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RESUMO

Titulo: Efeitos da limitacdo de nutrientes sobre parametros de produtividade de uma

floresta madura na Amazonia Central.

O status nutricional do solo influencia as interagcbes entre os diferentes
compartimentos florestais, seus estoques e produtividade. A adicdo de nutrientes em
solos antigos tende a aumentar as concentracdes de nutrientes foliares e a assimilacdo de
carbono pela vegetacdo. Em contrapartida, maiores concentracfes de nutrientes nas
folhas podem aumentar a herbivoria, resultando em perda foliar e diminuigdo da
assimilacdo de carbono pela fotossintese. Sendo assim, este trabalho visa compreender o
papel da limitacdo nutricional sobre a fotossintese e produtividade acima do solo,
considerando os efeitos da herbivoria. Este estudo foi realizado na area do experimento
de fertilizagdo em larga escala da Amazonia (AFEX). Oito tratamentos foram
distribuidos em quatro blocos (32 parcelas), com adicdo de nitrogénio (N), fosforo (P) e
cations (K, Ca, Mg). Nessas parcelas foram medidas a fotossintese de arvores de dossel,
a concentragdo de nutrientes foliares, a herbivoria foliar, a producgdo de serapilheira e
produtividade da madeira, entre os anos 2017 e 2019. Houve um aumento na
concentracdo de Ca, Mg e P nas folhas, apds a adicdo desses nutrientes. Nas areas onde
houve adicdo de P as folhas apresentaram maior concentracdo de P e as taxas
fotossintéticas foram maiores, assim como a producdo de serapilheira. Ndo foram
observadas diferencas significativas na producdo de madeira e herbivoria nas areas
fertilizadas. Esses resultados sugerem que alguns nutrientes, principalmente o P,

limitam a produtividade deste ecossistema.

Palavras-chave: Fertilizacdo, crescimento, fotossintese, herbivoria, produtividade.



1. INTRODUCAO

A crescente preocupacdo frente as mudancgas climaticas globais, em
consequéncia do aumento da concentragdo de CO> na atmosfera, instiga a compreenséo
sobre a influéncia deste cenario no desenvolvimento da maior floresta tropical do
mundo, a Amazodnia (Richey e Victoria, 2013). Uma das grandes questfes € sobre como
a concentragdo crescente de CO. vai afetar o0s processos biologicos e,
consequentemente, a progressdo das mudancgas climaticas (Arora et al.,, 2013;
Friedlingstein et al., 2014). Nos ultimos anos, estudos experimentais (e.g. Norby et al.,
2010) e de modelagem (Fleischer et al., 2019) comecaram a investigar como a
disponibilidade nutricional pode afetar a resposta das florestas ao aumento de COg,
demonstrando que a limitacdo por nutrientes pode, de fato, diminuir o efeito da

fertilizagdo de COz sobre as florestas.

Em solos mais antigos a disponibilidade nutricional ¢ menor, devido a longa
exposicao a fatores intempéricos por milhdes de anos, ocasionando uma perda gradativa
dos nutrientes. A perda de nutrientes derivados de rochas como o fésforo (P), célcio
(Ca), magnésio (Mg) e potassio (K), resulta em solos mais &cidos e menos férteis
(Quesada et al., 2010; 2011). A bacia Amazonica apresenta um gradiente de idade
geoldgica e fertilidade, sendo os solos mais jovens e férteis no oeste, proximo aos
Andes, e predominancia de solos antigos e menos férteis nas zonas central e leste da
Amazonia (Quesada et al., 2010; Quesada e Lloyd, 2016). De acordo com Quesada et
al. (2012) cerca de 60% dos solos da bacia Amazonica tém baixas concentracfes de P e

cations.

O P é proveniente, quase que exclusivamente, do intemperismo das rochas e,
devido a pequenas, porém continuas perdas ao longo dos milhares de anos, sua
concentracdo diminui, tornando-se escasso em solos muito antigos (Walker e Syers,
1976). Além disso, o P que permanece nos solos tem forte afinidade por 6xidos de ferro
e aluminio os quais adsorvem o P e o tornam indisponivel para as plantas (Lambers et
al., 2008). Em florestas tropicais maduras o nitrogénio € encontrado em grandes
quantidades, em comparagdo aos outros nutrientes, o que sugere que as florestas
tropicais ndo sdo limitadas por nitrogénio (Quesada e Lloyd, 2016; Lambers et al.,
2008). Sua entrada no solo ocorre através da atmosfera e fixagdo biologica (Epstein e

Bloom, 2006) o que gera um acumulo do mesmo ao longo do tempo. Além disso as
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altas temperaturas e taxas de precipitacdo, impulsionam a atividade de microrganismos
e mantém constante a decomposicdo de tecido vegetal, rico neste nutriente (Luizao et
al., 2009).

Existe uma relagéo entre a fertilidade do solo e concentragdo dos nutrientes nas
folhas. Por meio de experimentos de fertilizacdo se torna mais facil a visualizacdo das
interacdes entre disponibilidade de nutrientes e vegetacdo, que geralmente envolve um
aumento da concentracdo de nutrientes nos tecidos vegetais apos a adi¢cdo dos mesmos
no solo (Sayer et al., 2012). Os niveis destes nutrientes nos tecidos vegetais,
principalmente nas folhas, influencia diversos parametros fisioldgicos, como a

capacidade fotossintética das plantas.

Existe uma forte relacdo entre a fotossintese e a concentracdo de nutrientes
foliares, principalmente N e P (Reich e Schoettle, 1988; Niinemets, 1999; Kull, 2002;
Meir et al., 2002, 2007; Kattge et al., 2009; Domingues et al., 2010, Pasquini e
Santiago, 2011). O N é nutriente essencial para fotossintese, pois € o componente
principal da Rubisco, enzima-chave na fixacdo de carbono (Kitajima et al., 1997; Fyllas
et al., 2009). Bem como o P é essencial para o desenvolvimento vegetal e esta
relacionado a sintese de proteinas, ao balanco energético, ao potencial fotossintético das
plantas, dentre outros processos, como 0 metabolismo de carboidratos, fixacdo de
nitrogénio, floracdo e frutificacdo (Raaimakers et al., 1995; Brady e Weil, 2008; Plaxton
e Lambers, 2015; Xiang et al., 2012).

Experimentos de fertilizagdo do solo em larga escala em florestas tropicais
mostram, em geral, um aumento em alguns parametros de produtividade das plantas,
principalmente a producdo de serapilheira e conteddo de nutrientes das folhas, no
entanto, ndo existe consenso de que 0s nutrientes estejam estimulando o crescimento do
tronco das arvores e por consequéncia, aumentando a produtividade lenhosa (Mirmanto
et al., 1999; Wright et al., 2011, 2018; Alvarez-Clare et al., 2013). Por outro lado,
estudos sugerem que uma maior disponibilidade de nutrientes no solo é capaz de
estimular a herbivoria, processo este que pode influenciar na produtividade florestal
(Campo e Dirzo, 2003; Andersen et al., 2010; Harpole et al., 2011; Santiago et al.,
2012; Wright et al., 2018).

