067 0.189 5.657 0.000 1.067 0.963
dvul 0.001 0.000 5.657 0.000 0.001 0.660
R-Square:

Estimate
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ktx.sa.trans

SLAtrans
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