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RESUMO

BATTIE LACLAU, P. R. F. Efeitos da adubacéo potassica sobre a adaptacdo a seca do
Eucalyptus grandis. 2013. 137 f. Tese (Doutorado) — Centro de Energia Nuclear na
Agricultura, Universidade de So Paulo, Piracicaba, 2013.

Com a continuacdo do aquecimento global, prevé-se o aumento dos periodos de seca, um dos
mais importantes fatores abidticos a afetar o crescimento dos eucaliptos no Brasil. Nessa
direcdo, as praticas silviculturais poderiam adaptar-se para favorecer os mecanismos de
adaptacdo das arvores a seca. Assim, na Estacdo Experimental de Itatinga, foram avaliados 0s
efeitos da adubacéo potassica sobre os aspectos produtivos e fisioldégicos de um povoamento
de Eucalyptus grandis, em primeira rotacdo, submetido a exclusdo parcial de chuva durante
trinta meses apos o plantio. O dispositivo experimental foi um split plot, com trés blocos
completos e quatro tratamentos: dois regimes hidricos (100% e 63% das chuvas, com
exclusdo parcial artificial) e duas doses de K (0 e 4,5 kmol ha'). A meta foi avaliar a
influéncia da nutricdo potassica sobre as caracteristicas e a atividade fotossintética das folhas.
A transpiracdo foi medida por sensores de fluxo de seiva para estimar a eficiéncia de
transpiragdo do povoamento. O potencial foliar e as trocas gasosas foliares foram
monitorados, enquanto os valores de 5°C do floema foram medidos, para avaliar o estado
hidrico e o funcionamento estomético das arvores, em funcdo da disponibilidade de K e de
agua. Os resultados mostraram que a adicdo de K atuou sobre varios mecanismos
responsaveis pelo aumento do crescimento e da producdo de madeira: aumento da area foliar
total e individual, da duracdo de vida foliar, do tamanho e da turgescéncia celular foliar, da
espessura foliar e dos espacos intercelulares no mesofilo foliar, da capacidade fotossintética,
da condutancia dos estobmatos e do mesofilo, da exportacdo dos fotoassimilados, produzidos
nas folhas-fontes, do fluxo de seiva, da eficiéncia de transpiracdo na produgdo de madeira,
pelo aumento da reparticdo de biomassa nesse compartimento. Folhas com sintomas de
deficiéncia de K mostraram concentracGes de nutrientes, espacos intercelulares e atividade
fotossintética inferiores, e concentragdes de aclcares sollveis superiores, na comparagao com
o tratamento com K, sugerindo uma ligacdo entre nutricdo, anatomia e fisiologia foliar.
Durante o déficit hidrico, o E. grandis mostrou um comportamento isohidrodinamico,
associado ao fechamento estomaético, ao ajustamento foliar osmoético, a diminuicdo na
elasticidade das paredes celulares, ao aumento na eficiéncia de uso da &gua nas folhas, a
diminuicdo da area foliar total e a rapida absorcdo da agua nas camadas profundas do solo. A
partir de aproximadamente 22 meses apos o plantio, o estado hidrico das arvores diminuiu: (1)
nas parcelas com excluséo parcial de chuva, em relacdo as parcelas sem exclusdo parcial de
chuva, e (2) nas parcelas com adicdo de K, em relacdo as parcelas sem essa adi¢do. Embora a
adicdo de K melhore as rela¢@es hidricas nas folhas, o controle dos movimentos estomaticos e
as trocas gasosas foliares, ela agravou o estado hidrico das arvores durante periodos de seca
intensa, devido ao maior crescimento e & demanda hidrica. Assim, os efeitos benéficos da
adicdo de K sobre a adaptacéo a seca das arvores poderiam nédo contrabalancar o aumento do
déficit hidrico durante periodos mais intensos de seca. Em relagdo as previsdes futuras de
seca, as empresas florestais, provavelmente, terdo de adaptar a fertilizacdo para minimizar a
demanda de &gua e os riscos de mortalidade.

Palavras-chave: Area foliar. Condutancia estomatica. Déficit hidrico. Eficiéncia de uso da
agua. Eucalipto. Fotossintese. Potassio. Potencial hidrico.






ABSTRACT

BATTIE LACLAU, P. R. F. Effects of potassic fertilization on drought adaptation in
Eucalyptus grandis plantations. 2013. 137 f. Tese (Doutorado) — Centro de Energia Nuclear
na Agricultura, Universidade de Sdo Paulo, Piracicaba, 2013.

Global warming is predicted to exacerbate drought, one of the most important abiotic stress
factors affecting eucalypts growth in Brazil. Silvilcultural practices might be adapted to
enhance drought adaptation mechanisms of trees. This study examined the effects of K
addition on productive and physiological aspects of Eucalyptus grandis stands in first rotation
submitted to partial through fall exclusion over thirty months after planting. A large-scale
through fall exclusion experiment using a split plot design was conducted with three blocks
and four treatments: two water regimes (100% and 63% of through fall with partial artificial
exclusion) and two K doses (0 and 4.5 kmol ha™). The influence of K nutrition on
characteristics and photosynthetic activity of leaves was assessed Tree transpiration was
measured from sap flow probes to estimate water use efficiency. Foliar water potential and
gas exchange were monitored, and phloem &*3C was measured in order to evaluate tree water
status and stomatal regulation depending on K and water availabilities. The results showed
that K supply influence various mechanisms responsible for tree growth enhancement:
increase in total and individual leaf area, leaf lifespan, cell turgor and cell size due to an
increase in turgor, leaf thickness and intercellular spaces, photosynthetic capacity, stomata
and mesophyll conductances, photoassimilate export from source leaves and transpiration
efficiency for wood production through increase of biomass partitioning to this compartment.
Leave with K-deficiency symptoms exhibited lower nutrient concentrations and
photosynthetic activity, reduced intercellular spaces, and higher soluble sugar contents
compared to healthy leaves, which suggested a strong link between nutrition, leaf anatomy
and physiology. The adaptive mechanisms of E. grandis trees to cope with water restriction
were an isohydrodynamic behavior associated with stomatal closure, osmotic adjustment, a
decrease in wall cell elasticity, an increase in foliar water use efficiency, a decrease in total
leaf area and a fast water uptake in very deep soil layers. From approximately 22 months after
planting onwards, tree water status was lower: (1) in droughted plots compared to the rain-fed
plots and, (2) in K-fertilized plots, compared to the K-unfertilized trees. Although K addition
enhanced tree water relations, stomatal control and leaf gas exchange, it exacerbated tree
water deficit during severe drought as a result of high water demand throughout tree
development. Therefore, the beneficial effects of K supply on tree acclimation to drought may
not counterbalance the increase in water deficit during severe water restriction periods
compared to the K-unfertilized trees. Regarding future drought previsions, forest managers
might have to adapt their fertilization regimes to minimize water demand and risks of
mortality.