Com potencial para influenciar a distribuicdo das plantas, sua bundancia e

evolucdo, a herbivoria pode gerar impactos na composi¢do da comunidade vegetal, na



produtividade primaria e nas interacdes biosfera-atmosfera (Metcalfe et al., 2014). Os
insetos sdo considerados os principais herbivoros e respondem por cerca de 75% da
herbivoria (Metcalfe et al., 2014) e, ao remover o tecido vegetal, efeito direto da
herbivoria, podem reduzir substancialmente a fotossintese e alterar padrdes de alocacao
de carbono, bem como estimular a producdo de compostos de defesa (Herms &
Mattson, 1992; Kerchev et al., 2012; Zangerl, 2003). As quantidades de nutrientes
foliares tém relagdo direta com a taxas de herbivoria e quanto maiores as concentracfes
de N e P nos tecidos foliares, maior é a susceptibilidade dessas folhas para os insetos
(Werner e Homeier, 2015). No caso do N, por exemplo, existe uma forte relacdo
positiva entre a concentracdo de N foliar e o ciclo de vida dos insetos na planta
(crescimento, sobrevivéncia e niveis populacionais, além de proporcionar um aumento
da palatabilidade das folhas (Mattson e Scriber, 1987, Clancy e King, 1993; Throop e
Lerdau, 2004; Andersen et al., 2010).

Embora exista incertezas em relacdo ao aumento da herbivoria com adicdo de
nutrientes afetando diretamente as taxas de crescimento das arvores ou até mesmo o
nivel de produtividade do ecossistema (Metcalfe et al. 2014), alguns estudos sugerem a
existéncia de um trade-off entre a herbivoria e produtividade apds a adicdo de nutrientes
no solo, sugerindo que a herbivoria esteja ocultando possiveis respostas de crescimento
em florestas tropicais (Andersen et al., 2010; Santiago et al., 2012; Wright et al., 2018).
Isto porque 0 aumento das concentracdes de nutrientes foliares, a partir da fertilizacdo,
tem potencial para favorecer tanto os processos aquisitivos, como a fotossintese, quanto
as perdas, como a herbivoria. Porém, desconhecemos estudos comparando o efeito da
adicdo dos nutrientes na herbivoria ou a existéncia de um trade-off entre herbivoria e

produtividade em florestas tropicais.

Quantificar os efeitos da disponibilidade nutricional sobre a dindmica do
carbono é essencial para a compreensdo dos processos ecossistémicos para sua
representacdo em modelos ecossistémicos (Hofhansl et al., 2016). Neste contexto, o
presente estudo busca investigar os efeitos da limitacdo nutricional sobre a fotossintese,
produtividade, de madeira e serapilheira, e suas relagdes com a herbivoria em uma
floresta madura de terra firme na Amazénia Central, utilizando o primeiro experimento
de fertilizacdo de grande escala da Amazdnia (AFEX - Amazon Fertilization

Experiment / Experimento de Fertilizagdo da Amazonia).
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2.

2.1

OBJETIVOS

Objetivo geral

Investigar os efeitos da limitagdo nutricional sobre a fotossintese, produtividade,

de madeira e serapilheira e suas relagdes com a herbivoria uma floresta madura de

terra firme na Amazonia Central.

2.2

Objetivos especificos
Avaliar a resposta da concentragdo de nutrientes foliares em funcéo da adi¢do
dos nutrientes e suas relacdes com as taxas fotossintéticas foliares;

Avaliar os efeitos da fertilizacdo sobre a produtividade de madeira e
serapilheira;

Avaliar o efeito da fertilizagdo sobre a herbivoria foliar.

11



3. MATERIAL E METODOS

3.1  Caracterizagdo da area de estudo

O estudo foi realizado na area do projeto AFEX (Amazon Fertilization
Experiment/Experimento de Fertilizagdo da Amazonia), localizada na Reserva Florestal
do Km 41, pertencente ao Projeto Dindmica Biologica de Fragmentos Florestais
(PDBFF), a cerca de 80 km de Manaus (Amazonas — Brasil), no km 41 da via vicinal
ZF-3 da rodovia BR-174 (02724°S, 59752°W) (Figura 1). De acordo com
RADAMBRASIL (1978) o clima da reserva é quente e Umido com temperatura média
anual de 26,7°C. A precipitagdo média anual € de 2200 mm, com pico de chuvas entre
0s meses de marco e abril e diminuicdo marcada entre julho e setembro (Lovejoy e
Bierregaard, 1990).

e AFEX Area
N O | ) & e | (IS A
Figura 1. Mapa da area de pesquisa do PDBFF (Projeto de Dindmica Biologica
de Fragmentos Florestais). A area amarela indica a localizagdo do projeto AFEX, denominado
reserva florestal “Km 41”. Fonte: E.M. e Fernandes T.L.N.

O PDBFF apresenta grandes extensdes de floresta continua na qual o projeto
AFEX foi instalado. A vegetacdo da area de estudo é classificada como floresta
ombroéfila densa “nao-inundada” de terra firme (Laurance et al. 2018). A altura média
do dossel varia de 30 a 37 metros com arvores emergentes ocasionais que podem atingir
55 metros (Oliveira e Mori, 1999). Os solos da regido sao classificados como Ferralsol e
Acrisol pelo sistema FAO, apresentando elevado grau de intemperismo, elevada acidez
e baixa fertilidade em nutrientes. Os solos onde as parcelas do AFEX estdo instaladas

foram classificados pela World Reference Base (WRB) como geric ferrasols (Chauvel,
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1982; Quesada et al., 2010, 2011). Todas as parcelas do projeto AFEX séo localizados
em platos.

De acordo com Ducke et al., (2016) a densidade de individuos é de 579 + 42
individuos/ha (DAP>10 cm) dos quais, as familias mais abundantes séo: Lecythidaceae
(49 espécies), Fabaceae (112 espécies), Sapotaceae (70 espécies), Burseraceae (43
espécies) e Euphorbiaceae (15 espécies). Avaliando individuos com didmetro maiores
que 10 cm na altura de 1,3 m da base (DAP), o autor obteve, area basal de 26.3 + 3.1
(m2 ha-1) e densidade média da madeira de 0.67 + 0.14 (g.cm-3).

3.2 Delineamento experimental

O projeto AFEX foi instalado em 2017, e consiste em oito tratamentos de
fertilizacdo, incluindo o controle, com quatro repeticdes por tratamento, totalizando 32
parcelas, divididas em quatro blocos independentes, distantes em pelo menos 250
metros entre si. Os tratamentos consistem na aplicacdo fatorial de: N (125 kg N ha*ano-
1 na forma de ureia; P (50 kg P ha'ano™) na forma de superfosfato triplo; Cations: K
(50 kg K ha*ano?) na forma de KCI, Ca e Mg na forma de calcario dolomitico (160 kg

calcario hatano™) (Figura 2).

4 AFEX 2.0: Plot delineation

FREEE DULIINIEE" Mapa de trilhas do Km 41, Projeto Dinamica Biolégica de Fragmentos Florestais
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D Controle
. P (50 kg ha™ yr!)
. N (100 kg ha*yrl)
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D N + P + Cations
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Figura 2. Mapa de localizac¢ao dos blocos e parcelas fertilizadas do projeto AFEX.
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A fertilizacdo ¢ feita anualmente e dividida em trés aplicacdes. Os fertilizantes
sdo espalhados por meio de lanco a mdo no decorrer de caminhada sistematica dentro
das parcelas.

O tamanho das parcelas é de 50 x 50 metros e todas estdo distantes no minimo
50 metros uma da outra. Todas as parcelas foram instaladas em éareas com solo,
vegetacdo e topografia similares, em um mesmo plat6. Nos oito hectares do AFEX ha
um total de 4862 individuos com didmetro maior que 10 cm na altura de 1,3 m da base,
distribuidos entre 66 familias, 222 géneros e 740 espécies. O diametro médio é de 21,27
+ 0,18 cm, sendo que 63,27% das arvores encontram-se na classe de didmetro de 10-20
cm e as arvores com didmetro acima de 40 cm representam apenas 7,80% da
comunidade (N. Lopes, AFEX — comunicacdo pessoal). A area de monitoramento

intensivo é de 30 x 30 metros e esta localizada no centro das parcelas.

3.3 Caracteristicas foliares

A assimilacdo de carbono a luz saturante (Asat), a massa por area foliar (LMA) e
as andlises quimicas foram obtidas para 227 arvores, de 21 familias diferentes,
priorizando espécies pertencentes as familias mais comuns e abundantes entre as
parcelas (Burseraceae, Fabaceae, Lecythidaceae, Malvaceae e Sapotaceae), sendo 47
géneros e 91 espécies. Esses individuos correspondem a diferentes grupos ecoldgicos,
sendo classificados em: Pioneiras, Emergentes — climacicas, de crescimento moderado e
crescimento lento). O didmetro na altura do peito (DAP) desses individuos variou de
10,5 a 108,6 cm. A média de coleta foi de 28 individuos por tratamento, 7 por parcela.

3.3.1. Assimilacdo de carbono a luz saturante (Asat)

As coletas de fotossintese (assimilacdo de carbono a luz saturante - Asat) foram
realizadas no més de outubro de 2018. Em cada éarvore, foi coletado um ramo que
estivesse exposto ao sol. Os ramos foram cortados e imediatamente colocados sob agua
para restauracdo da condutividade hidraulica. Foram realizados testes para observar se 0
corte dos ramos causou um declinio da condutancia estomaética, usando como limite

desejavel 0,05 mol H,O m2 s,
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As medidas foram feitas em folhas maduras, totalmente expandidas e sem danos
por herbivoria. Os dados foram obtidos por meio de um analisador de gas infravermelho
(IRGA — modelo Li-6400, Li-Cor Biogeoscience, Lincoln, NE, USA). O equipamento
foi configurado para controlar a temperatura do bloco de 32 + 2 °C, taxa de fluxo de ar
de 500 umol s, umidade relativa entre 60 e 75%, Radiacdo fotossintéticamente ativa
(PAR) igual & 2000 mol m2 st e concentragdo de CO2 ambiente de 400 ppm.

Para que a fotossintese, expressa originalmente em pmol CO, m? s?, fosse
transformada para unidade de massa (umol CO, g s ) o valor original foi calculado
em funcdo do LMA (massa por area foliar g m?). Para tal, ap6s as medidas
fotossintéticas, todas as folhas foram coletadas e digitalizadas, usando um escéaner
digital (CanoScan LiDE 120), e as imagens processadas no software ImageJ para
obtencdo da area foliar. As mesmas folhas foram secas em estufa por 72 horas a 60 °C
até obterem peso constante e, a partir desses dados, foram obtidos os valores de
biomassa seca (g) e a massa por area foliar (g m). Posteriormente as folhas secas foram
agrupadas por individuos, moidas e armazenadas para andlise de concentracdo de

nutrientes.

3.3.2. Anélise quimica das folhas

As analises nutricionais foram realizadas no laboratério tematico de solos e
plantas do INPA (LTSP). O fosforo, os céations (calcio, magnésio e potassio), e 0s
micronutrientes ferros, zinco e manganés, foram analisados pelo protocolo de digestdo
nitro-perclérica (Malavolta et al., 1989). Céations e micronutrientes foram determinados
por espectrofotometria de absorcdo atbmica (AAS, 1100 B, Perkin-Elmer, Ueberlingen,
Alemanha) (Anderson e Ingram, 1993). As concentracdes totais de P foram
determinadas por colorimetria (Anderson e Ingram, 1993) e quantificadas por
espectrofotometria (UV-120-01, Shimadzu, Kyoto, Japao). Foram obtidos, também, os
teores de C e N através do analisador automatico (VARIO MAX CN, Elementar

Analyzer, Alemanha) (Nelson e Sommers, 1996).

3.4. Produtividade
3.4.1 Madeira

O calculo da produtividade de madeira foi obtido através de medidas de todas as
arvores de cada parcela com diametro maior que 10 cm na altura do peito (1,3 m da base

(DAP), utilizando fitas diamétricas em campanhas anuais. Neste trabalho, usamos os
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inventarios realizados em 2017 e 2019. Posteriormente, para estimativa de
produtividade lenhosa, foram utilizadas equacBes alométricas para obter a biomassa
lenhosa (BL) por individuo, e assim subtrair (BL2ois — BL2017) para obtencdo da

biomassa produzida neste intervalo de tempo.

A biomassa foi estimada através dos dados de incremento diamétrico e
densidade da madeira (utilizando o banco de dados “Global Wood Density Database” de
Chave et al., 2009), considerando-se novos individuos que entraram no censo por atingir
DAP de >10cm, e os individuos mortos no periodo. Para calcular a biomassa para cada
individuo foi utilizada a férmula proposta por Chave et al. (2014), que relaciona a
densidade da arvore (g cm?®) ao didmetro do tronco (cm) e estresse ambiental

(coordenadas geogréficas) (Equacéo 1).
BL = exp[—1.803 — 0.976E + 0.9761n(p) + 2.673In(D) — 0.0299(In(D)?)]

Equagdo 1. Onde: (E) corresponde ao estresse ambiental, estimado por meio de coordenadas

geogréficas, (p) corresponde a densidade da madeira e (D) o didmetro do tronco.

Os dados foram utilizados para estimativa da taxa de produtividade de biomassa
lenhosa (BL) anual (Mg.hat.ano). As andlises foram feitas no programa R 3.5.2 (R
Development Core Team 2018) com o pacote BIOMASS.

3.4.2 Serapilheira

A coleta da serapilheira foi realizada quinzenalmente, entre os anos de 2017 e
2019, totalizando 45 coletas. A serapilheira foi amostrada por meio de cinco coletores,
de 0,25 m?, por parcela, totalizando 160 coletores em 32 parcelas. Apos a coleta, 0
material foi seco a 65° C por 72 horas e pesado, usando uma balan¢a analitica de

precisdo (0,01g) para obter a biomassa seca (g kg).