Keywords: Eucalypts. Leaf area. Photosynthesis. Potassium. Stomatal conductance. Water
deficit. Water potential. Water use efficiency.
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1 INTRODUCAO

O plantio de espécies florestais para fins industriais representam, no mundo, 6,5% das
areas florestais e fornecem 39% da madeira explorada (FAO, 2011). O género Eucalyptus
representa 33% das areas florestais tropicais plantadas, ocupando cerca de 20 milhGes de
hectares (IGLESIAS-TRABADO; WILSTERMANN, 2008). As espécies mais utilizadas sao
o Eucalyptus grandis, o Eucalyptus urophylla e o Eucalyptus saligna.

No Brasil, o Eucalyptus é o principal género florestal plantado, ocupando apenas 0,7%
da cobertura florestal total (SOCIEDADE BRASILEIRA DE SILVICULTURA - SBS,
2007). Entretanto, as plantacdes de eucalipto ocupam 4,9 milhGes de hectares, 75% deles
industriais, gerando cerca de 5% do PIB, em divisas e, aproximativamente, 4,7 milhGes de
empregos diretos e indiretos (ABRAF, 2012). Confere, a esse género, um grande interesse
econdmico sua capacidade para produzir até 63 m® ha™ ano™ no Brasil (OLIVEIRA et al.,
1999), em primeira rotacdo ou em talhadia, com crescimento rapido (rotacdes de 6-7 anos),
elevada producdo de sementes, facilidade de propagacdo vegetativa, alta adaptabilidade a
diferentes condigdes de clima e de solo, boa forma de fuste e boa resposta aos tratos culturais
de manejo e de melhoramento genético.

Como consequéncia da expansdo das industrias de celulose e de papel, de chapas e
aglomerados, de serraria, de siderurgia, de ceramica e outras, além do aumento na demanda
por celulose da China, ha uma tendéncia muito importante de crescimento da area florestada.
De fato, verificou-se entre 2005 e 2011, o aumento de 41% nas areas plantadas com eucalipto
no Brasil (ABRAF, 2012) e a previsdo, para 2020, é de crescer para 8,2 milhGes de hectares
(AMS, 2005). Para suprir a demanda mundial crescente, o setor de papel e celulose
apresentou um programa nacional de investimentos da ordem de US$ 20 bilhdes nos
préximos sete anos (contra US$ 14.4 bilhdes, para o periodo de 2003 a 2012), destinados a
expansédo da capacidade produtiva e ao aumento da competitividade das industrias brasileiras
no cenario mundial (BRACELPA, 2010). As planta¢Ges industriais, além de valorizadas, por
constituirem uma alternativa de sequestro de carbono, contribuem para a redugdo da
exploracdo predatéria das florestas nativas, destinada a producdo de carvdo e de lenha.
O desmatamento mundial representa, atualmente, 20% das emissGes totais de CO,
(GIACOMELLL, 2007).
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A produtividade média dos plantios de eucalipto no Brasil evoluiu de
36,7 m3 ha™ ano™, em 2005, para 40,1 m3 ha™ ano™, em 2011 (ABRAF, 2012). Entretanto as
taxas maximas de produtividade raramente sdo alcancadas uma vez que o alto potencial de
producdo de madeira desse género € muito sensivel a disponibilidade de recursos naturais,
como agua, nutrientes e luz (WHITEHEAD; BEADLE, 2004). Como a maioria das areas em
cultivo ¢ estabelecida em regides de baixa fertilidade, particularmente pobres em potéssio (K)
(SILVEIRA et al., 1995; GAVA et al., 1997), e submetidas ao deéficit hidrico, o crescimento
das esséncias florestais acaba consideravelmente limitado pela escassez de K (GAVA et al.,
1997; FARIA et al., 2002; GONCALVES et al., 2004; LACLAU et al., 2009) e de &gua
(BRANDO et al., 2008; ALLEN et al., 2009). Também se verificou a reparticdo de biomassa,
entre os diferentes compartimentos da planta, e as relac6es fonte-dreno altamente modificadas
sob o déficit potassico (LACLAU et al., 2009; GERARDEAUX, 2009) e hidrico
(MERCHANT et al., 2007; COOPMAN et al., 2008).

O aumento anual da demanda mundial por K foi estimado em 4%, entre 2008 e 2013
(FAO, 2008), superior ao da demanda por nitrogénio e fosfato. Como consequéncia dessa
procura maior e da oferta limitada, além do desequilibrio entre os paises produtores e 0s
consumidores de K, multiplicou-se o preco da tonelada, em média, no mundo, por 10, entre
2003 e 2008 (HEFFER; PRUD’HOMME, 2008). No Brasil, as importa¢6es de K representam
90% das quantidades utilizadas. Por isso a adubacdo potassica corresponde a um custo
importante para a maioria das producdes agricolas tropicais (HEFFER; PRUD’HOMME,
2008). A relacdo custo-beneficio € determinante para os produtores florestais investirem em
fertilizantes potéssicos na sua producao florestal, tornando-se cada vez mais necessaria a
realizacdo de estudos nessa area de pesquisa.