A produtividade da serapilheira foi medida por meio do acumulo de biomassa
produzida por parcela, entre um intervalo de tempo de dois anos (2017 e 2019). Esses
valores foram extrapolados para obtencdo do fluxo médio anual de producdo de

serapilheira por tratamento (Mg ha* ano™).

3.5. Herbivoria

Para a quantificacdo da éarea foliar herbivorada (cm?), foram usadas folhas da
serapilheira coletadas nos meses de agosto dos anos de 2017 a 2019, coincidentes com a

época de maior quantidade de queda das folhas na regido, para estimar a area média
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consumida por herbivoros durante a vida metabolicamente ativa das folhas. A
herbivoria foi contabilizada através da remocdo de éarea foliar e calculada pela
metodologia de Metcalfe et al. (2014). A area foliar da serapilheira foi obtida pela
digitalizacdo das folhas, usando um escéner (CanoScan LiDE 120) e o processamento

das imagens por meio do software ImagelJ.

No software, a partir da folha original, foi delimitada a area potencial consumida
por herbivoros (Figura 3b), e a area que ndo sofreu herbivoria (Figura 3a) por fim,

podendo estimar a area total de cada folha (Figura 3c).

Figura 3. Exemplo de folhas utilizadas para calcular a perda de area foliar por meio do
programa ImageJ: a) area original da folha digitalizada (com herbivoria); b) estimativa da
area perdida, projetada em vermelho; c) estimativa da area total, sem herbivoria. Fonte: K.
Andersen e Moraes, A.C.M

3.6. Analise dos dados

Com o objetivo de testar o efeito da adicdo de nutrientes nas variaveis resposta:
concentracdo nutricional foliar, taxas de fotossintese, produtividade de madeira e
serapilheira; e herbivoria, utilizou-se uma série de modelos lineares mistos, usando o
pacote “lmer4” (Bates et al., 2015) e, para a aproximacédo dos graus de liberdade, usou-
se 0 meétodo de Satterthwaite (Satterthwaite, 1941). Consideramos as médias dos
individuos por parcela, posteriormente por tratamentos. Os dados foram analisados por
meio do programa estatistico R versao 3.4.4 (R core team, 2018)

Considerou-se os tratamentos como varidvel fixa, a concentragdo nutricional

foliar, fotossintese, biomassa de madeira e serapilheira, e herbivoria como variaveis
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resposta, e como variavel aleatoria, o delineamento experimental fatorial, parcela
pertencente ao bloco para obter o principal efeito de cada nutriente e testar as interacfes
entre eles. Quando avaliado o efeito geral de cada nutriente, em fatorial, consideramos
N, P, cations como variavel fixa, em sua presenca (+) e auséncia (-). O efeito fatorial de
cada nutriente sobre a variavel resposta, foi considerando todos os tratamentos que
possuem o nutriente em questdo em composicgéo (+) e aqueles que ndo possuem (-).

Na andlise de concentragdo de nutrientes nas folhas e taxas fotossintéticas foram
incluidas, também como variavel aleatdria, as familias botanicas de cada individuo, a
fim de diminuir as varia¢Ges entre os mesmos. O ajuste do modelo foi verificado para
garantir que a andlise atendesse & premissa do modelo, verificando a normalidade, o
grafico de residuos padronizados e a densidade dos residuos do modelo.

A determinacdo das relacdes entre as variaveis respostas foram obtidas por meio
de uma série de regresses usando o pacote “smatr”’, que faz estimativa e inferéncia
sobre linhas alométricas, atualmente amplamente usadas em ecologia e evolugdo
(Warton, et al., 2012). Utilizou-se os valores de coeficiente de determinagdo (R?)

fornecidos pelo pacote.
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4, RESULTADOS E DISCUSSAO
4.1. Caracteristicas Foliares

4.1.1. Concentragao dos nutrientes

Analisando a concentracdo dos nutrientes foliares (Tabela 1), a média do teor de
fosforo nas folhas (Proliar) NO controle foi de (0.69 g kg™ + 0,04) e ndo houve diferenca
significativa entre os tratamentos (F= 2,30, df= 7;22, p = 0,06; figura 4a). O maior valor
médio de Pfoliar é referente ao tratamento N+P (0.82 g kg™ +0,03), representando um

aumento de aproximadamente 15% em relacédo ao controle.

Tabela 1. Concentracdo de macronutrientes, Fésforo (P), Nitrogénio (N), Potéassio (K),
Célcio (Ca) e Magnésio (Mg), em (g kg) no controle, maior (max.) e menor (min.)
média por tratamento e valor médio por tratamento fatorial de presenca (+) e auséncia

().

Controle Max. Min. (+) )
P 0.69 0.82 (N+P) 0.63 (Cat) 0.80  0.66
N 17.67 21.11 (N+P) controle 19.72 19.56
K 3.98 4.75 (P+Cat) 3.87 (Cat) 427 421
Ca 4.22 4.75 (N+P+Cat) 3.03 (N+P) 4.53 3.78
Mg 1.88 controle 1.30 (N+P) 1.76 1.50

Quando avaliado o efeito fatorial de P sobre as concentragdes nutricionais
foliares, considerando todos os tratamentos que possuem (+) P em composicao (P, N+P,
P+Cations e N+P+Cétions) e aqueles que ndo possuem (-) (N, Cations, N+Cétions e
controle), obteve-se uma diferenga significativa (F= 14.4, df= 1;212, p<0,000*; figura
4b), com um aumento de aproximadamente 21% na concentracdo foliar, apresentando

uma influéncia da fertilizacéo por fosforo sobre o Pfoliar.
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Figura 4. (a) Variagdo do fosforo foliar em todos os tratamentos. A linha tracejada
representa o teor médio de P da folha nas parcelas de controle. (b) Concentracdo de
fosforo nas folhas (g.kg-t) considerando tratamentos fatoriais de P. p <0,05.

Esse padréo de aumento nas concentracdes de P nas folhas apos a fertilizag&o foi
relatado em varios estudos independentes (Vitousek 1998; Cordell et al. 2001;
Harrington et al. 2001; Treseder e Vitousek 2001). O P foliar, com um aumento
significativo posteriormente a adicdo de P no solo, pode indicar uma baixa
disponibilidade e provavel limitagdo deste nutriente nos solos da regido, bem como na
maioria dos solos similares, sendo que tal limitacdo é altamente provavel em 60% dos

solos ao longo da bacia Amazo6nica (Lambers et al. 2008, Quesada et al., 2012).

O teor de nitrogénio nas folhas (Nfiiar) teve média no controle de (17,67 g kg +
0,65), e 0 maior teor médio nutricional pertence ao tratamento N+P (21,11 g kg* +
1,08), um aumento de + 15% em relacdo controle. Embora os tratamentos ndo se
diferenciem significativamente entre si (F= 0,90, df= 7;192, p= 0.50; figura 5a), em
geral, houve um aumento das concentracbes apOs a fertilizacdo, em todos os
tratamentos, mostrando o efeito positivo pds fertilizacdo na incorporacdo deste
nutriente. Porém, quando avaliada a influéncia fatorial de N, incluindo todos os
tratamentos fertilizados, presenca (+N) e ndo fertilizados, auséncia (-N), ndo houve
diferenga estatistica (F= 0,08, df= 1;196, p= 0,77; figura 5b), com um aumento de
apenas 0,82% nos tratamentos que incluam nitrogénio em relacdo aos que ndo. Ou seja,
embora tenha ocorrido um leve aumento das concentracdes, elas ndo se diferem apds a

fertilizagdo com este nutriente.
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Figura 5. A Figura (a) mostra os valores do nitrogénio foliar em todos os tratamentos.
A linha tracejada representa o teor médio de N da folha nas parcelas de controle.
Figura (b) é a concentracdo de nitrogénio nas folhas (g.kg-t) com e sem tratamentos
fatoriais de N. p <0,05.

A concentracdo dos nutrientes nas folhas € um indice indireto da limitacédo
nutricional do solo, principalmente de N e P (Shaver e Melillo 1984; Valentine e Allen
1990; Vitousek 1998; Han et al. 2005; Townsend et al. 2007; Ordofiez et al. 2009).
Embora em todos os tratamentos tenham gerado um ligeiro aumento de N nas folhas,
sua incorporacdo foi baixa e ndo significativa em relacdo a incorporagdo por P, o que
possivelmente indique que este nutriente ndo esta limitado dentro do sistema e que este
aumento das concentracdes seja produto exclusivo da fertilizacdo, sugerindo uma
absorcdo de luxo (Chapin, 1980). Nenhuma, ou poucas mudancas, no N foliar ap6s a
fertilizacdo também foram observadas, para algumas espécies, em florestas tropicais no
Havai (Ostertag 2010) e no Panaméa (Pasquini e Santiago 2012). O aumento maior do
foliar P comparado ao foliar N com fertilizacdo é consistente com outros experimentos
de fertilizacdo em florestas tropicais (Cordell et al. 2001; Campo e Dirzo 2003, Pasquini
e Santiago, 2011).

Quando avaliados os demais macronutrientes, K (figura 6a/b), Ca (figura 6c/d) e
Mg (figura 6e/f), e seus fatoriais, apenas 0 Krlar N80 apresentou diferencas
significativas quando comparado ao demais tratamentos e no seu fatorial. Apesar disso,
quando avaliados por tratamento, Ca e Mg mostram uma diminuicdo do valor médio das
concentragdes nas folhas, no caso do Ca em alguns tratamentos, e para o0 Mg, em todos.

Quando avaliados em fatoriais, houve diferenca significativa entre os fatoriais de Ca
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(F= 3.97, df= 1;29, p=0.05*) e Mg (F=6.08, df= 1;24, p=0.02*). Este padrdo foi

contrario ao observado na andlise entre os tratamentos, sendo ambos relacionados

positivamente com adigdo de cations no solo, indicando que incorporaram parte de suas

fragdes adicionadas ao solo.

52-
F=0.92, df=7,19.5, p=050 a
48-
2
34.4
N
R * ..........................................
36- v v ' v v v
< & ® &
& © O
6\& &\6\ A <° R X C?'S\G\ x(y?
) F < < ‘\XQ

Tratamento

6- F=2.62, df=7,22.8, p=0.03"

Cj {gkg-")
ST

Tratamento

F=256, df=7,17.9, p=0.05* e

< © =) 6\9
& © S S A
&€ @"ﬁ N SRR )
¢) X < \gg
Tratamento

Mg (g ka-"
()
o

Potassio b

K (g kg

.
.

-CATIONS +CATIONS

Calcio

Ca(akg-)
~
*

o]

-CATIONS +CATIONS

Magnésio f

10—
-CATIONS +CATIONS

22



Figura 6. A Figura (a) mostra os valores (g.kg-t) do potassio foliar, (a/b) calcio foliar e
(c/d) magneésio foliar (e/f), para todos os tratamentos e seus fatoriais. A linha tracejada
representa o teor médio de desses nutrientes nas parcelas de controle. p <0,05.

Ca, K e Mg também sdo fatores importantes na determinacdo das taxas de
crescimento e producdo (Tripler et al. 2006; Kaspari et al. 2008; Wright et al. 2011;
Baribault, Kobe & Finley, 2012). O conjunto desses dados sugere uma possivel
limitacdo desses nutrientes no solo e em consequéncia, um potencial de limitacdo na
produtividade dentro deste ecossistema. Como o fosforo € produto basico dos processos
fisiologicos, a limitagdo encontrada nesse experimento, bem como de Calcio e
Magnésio, aponta que os nutrientes podem ser condicionantes da produtividade neste
cenario, podendo mediar os processos fotossintéticos, de estocagem, estratégias

produtivas e respostas associadas a mudanca climatica global.

Os micronutrientes, Fe, Zn e Mn quando comparados aos demais tratamentos,
em geral, ndo apresentaram diferencas significativas, figura abaixo (tabela 2, figura 7a,
b, ¢). Houve um padrdo de decréscimo nas concentracdes foliares médias, embora ndo
significativo, para todos os micronutrientes, Fe, Zn e Mn, no tratamento com adigéo

isolada de N. O Fe e 0 Zn tiveram um declinio similar no tratamento isolado de cétions.

Tabela 2. Concentracdo de micronutrientes, Ferro (Fe), Zinco (Zn) e Manganés (Mn)
em (mg kg) no controle, maior (max.) e menor (min.) média por tratamento.

Controle Max. Min.
Fe 84.79 98.54 (P) 65.84 (N)
Zn 8.07 8.79 (N+P) 7.27 (Cat)
Mn 78.02 99.98 (N+Cat) 69.87 (N)

23



Fe (mg kg-")

F=0.76, df=7,21, p=0.63 % 3 10 F=0.74, df=7,19, p=0.64

gt b T

+
>
Zn (mg kg-")
I—gb—‘
\
I—P—I
|—9—4

60 -

& O & ® < ¢ )
& © = Qo & =
& & « & < R ~ & & A P 3 ~
S F A S & ¥
o < T K < < <
Tratamento Tratamento
F=1.12, df=7,20, p=0.34 c

120 -

100

' 4
iy

Mn (mg kg-")

j 44

60

< . & o ©
& © & & «©
6‘& ?ﬁ\& A & S &
o d X < ‘\;2
Tratamento

Figura 7. A Figura (a) mostra os valores (mg kg-t) do ferro foliar, (b) zinco foliar e (c)
manganés foliar, para todos os tratamentos. A linha tracejada representa o teor médio
de desses nutrientes nas parcelas de controle. p <0,05.