A demanda hidrica das florestas na producdo de biomassa, em particular das
plantacGes de eucalipto de répido crescimento, limita sua expansdo em &reas com déficit
hidrico e pode ser significativamente modificada pelas mudancas climaticas (BOOTH, 2013).
Estas, quando se devem as atividades humanas, influenciam diretamente a elevagdo das
temperaturas medias e a frequéncia e a intensidade das precipitagdes, as quais devem ser mais
variaveis nas décadas vindouras (IPCC, 2007). As florestas nas areas semiaridas, bem como
nas areas temperadas e tropicais, sdo diretamente afetadas por essas perturbagdes climaticas.
Sob condicdes de estresse hidrico, observam-se a diminui¢do no crescimento e no aumento na
mortalidade das arvores (PENUELAS; LLORET, 2001; ALLEN et al., 2009).
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Conduziram-se inimeros estudos de manipulacdo dos ecossistemas para avaliar o
potencial de producdo em condic¢des hidricas ndo limitantes, ou a influéncia do manejo dos
remanescentes da exploracdo sobre a fertilidade dos solos (BINKLEY et al., 2010).
Entretanto, ainda ndo se conhecem bem as interacfes entre a disponibilidade de nutrientes e
de &gua e os processos ecofisiologicos e bioquimicos nos ecossistemas florestais. Como a
irrigacdo das plantagbes se mostra econdmica e ambientalmente inviavel, torna-se
determinante a compreensdo dos processos e das interagdes existentes entre a disponibilidade
de K e de agua e o funcionamento dos povoamentos de eucaliptos, para manter ou melhorar a
produtividade, a otimizacao do sistema de producéo e a sustentabilidade no uso dos recursos.

A elaboracdo de préticas culturais adaptadas as modificages climéticas necessita de
um melhor entendimento da resposta das culturas ao estresse hidrico. Nessa direcdo,
conduziram-se experimentos com reducdo artificial de chuva, visando melhor entender os
processos ecofisioldgicos e bioquimicos implicados na resisténcia das culturas e das florestas
nativas da Amazonia ao estresse hidrico (BRANDO et al., 2008). Contudo, como nunca se
realizou esse tipo de estudo em plantacdes florestais, faz-se necessario estimula-lo.

O papel de regulacdo osmdtica e estomatica do K confere, a esse elemento, uma
importancia particular na resisténcia a seca (CAKMAK, 2005; BENLLOCH-GONZALEZ et
al., 2008); dessa maneira, as interacdes entre a disponibilidade de K e de agua no solo e os
principais processos que controlam o crescimento dos eucaliptos é de extrema importancia,

em especial, no contexto contemporaneo de mudancas climaticas.
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2 REVISAO DA LITERATURA

2.1 O eucalipto

O género Eucalyptus pertence a familia Myrtaceae e engloba quase 900 espécies
(BROOKER, 2000). Provavelmente originario da Australia, o eucalipto cobre grande parte da
area territorial desse pais, onde forma densas florestas, inclusive com algumas espécies
originarias das ilhas de Java, Timor, Papua Nova Guiné, Indonésia e Filipinas (PRYOR,
1976). Adaptados a diversas condicdes de clima e de solo, os eucaliptos atualmente se
encontram amplamente distribuidos em paises de clima tropical, subtropical e temperado,
entre as latitudes de 42°N (sul da Franga) e 45°S (Nova Zelandia) e altitudes variando de 30 a
1000 metros.

A primeira colheita botanica conhecida do género Eucalyptus, com as espécies
Corymbia gummifera e Eucalyptus platyphylla, foi realizada por Joseph Banks e Daniel
Solander, quando chegaram com James Cook, a Bahia Boténica, na Austréalia, em 1770.
No entanto, a primeira espécie oficialmente registrada foi a Eucalyptus obliqua, coletada em
1777 pelo boténico David Nelson, durante a terceira viagem de James Cook & ilha de
Tasmania, levada ao British Museum em Londres, descrita e publicada em 1788 pelo botanico
Charles-Louis L'Héritier de Brutelle. Esse botanico francés foi a origem do nome Eucalyptus:
derivado do grego eu (bem) e calyptos (cobrir) refere-se ao opérculo que protege as estruturas
reprodutivas das flores durante seu desenvolvimento (PRYOR, 1976).

As primeiras sementes e mudas foram levadas para a Europa por Antonio Guichenot,
por volta de 1774. Na América do Sul, o Chile foi, provavelmente, o primeiro pais a
introduzir o género em 1823, com as sementes que recebera de um navio inglés, seguido pela
Argentina e pelo Uruguai. A data de introducdo do eucalipto no Brasil é questionavel, mas
acredita-se que os exemplares mais antigos encontrados tenham sido plantados pelo
Imperador D. Pedro | no Jardim Botanico do Rio de Janeiro. Por volta de 1868, ainda com
finalidades ornamentais, o eucalipto foi introduzido no Rio Grande do Sul por Frederico de
Albuquerque. Credita-se a introducdo econdmica da cultura a Edmundo Navarro de Andrade,
que, em 1904, a pedido da Companhia Paulista de Estradas de Ferro, iniciou pesquisas
comparativas entre espécies de eucalipto e espécies florestais nativas, introduzindo muitas
delas no Horto Florestal de Rio Claro (ANDRADE, 1961).
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A madeira das espécies do género Eucalyptus é fonte de matéria-prima, com ampla
gama de utilizagdo. Em particular, o E. grandis, uma das mais utilizadas atualmente e que
pode atingir 80 m de altura, apresenta rapido crescimento, alta produtividade, alto teor de
fibras curtas com boas propriedades Opticas (opacidade do papel) e bom estado de superficie
(textura lisa do papel), plasticidade, boa forma do fuste, desrama natural e madeira com
variacOes nas propriedades tecnoldgicas, adaptadas as mais variadas condi¢des de uso.

2.2 Manipulagdo do ecossistema

No contexto atual de mudancas climéticas, o desafio ndo € mais mostrar que as
variacOes climéticas afetam os ecossistemas terrestres, mas identificar as varidveis fisiologicas
e biofisicas envolvidas, bem como 0s processos de controle e de compensacao implantados
(RAMBALL et al., 2003). Essa caracterizacdo € util para orientar a selecdo genética das
plantas, bem como as praticas silviculturais, e para desenvolver modelos biogeoquimicos que
incluam as relacOes entre a fisiologia das copas e as trocas de energia de superficie, de 4gua e
de CO..

Weltzin, Loik e Schwinning (2003) propdem quatro estratégias de estudo da resposta
do ecossistema a reducdo das precipitacdes: a modelagem, a observacdo em longo prazo, os
gradientes climaticos e a manipulacdo dos ecossistemas. A manipulacdo de ecossistema, com
a excluséo artificial de chuva, permite avaliar e prever, para diferentes escalas espaciais e
temporais, as respostas das plantas em condigdes extremas, raramente observadas no meio
ambiente. Esse tipo de estudo relaciona-se a escalas de tempo e de espago mais limitadas que
a observacdo em longo prazo e os gradientes climaticos, mas permite isolar o efeito da
mudanca de precipitagdo sobre o funcionamento da plantagdo. Os dispositivos de excluséo de
chuva permitem, igualmente, controlar a intensidade ou a duragéo de déficit hidrico do solo,
sem modificar a temperatura, a radiagdo, o VPD (Déficit de Pressdo de Vapor) e a velocidade
do vento e, por consequéncia, o déficit hidrico atmosférico.