4.1.2. Fotossintese

A taxa de assimilacdo de CO- (Asat) ndo apresentou diferenca significativa entre
os tratamentos (F= 1.14, df= 7; 17.9, p= 0.37; figura 8). Embora, ocorra um aumento
dessas taxas em todos os tratamentos fertilizados, sendo a menor média de fotossintese
pertencente ao controle (32.10 + 4.08 umol CO2 gt.s') e as maiores taxas médias ao
tratamento combinado de N, P e Cations (50.28 + 5.84 umol CO, gt.s™?).
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Figura 8. A Figura mostra os valores (umol CO, gs?) de assimilacdo liquida de
carbono a luz saturante (Asat) para os diferentes tratamentos de fertilizacdo e controle.
A linha tracejada representa o valor médio de fotossintese nas parcelas de controle.
p<0,05.

Quando considerado o efeito fatorial dos nutrientes, considerando os tratamentos
fertilizados e ndo fertilizados por N, P e Cations, respectivamente, houve diferenca
significativa para o P (F= 4.09, df= 1;25.6, p= 0.05*; figura 9b), com uma média de
(+P=44.41 + 2.34 pmol CO; g*.s%) na presenca de fosforo em relagéo a sua auséncia (-
P=36.88 + 2.33 umol CO, g*.s?). Sugerindo que este elemento limita as taxas de
assimilacdo de CO». Para os demais nutrientes N (F= 0.31, df= 1;25.7, p= 0.57; figura
9a) e Cations (F=2.80, df=1;24.3, p= 0.10; figura 9c) ndo houve diferenca estatistica.

Nitrogénio Fosforo Cations

70 )
ns

-~
o
.
-~
o
*
.

.
ns

[=)]
o
[=2]
o

o
o
o
o

Asat (umol CO2 g-'.s-")
Asat (umol C0O2 g-'s-")
Asat (umol CO2 g-'.s-")

KN
o
N
o

w
o
w
o

-CATIONS +CATIONS

-Ni

t +Nit

25



Figura 9. A Figura mostra os valores (umol CO; g*. s1) de assimilacéo liquida de
carbono a luz saturante (Asat) em relacdo ao fatorial (presenca ou auséncia) dos
nutrientes, nitrogénio (a), fosforo (b) e cations (c). p <0,05.

O padréo de estimulo da fotossintese com adicdo de fosforo, também foi
observado em outros estudos, apresentando uma estreita relacéo para espécies tropicais.
Esses dados sdo consistentes com estudos de correlacdo (Raaimakers et al. 1995; Reich
et al. 2009) e de manipulacdes de nutrientes (Cordell et al. 2001; Pasquini e Santiago
2012) em outras florestas tropicais, 0 que mostrou que o P era frequentemente mais
determinante que N no desempenho fotossintético foliar nos tropicos. Cordell et al.
(2001) observaram que a fertilizacdo com P em um local limitado por este nutriente,
resultou em aumento da fotossintese e da concentracdo de P nas folhas, em contraste
com nenhuma resposta de fotossintese e concentracdes foliares apés a fertilizagdo com

N, como o observado neste experimento.
4.2. Produtividade

4.2.1. Madeira

A produtividade de madeira, expressa em biomassa (Mg ha! ano™) teve média
no controle de 3.70 + 0.79 Mg.hat.ano? e os maiores fluxos pertencentes aos
tratamentos de N+P e N+Cétions (4.46 + 1.57; 4.26 + 0.31, Mg.halano?,
respectivamente), sendo o tratamento N+P+Cétions 0 com menor investimento em
material lenhoso (2.45 + 0.65 Mg.hat.ano). Porém, ndo houve diferenca estatistica
entre os tratamentos (F=0.96, df=7;21, p= 0.48; figura 10).
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Figura 10. Produtividade de madeira em biomassa (Mg.ha'.ano™) por tratamento. A
linha tracejada representa o valor médio de produtividade nas parcelas de controle. p
<0,05.

Considerando o efeito fatorial dos nutrientes (tabela 3), ndo houve diferenca
significativa para N (F= 0.42, df= 1,27, p= 0.51; figura 11a), P (F= 0.60, df= 1,27.6, p=
0.44; figura 11b), e Cétions (F= 0.34, df= 1;27, p= 0.56; figura 11c). Embora
estatisticamente nulos, os valores médios s&o 8% maiores nos tratamentos com
acréscimo de N (+N 3.74 + 0.46 Mg.hat.ano-*; - N 3.43 + 0.35 Mg.ha'.ano™). Nos
demais tratamentos, a presenca de P e cations, ndo aumenta os niveis médios de

produtividade.
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Figura 11. A Figura mostra os valores produtividade de madeira, em biomassa (em
Mg.hat.ano™), em relacéo ao fatorial (presenca ou auséncia) dos nutrientes, nitrogénio
(a), fosforo (b) e cations (c). p <0,05.

Os valores de produtividade de biomassa lenhosa variaram independente dos
tratamentos, de + 2.45 (N+P+Céations) a *+ 4.46 (N+P) Mg.hat.ano™. Estes valores s&o
semelhantes aos encontrados na regido central da Amazo6nia, com uma média de 4.98
Mg. hat.ano® (Malhi et al., 2004).

Wright et al., 2018, em um estudo de meta-analise, atribuiram que as respostas a
fertilizacdo sobre a taxa de crescimento de arvores podem ser mediadas pelos seguintes
fatores: 1. As florestas maduras tendem a ter um crescimento mais baixo e menos
acelerado quando comparado as florestas secundarias, onde o rédpido acumulo de
biomassa fornece um sumidouro de nutrientes; 2. Arvores intermedirias a grandes
imobilizam mais nutrientes, tornando suas respostas de crescimento mais suaves e mais

dificeis de quantificar (Miller 1981); 3. Espécies adaptadas a baixos niveis de recursos
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tendem a ter limitagdo potencial para aumentar as taxas de crescimento em resposta ao
aumento nos niveis de recursos (Coley et al. 1985), o que pode limitar as respostas a
fertilizacdo até que espécies adaptadas a solos com alto teor de nutrientes cheguem a

mudar a composicao das espécies (Chapin et al. 1986); 4. Tempo de fertilizacéo.

Talvez o tempo seja o principal fator dentro deste experimento, visto que esses
dados sdo um compilado de 2 anos iniciais do projeto. Sabe-se que, as arvores tropicais
podem viver por séculos (Chambers et al. 1998, Worbes e Junk 1999), por isso o
componente de produtividade de madeira tende a ter respostas lentas a adicdo de P,
sobretudo quando as espécies de crescimento lento, associadas a solos pobres em P
dominam a composicédo de espécies locais (Chapin et al. 1986, Kitayama 2005, Dalling
et al. 2016). Em experimentos mais longos como o do Panama, por exemplo, que possui
15 anos desde o seu inicio, a produtividade da madeira apresentou baixa ou nenhuma
resposta significativa a fertilizacdo (Wright et al.,, 2018), muito embora deva-se
considerar que os solos do Panaméa sdo muito mais férteis do que os encontrados no
AFEX.

4.2.2. Serapilheira

A Producéo anual média de serapilheira, expressa em Mg.ha*.ano, no controle
foi de (8.64 + 0.36 Mg.hat.ano™?). As maiores médias estdo para o tratamento N+P
(10.72+ 0.45 Mg.hat.ano) e P (10.05 + 0.43 Mg.ha™.ano™®) e a menor para N (8.60 +
0.35 Mg.hal.ano™). Os tratamentos se diferem entre si (F= 2.36; df= 7;24, p= 0.05%;
figura 12).
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Figura 12. Produtividade média de folhas (Mg.ha™.ano™) por tratamento ao longo de
dois anos (2017-2019). A linha tracejada representa o valor médio de produtividade de
folhas nas parcelas de controle. p <0,05.

Quando considerado o efeito fatorial dos nutrientes (tabela 3), houve diferenca
significativa para o P (F= 11.3, df= 1;27, p= 0.002*, Figura 13b), com uma média de
(+P 9.95 + 0.28 Mg ha*.ano™) na presenca de P em relacio a sua auséncia (-P 8.71 +
0.23 Mg hat.ano™), um aumento de aproximadamente 12.5%, ou seja, a producéo de
serapilheira, da qual 68.80% ¢ constituida de folhas, foi influenciada pela adicédo de P.
Para os demais nutrientes N (F= 1.25, df= 1;30, p=0.27, Figura 13a) e Cations (F= 0.63,
df=1;27, p=0.43, Figura 13c) ndo houve diferenca estatistica.

Tabela 3. Produtividade de madeira e serrapilheira, em Mg.ha.ano, para os
tratamentos fatoriais, de presenca (+) e auséncia (-), de N, P e Cations.

N P Cations
(+) ) (+) () (+) ()
Madeira 3.74 3.43 34 3.77 3.44 3.73

Serapilheira 9.57 9.09 9.95 8.71 9.16 9.50

Total* 13.31 12.52 13.35 12.48 12.60 13.23
*Produtividade Primaria Liquida acima do solo (madeira + serapilheira).
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Figura 13. Produtividade de serapilheira, em Mg.hat.ano?, em relagdo ao fatorial
(presenca ou auséncia) dos nutrientes, nitrogénio (a), fésforo (b) e cations (c). p <0,05.

A produtividade de serapilheira (variando de * 8.60 a + 10.72 Mg ha. ano™
entre os tratamentos) em nosso sitio de pesquisa com baixo teor de P no solo, foi
bastante semelhante, sendo ligeiramente maior nos tratamentos fertilizados por P, que as
encontradas para outros locais de florestas tropicais maduras com baixo teor de
nutrientes (8.61 + 1.91 Mg.ha? ano?), porém bem maiores que valores de solos
extremamente pobres, como de areia branca (5,42 + 1,91 Mg.hat.ano) (Mirmanto et al
1999, Chave et al. 2010). A fracdo equivalente as folhas representaram cerca de 69% de
toda serapilheira, semelhantes a proporcdo de 70% de outras florestas tropicais da
América do Sul (Chave et al., 2010).

O aumento significativo da producdo de serapilheira, apds a adi¢do por P, ja
foi observado em outros estudos onde o P também era um fator limitante (Wright, et al.,
2011; Liu et al., 2012b). Em um experimento, com duracdo de 4 anos, em uma floresta
tropical na Indonésia, com baixas concentracdes de nutrientes no solo, houve respostas
positivas a fertilizacio com N e P, aumentando a producdo de serapilheira,
possivelmente ligada @ uma maior producdo de folhas (Mirmanto, 1999). Esses dados
sugerem que a fertilizacdo estimula producdo de folhas, e que o P é limitante para
producéo de serapilheira dentro deste ecossistema.
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4.3. Herbivoria

Analisando a herbivoria por meio da perda de area foliar, em porcentagem, nao
foram observadas diferencas significativas entre os tratamentos (F=1.12, df= 7;24, p=
0.37.; figura 14). Embora estatisticamente iguais, as maiores taxas médias de perda de
area foliar foram encontradas no tratamento de N+Cations, com uma meédia de 7.74 +
0.84 % e as menores no tratamento combinado de N+P+Cations (5.57 + 0.56 %). O
efeito fatorial de cada nutriente também nédo apresentou diferenca significativa, N (F=
0.03, df= 1;30, p=0.8, Figuralda), P (F= 1.37 df= 1;30, p=0.25, Figural4b) e Cations
(F= 0.32, df= 1;30, p=0.57, Figural4c). O que sugere que a fertilizacdo ndo afetou a

dindmica de herbivoria nas parcelas deste experimento.

o- F=1.12,df=7,24, p=0.37
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Figura 14. A Figura apresenta a perda de area foliar por herbivoria (%) no controle e
nos demais tratamentos. A linha tracejada representa o valor médio de herbivoria nas
parcelas de controle. p <0,05.
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Figura 15. A Figura mostra os valores de perda de area foliar em porcentagem (%) em
relacdo ao fatorial (presenca ou auséncia) dos nutrientes, nitrogénio (a), fésforo (b) e
cétions (c). p<0,05.

Com o aumento das concentracfes dos nutrientes nas folhas, esperavamos que a
herbivoria pudesse ser um fator que corroborasse com as auséncias de respostas de
produtividade, considerando que as concentracdes foliares de nutrientes podem ter
efeitos de baixo para cima nas comunidades, influenciando a abundéancia de herbivoros
(Ritchie 2000). Isto porque, em florestas tropicais com solos pobres em nutrientes, o
contetdo de nutrientes costuma influenciar os niveis de herbivoria nas folhas (Coley e
Kursar, 1996). Entretanto, ndo houve aumento significativo na porcentagem de area

foliar perdida nos tratamentos fertilizados em comparacdo ao controle.

Nossos resultados foram menores que as taxas anuais médias de remogdo de
area foliar (£ 5.57 a £ 7.74 %) encontradas em outras florestas tropicais (12%) e
florestas tropicais sazonais do México (9.2%) (Dirzo e Dominguez, 1995; Coley e
Barone 1996; Campo e Dirzo, 2003; Metcalfe et al., 2014). Essas menores taxas podem
estar associadas a fatores como adaptacdo, investimento em defesa ou até mesmo
artefatos metodoldgicos, visto que esta € medida apenas em folhas de serapilheira, ndo

incluindo as folhas que foram inteiramente predadas nas arvores.

Outro fator que pode estar ligado a auséncia de resposta da herbivoria a
fertilizacdo é concentracdo de N nas folhas. Ndo houve aumento significativo desse
nutriente, que € considerado um bom preditor de herbivoria, devido a sua forte relagcdo

com o ciclo e vida dos insetos (Throop e Lerdau, 2004). A falta de acimulo de N nas
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Asat (umol CO2 g-'.s-")

folhas pode ter feito com que as elas ndo tenham se tornado mais palataveis para 0s
insetos. E esperado que qualquer aumento na disponibilidade de nutrientes,
especialmente do nitrogénio, seja acompanhado por um declinio nos fenolicos a base de
carbono (menor investimento em defesa) a medida que aumentaria a producdo de
fotossintatos, ou seja, maior investimento em alocacdo para o crescimento (Vitousek
1985, Chapin et al. 1987).