Todavia a manipulacdo de ecossistema deve ser planejada com cuidado, porque esse
tipo de dispositivo apresenta perigoso potencial de geracdo de consequéncias adversas e de
efeitos imprevisiveis. De fato, a abrangéncia desse tipo de dispositivo depende do realismo da
simulacdo realizada; por isso, devem-se tomar precau¢des quanto as quantidades de agua

realmente retiradas (intercepcdo da copa, escoamento pelo tronco), ao acesso efetivo das
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arvores a agua (realizacdo de trincheiras para impedir a exploracdo radicular lateral) ou a
exclusdo de nutrientes junto com a &gua (depdsito atmosférico, lixiviacdo de folha, queda de

folhedo), aspectos que podem interferir nos resultados.

2.3 Componentes da produc¢éo de biomassa

A fisiologia da fotossintese (captura da luz, conversdo em energia e alocacdo do
carbono) constitui a base da produtividade das plantas, que se mede pela quantidade total de
matéria organica fixada pela fotossintese (GPP ou Gross Primary Production) (HOPKINS;
HUNER, 2009). A fotossintese envolve dois processos ligados:

nCo,; + 2nH,O+n’h v —» (CH,O), + nO; +nH,0 1)

Onde:

- n’hvrepresenta 0 numero de fotons de radiacao fotossinteticamente ativa (PAR);

- a oxidacao de H,O em O, mediada pela luz e producdo de ATP — fase Foto;

- a reducdo do CO; em moléculas organicas, onde o ATP é utilizado — fase

Sintese.

Entretanto nem toda a quantidade de carbono fixada é utilizada para formar a
biomassa. O carbono também participa do processo de respiracdo e foto respiracdo (R), que
permite a producdo de energia durante horas de escuriddo, e de precursores essenciais para a
biossintese de outros compostos importantes, como aminoacidos e hormdnios vegetais:

(CH0) + O, — CO; + H,0 + energia 2

O total de energia ou CO; fixado é chamado de fotossintese bruta (FB). A diferenca
entre FB e R é chamada de fotossintese liquida (FL), geralmente monitorada pela técnica de
trocas gasosas, nos estudos de pesquisa cientifica:

FL=FB-R (3)

A quantidade de luz ou a concentracdo de CO, na qual a fotossintese compensa a
respiracdo (FB = R) é chamada, respectivamente, de ponto de compensacdo de luz, ou de

ponto de compensacao de CO,.
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A NPP (Net Primary Prodution) corresponde a energia acumulada pela planta na parte
aérea (ANPP) e na parte subterranea (BNPP) pela fotossintese, menos a energia utilizada para
a respiracao.

GPP = NPP + respiracao 4
NPP = ANPP + BNPP (5)

A GPP, num compartimento vegetal (madeira, grdo, raizes), depende da
disponibilidade dos recursos naturais (luz, &gua e nutrientes), da utilizacdo desses recursos no
processo de fixacdo do CO, atmosférico para producdo de biomassa (captura e eficiéncia de
uso) e da reparticdo da biomassa no compartimento considerado (RICHARDS et al., 2010).
Esse modelo verbal e geral de producéo foi formulado como uma equacao chamada Equacéo
de Producéo na Ecologia, (Production Ecology Equation) desenvolvida por Monteith (1977) e
explorada por Binkley, Stape e Ryan (2004):

Producdo de madeira (kg ha*ano?)=dxrxexa (6)
Onde:
- d representa a disponibilidade do recurso (kg recurso ha ' ano™)
- r é a captura do recurso (proporcao)
- e é a eficiéncia de uso do recurso (kg GPP kg™ recurso)

- a representa a reparticdo na madeira (kg de madeira kg™ GPP)

Essa equacgdo constitui uma ferramenta Util para construir uma visdo global dos
diferentes componentes da producdo de biomassa e para entender e quantificar as interacfes
gue possam existir entre 0s componentes, como também o efeito dos fatores externos e
internos sobre o crescimento de cada compartimento da planta. Igualmente, 0 modelo permite
trabalhar a diferentes niveis (0rgdo, planta, povoamento), integrando os diferentes
mecanismos que podem interagir nos componentes da producdo de biomassa. Binkley, Stape
e Ryan (2004) mostraram uma correlagdo positiva entre a disponibilidade, a captura e a
eficiéncia de uso dos recursos numa floresta de eucalipto. Essa equacdo foi escolhida, neste
estudo, para melhor descrever como a disponibilidade de K e de agua interage sobre a

producdo de biomassa.
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2.4 O potéssio

2.4.1 Fontes, absorcéao e transporte

As quatro fontes de K no solo sdo os minerais, a argila, os sitios de troca e a matéria
organica (MARSCHNER, 1995; HOPKINS; HUNER, 2009; DARUNSONTAYA et al.,
2012). O maior componente de K (90 a 98%) encontra-se nos minerais do solo, tais como o
feldspato e a mica. Muito pouco dessa fonte fica disponivel para a planta. A segunda fonte do
K no solo ndo é trocavel (1 a 10%) e associa-se a argila. Ela atua como uma reserva de K no
solo. A terceira fonte (1 a 2%) é trocéavel e disponivel para as plantas e encontra-se nos sitios
de troca de cations, ou na solucdo do solo. O potéssio da solucdo do solo é utilizado pelo
sistema radicular das plantas, cuja concentracdo é mantida pelo equilibrio com o K retido nos
sitios de troca. Uma quarta fonte é o K contido na matéria organica e dentro da populagédo
microbiana do solo. Essa fonte fornece muito pouco do K necessério para o crescimento
vegetal. Os fertilizantes com K sdo altamente sollveis; o K* ¢ retido pelos coloides do solo,
por meio da capacidade de troca catidnica (CTC). Em solos argilosos, o K permanece
relativamente proximo do ponto de aplicacdo; ja nos de textura média a arenosa, que
geralmente possuem uma CTC mais baixa, a lixiviacdo ocorre com maior intensidade. Quanto
aos solos tropicais profundos, altamente degradados, dominados por caolinita, apresentam-se,
geralmente, pobres em K e essa deficiéncia pode manifestar-se, rapidamente ap6s alguns anos
de cultura.