E possivel que essas linhagens de arvores bem adaptadas a baixas
disponibilidade de nutrientes tenham um maior estoque de compostos de defesa, com
alto investimento em metabolitos secundarios (terpenos e fendis) que diminuem a
palatabilidade das folhas para os herbivoros (Coley, 1985). Assim, a herbivoria, em dois
anos de suplementacédo nutricional, ndo apresentou potencial para limitar as respostas de

produtividade neste estudo.

4.4. Relagdes

Verificando relagdes entre variaveis por meio de regressdes, mediu-se a
existéncia e o grau das relagOes de causa e efeito entre as concentracdes de P e N nas
folhas, e as taxas fotossintéticas. As regressdes entre a fotossintese (Asat umol CO2 g

s'1) e a concentracéo de fosforo e nitrogénio foliares apresentaram padrdes diferentes.
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Figura 16. Regressdes entre Asat (umol CO2 g. s) e Proliar (9.k9) () € Nrotiar (%) (b).
Linhas solidas representam relagdes com p<0,05 e linhas pontilhadas p>0,05.
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Embora a relacdo se mostre ligeiramente direta entre 0 Proiiar € 0 Asat, €Sta relacéo
se torna mais evidente, e estatisticamente significativa nos tratamentos fertilizados com
este nutriente, com um coeficiente de determinagéo (R?) de 0,42, representado pela linha
azul na figura 16a. Ndo ha efeito significativo quando avaliada a relagdo com o
nitrogénio foliar nos tratamentos fertilizados com este nutriente. O coeficiente de
determinacdo (R?) de 0,16 nos tratamentos sem adigcéo de N, representados pela linha
vermelha na figura 16b, estd possivelmente vinculado a forte influéncia dos tratamentos
fatoriais com P sobre a fotossintese nesses individuos.

Esta forte relacdo com a concentragdo de Proiar reforca a ideia de que o P tem
grande potencial de limitacdo da fotossintese nestes solos, e que ap6s o alivio desta
limitagdo as taxas foram estimuladas. Diversos estudos exploraram como as baixas
concentracdes de nutrientes nas folhas afetam a capacidade fotossintética das folhas nos
tropicos, principalmente com relacdo ao P (Domingues et al., 2010; Denton et al., 2007;
Domingues et al., 2015). Raaimakers et al. (1995) também encontraram boa correlagédo
entre Proliar € Asat d0 que 0 Nroliar €M NOVe espécies pioneiras e climax na densa floresta
tropical da Guiana. Quando os nutrientes sdo adicionados e ndo ha resposta, a
interpretacdo € que o nutriente adicionado ndo era limitante (Vitousek 2004), desta
forma o nitrogénio parece ndo limitar a fotossintese neste ambiente, como ja sugerido
por Santiago e Goldstein (2016).

Visto que a fertilizacdo afeta as concentracGes foliares e beneficiam o aumento
das taxas fotossintéticas, busca-se compreender os caminhos da alocacdo do carbono
assimilado pela fotossintese na dindmica de produtividade dentro deste ecossistema.
Para entender essas relacbes, foram realizadas regressbes entre a fotossintese e 0s
parametros de produtividade abordados neste trabalho, de producdo de madeira e
serapilheira, considerando os tratamentos em fatorial. Porém, ndo se obteve regressoes

significativas e valores de coeficientes de determinacéo representativos (figura 17).
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Figura 17. Regressdes entre produtividade de madeira e serapilheira, expressas em
biomassa (Mg.ha*.ano?), e Asat (umol CO- g*. s?), considerando a presenca (+; Azul)
e auséncia (-; Vermelho), dos nutrientes fosforo (P), nitrogénio (N) e céations (Ca). R2
coeficiente de determinacgdo. Linhas solidas representam regressdes com p<0,05, linhas
pontilhadas p>0,05.

Apesar da influéncia de P sobre a serapilheira, nem a producdo da mesma,
nem a de madeira, apresentam relacfes diretas com a as taxas de fotossintese, muito
embora 0 aumento observado de produtividade de serapilheira tenha provavelmente
ocorrido através do aumento na assimilacdo. E possivel que as lacunas do entendimento
entre processos estejam relacionadas por ndo considerarmos a produtividade de raizes e
possiveis diferencas de alocacdo, associadas a estratégias de aquisicdo de nutrientes no
solo.

Embora, quando relacionados separadamente, ndo existam relacOes
representativas e significativas estatisticamente, as respostas positivas de concentracdo
nutricional foliar, fotossintese e serapilheira, apos a fertilizagdo, com evidéncia para o
fosforo, podem sugerir a ligacdo entre esses processos e a influéncia de um sobre o

outro (figura 18).
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Figura 18. Fluxograma representativo dos caminhos e estratégias de alocacdo de
carbono, considerando os resultados das analises de concentracdo nutricional foliar,
herbivoria, fotossintese e produtividades.

Ap0s a adicdo dos nutrientes, a maior incorporacao de P nas folhas permitiu um
maior investimento fotossintético bem como aumentou a produtividade de serapilheira.
Desta forma, a fotossintese, processo chave da assimilacdo de carbono, tem alto
potencial de relacionar-se positivamente aos processos de maior alocagdo em partes
estruturais vegetais, como exemplo, investimento em serapilheira e madeira.

Os resultados deste trabalho corroboram com Quesada e Lloyd (2016), que por
meio de um apanhado geral de dados, indica que o P, como o nutriente mais provavel
para restringir a produtividade das florestas tropicais (Vitousek 1982, 1984, 2004;
Cuevas e Medina 1986; Vitousek e Sanford 1986; Silver 1994; Reich et al. 1995;
McGrath et al. 2001; Paoli e Curran 2007; Quesada et al. 2012). Além destes estudos,
gue mostram como a baixa disponibilidade de P no solo, em diferentes partes da bacia
amazonica, tem potencial para controlar amplamente seu funcionamento, estudos de
modelagem e meta-analises, sugerem que é altamente provavel que ndo considerar a
disponibilidade de P no solo cause uma superestimacdo da capacidade da floresta

amazonica de sequestrar CO2 atmosférico (Fleischer et al., 2019, Jiang et al., 2020).
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5. CONCLUSAO

A fertilizagdo favoreceu uma maior incorporacdo de nutrientes nas folhas,
significativas para P, Ca e Mg. As taxas de assimilacdo de CO2 (Asatmassa) foram
influenciadas positivamente pela adicdo de P no solo, bem como a concentracdo de P
nas folhas. A herbivoria (perda de &rea foliar) ndo foi influenciada pela adi¢do dos
nutrientes no solo. A produtividade de madeira ndo manifestou resposta a fertilizacéo,
embora a de serapilheira seja representativamente impulsionada pela suplementacédo de

fésforo no solo.

Os resultados observados sugerem que a limitagdo nutricional limita a
produtividade deste ecossistema, com o ciclo do carbono e a produtividade sendo
mediadas pelo status nutricional dos solos, principalmente pelo P.
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