Diferentes mecanismos, como o fluxo de massa e a difusdo e a intercepc¢do radicular,
séo responsaveis pelo contato entre o ion e a raiz. Geralmente, a difuséo, definida pela Lei de
Fick, ou movimento de moléculas a favor de um gradiente de concentracdo, € 0 mecanismo
dominante no transporte de K até as raizes das plantas (MARSCHNER, 1995). A rapida
absorcdo de K depende da alta permeabilidade, a ele, das membranas das plantas, que
funcionam como carregadoras no transporte de cations (MENGEL; KIRKBY, 1987).
O potéssio € absorvido pelas plantas na forma de ion K*, que atingem o xilema via simplasto
(pelos canais, carreadores ou bombas localizados nas membranas) e apoplasto. O K* é
caracterizado pela alta mobilidade nas plantas e ndo faz parte permanente de nenhum
composto organico, constituindo um dos nutrientes mais absorvidos, mais do que o fosforo e
no mesmo patamar do nitrogénio (MALAVOLTA, 1980; PETTIGREW, 2008).
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2.4.2 Resposta do eucalipto & adubacao potéssica

A resposta significativa do eucalipto, ou de outras esséncias florestais, a
disponibilidade de K vem sendo muito estudada no Brasil e, em outras regides produtoras, no
mundo (SILVEIRA et al., 1995; HERBERT, 1996; GAVA et al., 1997; FARIA et al., 2002;
GONCALVES et al., 2008; LACLAU et al., 2009; ALMEIDA et al., 2010; WRIGHT et al.,
2011). A aplicacdo de KCI em plantacdes de E. grandis aumentou em 130% a biomassa aérea
das arvores trés anos ap6s o plantio, em relacdo ao controle que ndo recebeu a fertilizagdo
potéssica (ALMEIDA et al., 2010).

A gquantidade de K exportada por um povoamento de E. grandis de sete anos é,
aproximadamente, de 300 kg ha™, distribuidos entre as folhas (10%), os ramos (6%) e o caule
(84%) (BELLOTE, 1979). Verifica-se, em particular para K, uma estreita relacdo entre a taxa
de crescimento e a taxa de acimulo de nutrientes na biomassa, em vérias espécies florestais
(MILLER, 1984), incluindo as espécies de eucalipto plantadas comercialmente no Brasil
(GONCALVES et al., 2004; LACLAU et al., 2009). Nessa direcdo, um levantamento sobre o
mercado e o uso de fertilizantes em florestas brasileiras, realizado por Silveira et al. (1995),
demonstrou que K foi um dos nutrientes com deficiéncia mais frequente. No mesmo sentido,
varios trabalhos com esséncias florestais demonstraram respostas expressivas a aplicacdo de
K (SILVEIRA et al., 1995; GAVA et al., 1997; FARIA et al., 2002).

Quanto a maioria desses trabalhos, restringem-se, de um modo geral, a analise dos
efeitos da fertilizacdo potassica sobre os incrementos da produtividade. Deve-se levar em
conta, todavia, que, na constatacdo do beneficio de um adubo ndo se devem considerar apenas
a disponibilidade de seu nutriente primario e seu efeito sobre a produtividade, mas também os
seus efeitos gerais sobre a fertilidade do solo, a nutricdo e a eficiéncia no uso dos recursos
pelas plantas e as relacdes entre os nutrientes essenciais (GAVA et al., 1997). Ainda que os
processos fisiologicos envolvidos na nutricdo em N e P tenham sido muito estudados nas
plantagdes de eucaliptos (SAUR; NAMBIAR; FIFE, 2000; WHITEHEAD; BEADLE, 2004,
ENGLAND; ATTIWILL, 2008), os processos envolvidos na resposta do eucalipto
(ALMEIDA et al., 2010; LACLAU et al., 2009) e de outras espécies florestais SAUR,;
NAMBIAR; FIFE, 2000; BASILE et al., 2003) a adubacédo potassica ndo tem sido objeto de
estudo.
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2.4.3 Funcdes do potassio nas plantas

Os estudos sobre os efeitos morfoldgicos e fisioldgicos do K, no nivel do 6rgédo, da
planta e do povoamento de eucalipto sdo escassos, como se constatou em um levantamento
bibliografico sobre a resposta fisiologica das plantas superiores ao déficit potéssico
(MENGEL; ARNEKE, 1982; HUBER, 1984; CAKMAK; HENGELER; MARSCHNER,
1994; MARSCHNER; KIRKBY; CAKMAK, 1996; GERARDEAUX, 2009). Os estudos
disponiveis na literatura indicaram que a reducdo da area foliar e da assimilacdo, bem como a
mudanca na alocacgdo dos fotoassimilados, nas plantas deficientes em K sdo responsaveis pela

reducdo da biomassa produzida.

2.4.3.1 Relacédo entre nutricéo potassica e area foliar

As plantas bem nutridas em K apresentam maior area foliar. Desta maneira, a
diminuicdo da biomassa, observada em plantacdes de algoddo deficientes em K, foi
totalmente explicada pela reducdo da radiacdo interceptada, devido a reducdo da area foliar
(GERARDEAUX, 2009). A deficiéncia potassica reduz a expansdo foliar em termos de
tamanho e de numero de folhas (MARSCHNER, 1995; JORDAN-MEILLE; PELLERIN,
2008; GERARDEAUX, 2009) e acelera a senescéncia foliar (HUBER, 1984; ARMENGAUD
et al., 2004). A reducdo da area da folha, observada durante um déficit potassico (ZHAO;
OOSTERHUIS; BEDNARZ, 2001), como consequéncia da redu¢do no nimero e no tamanho
médio das folhas (GERARDEAUX, 2009), pode ser associada, diretamente, a reducio da
expansdo celular (MENGEL; ARNEKE, 1982), essencial na expanséo foliar (JORDAN-
MEILLE; PELLERIN, 2008), ou indiretamente a reducdo do transporte fonte-dreno dos
fotoassimilados (CAKMAK; HENGELER; MARSCHNER, 1994; MARSCHNER; KIRKBY;
CAKMAK, 1996; GERARDEAUX, 2009) e a alteracdo nos processos que regulam o
desenvolvimento dos novos oOrgdos, determinantes do potencial de crescimento
(GERARDEAUX, 2009).

Vaérios trabalhos mostraram a correlacdo positiva entre a disponibilidade de K e o
aumento na biomassa aérea e na area foliar em plantacdes florestais (ALMEIDA et al., 2010;

LACLAU et al., 2009). O incremento de produtividade, resultante da aplicacdo de K, foi
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estimulado, principalmente, pelo aumento da area foliar, sem variacdo das eficiéncias de
crescimento (producdo de biomassa aérea por unidade de area foliar). Nessa direcdo, Laclau et
al. (2009) mostraram que o efeito da adubacdo potéssica sobre a area foliar, de um
povoamento de E. grandis em primeira rotacdo, ocorreu, principalmente, pelo aumento da

duracdo média de vida das folhas.

2.4.3.2 Funcdes biofisicas do potassio

O potéssio esta, principalmente, presente no citoplasma das células e nos vacuolos
(LEIGH; WYN JOHNS, 1984); neles, o nutriente atua sobre a elasticidade das paredes
celulares e como osmorregulador idnico de turgescéncia, responsavel pela expansao celular e
pelos movimentos estomaticos (MENGEL; ARNEKE, 1982; FISCHER, 2004). A maior parte
do K localiza-se nos vacuolos (aproximadamente 90%), onde ele contribui para manter o
potencial osmético baixo (valores negativos) e, consequentemente, a turgescéncia e a
expansdo celulares (MARSCHNER, 1995; WAKEEL et al.,, 2011). A elongagédo celular
depende da absorc¢do hidrica e da extensdo das paredes (LOCKHART, 1965; PANTIN et al.,
2011).

A expansdo celular é largamente promovida por uma reducdo do potencial osmotico
gerado pela acumulacéo de ions inorganicos como K* (ASHRAF; OZTURK; AHMAD, 2010)
e/ou de agUcares sollveis (MORGAN, 1992). Esse mecanismo permite que a expansao e a
divisdo celulares continuem, mantendo o turgor acima de um limite, abaixo do qual, a forca
exercida nas paredes é insuficiente para o incremento irreversivel na expansibilidade das
paredes (LOCKHART, 1965; TYREE; HAMMEL, 1972).

Os principais efeitos da adubacdo potassica sobre as relages hidricas nas plantas de
Hordeum vulgare L. (JENSEN; ANDERSEN; LOSCH, 1993) foram um aumento no
contetdo hidrico e na relagdo TW/DW (peso da folha saturada em agua / peso seco da folha) e
uma reducdo no potencial osmotico e na elasticidade dos tecidos foliares, indicando um realce
da manuten¢do da turgescéncia pelos sais de K. O’Toole et al. (1980) e Mengel e Arneke
(1982) mostraram que os apices de Phaseolus vulgaris L., deficientes em K apresentaram uma
compactacdo celular, uma perda de integridade das paredes e um potencial hidrico alto,
reduzindo-se a elongacdo e o nimero das células, bem como o potencial de crescimento dos

Orgaos.


http://www.google.com/search?hl=fr&sa=G&tbo=1&tbm=bks&tbm=bks&q=inauthor:%22M.+Ashraf%22&ei=TuaRToiRAaXg0QHAocRO&ved=0CC0Q9Ag
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A manutencéo do potencial osmotico nas plantas deficientes em K pode resultar do
acumulo de carboidratos e/ou de outros cations (MENGEL; ARNEKE, 1982). A menor
expansdo dos 6rgdos durante um estresse potassico, associada a uma falha no transporte dos
carboidratos, produzidos pela fotossintese, pode relacionar-se ao aumento no peso especifico
e na concentragdo de aclcares nas folhas (TARDIEU; GRANIER; MULLER, 1999;
GERARDEAUX, 2009). No trabalho de Gérardeaux (2009), a reducéo do tamanho das folhas
das plantas de algodao, deficientes em K, foi mais influenciada pelo tamanho reduzido dos
orgdos emergentes, causado pelo bloqueio dos fotoassimilados nas folhas adultas, do que pela
menor expansao celular.

A funcdo osmotica do K, em concentracdo reduzida nas folhas das plantas dele
deficientes, pode ser compensada pela presenca de cations, como Ca, Mg, Na, e de agucares
acumulados nas folhas pelo defeito no transporte (HUBER, 1984; GERARDEAUX, 2009).
Em contraste com as observagdes de Leigh e Wyn Jones (1984), segundo os quais as plantas
deficientes em K apresentaram um conteudo hidrico foliar inferior ao das plantas com
fornecimento adequado de K, Gérardeaux (2009) nao observou diferencas significativas entre
os tratamentos. Dusserre et al. (2002) demonstraram que a competicdo por fotoassimilados
afetou a velocidade de crescimento, a velocidade de desenvolvimento, o nimero de 6rgaos,
como também os processos de desenvolvimento que precedem, geralmente, 0s de expansdo.
Contudo tais mecanismos podem limitar o crescimento (GERARDEAUX, 2009). Em
particular, o acumulo de acgUcares sollveis pode afetar a capacidade fotossintética e a duracédo
de vida das folhas (HUBER, 1984).

O potéssio constitui um dos principais metabdlitos envolvidos no movimento dos
estomatos, favorecendo-lhes a abertura e afetando, diretamente, a transpiracdo, a temperatura
da folha e a absor¢do do CO, (MARSCHNER, 1995; SUBBARADO et al., 2003; WAKEEL et
al., 2011). Durante estresse potassico severo, Gérardeaux (2009) observou que se reduziu a
assimilacdo de CO, devido a reducdo na condutancia estomatica e na taxa de carboxilagéo.
Esse nutriente aumenta a sensibilidade dos movimentos estomaticos, tornando-os mais
rapidos e completos. A abertura dos estdbmatos, pelo aumento da concentracdo de K nas
celulas-guarda, resulta na diminuicéo do contetdo hidrico nas células adjacentes (HELLER et
al., 1998). O influxo de ions, osmoticamente ativos no vacuolo das células-guarda, causa, por
osmose, a entrada de agua e, consequentemente, 0 aumento no turgor da agua nessas celulas;
causa também a curvatura da parede interna mais grossa das células-guarda e a abertura dos
estomatos (DIETRICH; SANDERS; HEDRICH, 2001). O mecanismo de fechamento dos

estomatos pode ser hidropassivo, resultando da evaporacdo direta nas células-guarda ou
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hidroativo, resultando do fendmeno inverso de fluxo de ions, observado durante a abertura
dos estdmatos.

Contudo, no estudo de Gérardeaux (2009) sobre algoddo, a funcdo estomatica foi
menos considerada (relagdo *C/*°C estavel e aumento do acimulo dos acticares nas folhas
adultas) do que a falha no transporte dos fotoassimalados no floema, mais significativa.
Igualmente, varios estudos mostraram resultados contraditdrios: ou a deficiéncia potassica
favoreceu a abertura estoméatica (BEDNARZ; OOSTERHUIS; EVANS, 1998; BENLLOCH-
GONZALEZ et al., 2008), ou néo teve efeito algum sobre esses movimentos (BASILE et al.,
2003). lgualmente, o K € envolvido no transporte de longa distancia, no floema e no xilema,
como carreador de carga (MARSCHNER, 1995; SUBBARAO et al., 2003).

2.4.3.3 Fungdes bioquimicas do potéssio

O potassio desempenha fungdes essenciais e especificas no equilibrio i6nico do
citoplasma, necessario a processos metabdlicos, como a ativacdo enzimatica, a sintese de
proteinas e a fotossintese (LEIGH; WYN JONES, 1984). Assim, o déficit de K acaba por
reduzir a assimilacdo, a fotossintese, a sintese e o transporte dos carboidratos
(MARSCHNER, 1995). A nutricdo potassica influencia as limitacdes difusionais e/ou
bioquimicas da fotossintese, de maneira diferente e complexa (ZHAO; OOSTERHUIS;
BEDNARZ, 2001; REDDY’; ZHAO, 2005).

As variacdes de fotossintese dependem da resisténcia da camada limite (boundary
layer), da condutancia dos estdmatos (gs) € do meséfilo (gm) do CO,, definidas como
limitagdes fisicas ou difusionais (FARQUHAR; SHARKEY, 1982). Como a condutancia
estomatica e a condutancia do mesofilo do CO, séo influenciadas pelas caracteristicas fisicas
das folhas, como a densidade e o tamanho dos estdmatos (FARQUHAR; SHARKEY, 1982),
a fotossintese também depende da capacidade fotossintética da folha, definida por sua
habilidade em assimilar o CO, nos tecidos foliares. Essa capacidade € limitada por processos
bioquimicos (ou nédo difusionais), como (1) a absorcdo da luz, o transporte de elétrons e a
sintese de ATP e NADPH, associado com a membrana do tilacoide; (2) a taxa de assimilagédo
do CO, pela ribulose bisfosfato carboxilase-oxigenase (Rubisco) (Vemax); (3) a taxa de
regeneracdo da ribulose 1.5 bisfosfato (RuBP) (Jsar) Nno estroma do cloroplasto; (4) a taxa de
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uso dos triose-fosfatos (TPU) e (5) a exportacdo e o consumo dos fotoassimilados para evitar
a inibicdo da fotossintese (SHARKEY et al., 2007).

As limitacOes fisicas e bioquimicas de fotossintese sdo afetadas pela temperatura da
folha, como consequéncia da condutancia estomatica (GILBERT; ZWIENIECKI,;
HOLBROOK, 2011). A reducdo da taxa fotossintética, em plantas deficientes em K, foi
relacionada a maior resisténcia dos estdmatos e do mesofilo (LONGSTRETH; NOBEL,
1980). Varios trabalhos associaram também a deficiéncia potassica a reducdo indireta da
fotossintese, pelo acumulo dos aclcares nos cloroplastos (REDDY; ZHAO, 2005), como
também pela diminuicdo da sintese dos fotoassimilados (AMTMANN et al., 2006), da
concentragdo de clorofila e do transporte dos assimilados pelo floema (CAKMAK;
HENGELER; MARSCHNER, 1994; GERARDEAUX, 2009). Em condicdo severa de
deficiéncia potassica, tais fatores podem ser superiores a reducdo da fotossintese, observada
nos estomatos (BEDNARZ; OOSTERHUIS; EVANS, 1998).

O potéssio participa da producéo de clorofila e de adenosina trifosfato (ATP), reagdes
bioquimicas importantes para regular adequadamente a fotossintese (ZHAO; OOSTERHUIS;
BEDNARZ, 2001; ONANUGA,; JIANG; ADL, 2012). O potassio desempenha uma funcédo
especifica na manutencdo correta da carga elétrica para a ativagdo enzimatica, como a amido
sintetase, e para a producdo da energia (ZHAO; OOSTERHUIS; BEDNARZ, 2001) utilizada
em processos bioquimicos importantes, como o transporte dos fotoassimilados (HUBER,
1984). A deficiéncia de K pode também limitar a absorcdo de outros nutrientes essenciais para
a assimilacdo do carbono, como N e P, e afetar a taxa de crescimento dos Orgaos fonte e
dreno, que regulam o processo fotossintético (CAKMAK; HENGELER; MARSCHNER,
1994). A producdo limitada em fotoassimilados, associada ao transporte reduzido pode
desfavorecer o crescimento e o desenvolvimento dos 6rgdos heterétrofos (PETTIGREW,
2008). Em plantas deficientes em K, em vasos, a biomassa radicular foi mais afetada que a
biomassa aérea (EGILLA et al., 2001; GERARDEAUX, 2009), tendo-se observado o

aumento na reparticdo da biomassa nos 6rgéos autotrofos, em detrimento dos heterétrofos.
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2.5 A agua

2.5.1 Estado hidrico da planta

A distribuicdo dos vegetais na superficie terrestre depende mais da disponibilidade de
agua que de qualquer outro fator ambiental (TURNER, 1981). A &gua tem um papel crucial
tanto na estrutura dos vegetais, com participacdo de 80 a 90 % em cada célula, quanto no
metabolismo deles, porque implica reacdes de sintese de compostos. O vacuolo é um
compartimento da célula muito hidratado, de volume importante, com uma grande quantidade
de compostos organicos (solutos). O fendmeno de turgescéncia permite, em parte, a planta, ter
um porte ereto. A dgua é o motor do crescimento: uma célula ganha volume devido a uma
forte turgescéncia, exercida sobre as paredes, que apresentam certa elasticidade. E igualmente
0 motor da ascensdo dos sais minerais: as trocas gasosas entre a planta e 0 meio ambiente que
permitem a ascensdao da agua e dos nutrientes aos 6rgdos em formacdo. Existe, por
consequéncia, uma relacdo direta entre o contetdo hidrico e o rendimento.

A agua é também o meio onde ocorre a difusdo e a translocacdo de minerais, solutos
celulares e gases, tanto na célula quanto entre os 6rgdos. De fato, a 4gua funciona como
importante reagente, ou substrato, em rea¢des celulares importantes, como a fotélise da agua,
0 processo inicial da fotossintese. Ela constitui também a fonte do oxigénio molecular
existente na atmosfera, produzido na fotossintese, assim como do hidrogénio para reduzir o
CO, a carboidrato. A agua, como meio, atua como um filtro, absorvendo as ondas
eletromagnéticas abaixo do ultravioleta, protegendo, assim, a célula contra mutac¢Ges nocivas.
Outros processos, como a hidrélise de macromoléculas, tais como a do amido em acgucares
soluveis, sdo imprescindiveis na germinacdo de sementes, ou na respira¢do noturna, quando
ndo ha producdo de carboidratos pela fotossintese e se mantém a respiracdo de manutencéo e,
principalmente, a de crescimento (KRAMER; BOYER, 1995).

Duas grandezas ilustram o estado hidrico da planta: o contetdo hidrico relativo
(RWC) e o potencial hidrico (W) na planta, dependendo, respectivamente, da disponibilidade
da agua no solo e do seu estado energético (TURNER, 1981). O RWC é o contetdo de agua
do 6rgdo captador em pleno turgor. Essas grandezas permitem avaliar os variados graus de

déficit hidrico sofridos, bem como indicar o0 momento em que as plantas comecam a
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desidratar. A noc¢do de potencial (W¥<0, em MPa ou bar com 0,1 Mpa = 1 bar), ou estado
energético (ou de ligagdo), da agua é utilizada, pois a gua sempre circula dos potenciais mais
altos (0s menos negativos) aos mais baixos (0s mais negativos) (TURNER, 1981).

Durante a noite, 0s ganhos e as perdas hidricas equilibram-se: a demanda evaporativa
baixa e os estbmatos fecham-se. Durante o dia, as perdas podem excedem os ganhos, e a
planta fica em uma situacdo de estresse hidrico. Esses constrangimentos fisioldgicos acabam
por determinar a adaptacdo das plantas e sua distribuicdo na natureza (RITCHIE;
HINCKLEYT, 1975).

O V¥, das folhas ou dos galhos ¢ medido com uma camara de pressao, tipo de
Scholander (SCHOLANDER et al., 1965). Essa grandeza depende de dois fatores externos as
condicdes climéticas (energia disponivel no nivel da copa, ou evapotranspiracdo potencial,
ETP) e a disponibilidade de dgua no solo. Depende também de um fator biolégico interno: a
resposta da planta, que realiza a juncdo entre a demanda atmosférica e a disponibilidade do
solo. O W, varia durante o dia, nas plantas adequadamente hidratadas: ele diminui (aumenta
em valor absoluto) desde o nascer do sol, para atingir o potencial minimo (Wnin) N0 meio do
dia, dependendo da &gua no solo, do indice de area foliar (LAI), do comportamento
fisioldgico da planta (isohidrico, com controle estomatico, ou anisohidrico, com ajustamento
osmético) e da ETP. Em seguida, o ¥\, aumenta (diminui em valor absoluto) até o final da
noite, para atingir o potencial de base (¥pswn), €m equilibrio com o potencial da agua no solo,
explorado pelas raizes.

O W, depende do potencial osmotico (W,<0) e da pressdo de turgescéncia das paredes
celulares (P>0); é medido com um osmdmetro, ou determinado a partir da curva pressdo-
volume, construida em laboratorio, com base na medida de ¥\, e de RWC durante a fase de
desidratacdo de uma planta. O ¥, depende da concentracdo de solutos e da temperatura,
seguindo a equagdo de Van’t Hoff (JONES, 1992). Uma diminuic¢éo prolongada de P, durante
a fase de desidratacdo, pode ter efeitos negativos sobre o crescimento, principalmente sobre a
elongacdo celular (RITCHIE; HINCKLEYT, 1975). A curva de pressdo-volume descreve a
dependéncia de W,, quanto ao contetdo hidrico da planta e permite avaliar, separadamente,
Y., P e 0 mddulo de elasticidade (& inverso da elasticidade) por extrapolacdo (TYREE;
HAMMEL, 1972; TYREE; RICHTER, 1982; TURNER, 1988).

A eficiéncia de uso da agua (WUE), a relacdo entre a biomassa produzida e a &gua
utilizada (HUBBARD et al., 2010) constituem relacdes de carater integrativo, que permitem

considerar a absorcéo de agua, a regulacdo da transpiracdo e a tolerancia a seca. A WUE pode
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ser avaliada no nivel da folha, da &rvore e do povoamento e usada como variavel fisioldgica
de comparacdo entre espéecies ou genotipos (DIETRICH; SANDERS; HEDRICH, 2001).

A correlacdo negativa linear entre a discriminacéo isotépica contra o *3C, durante a
fotossintese das plantas C3, como o eucalipto, e a WUE (FARQUHAR; O'LEARY; BERRY,
1982) permite uma avaliagdo rapida e facil da eficiéncia no uso da agua a partir de analises

isotépicas de *C (5'°C) no floema.

2.5.2 Déficit hidrico

O conceito de déficit hidrico é confuso e, portanto, a quantificacdo desse parametro,
dificil, por tratar-se de um tipo de estresse multidimensional (BLUM, 1996). O déficit hidrico
pode ocorrer devido a muitos fenémenos, tais como choque térmico ou osmotico, seca,
excesso de luminosidade, aumento na velocidade do vento, excesso de salinidade, entre
outros. A combinacédo desses fendmenos leva ao deficit hidrico de variadas proporgoes.

O déficit hidrico, no nivel do povoamento ou da planta, poderia ser definido como a
condicdo em que ocorre desequilibrio entre o suprimento de agua (potencial hidrico do solo) e
a sua demanda, determinada pelo clima (TARDIEU, 2005). A diversidade de tipos de déficits
hidricos leva a existéncia de numerosos tipos de respostas vegetais e de mecanismos de
tolerancia.

A resposta da planta podera variar em funcéo da origem, da duracdo, da intensidade,
da frequéncia e da periodicidade do déficit hidrico (HOPKINS; HUNER, 2009). Este afeta
diferentes variaveis do funcionamento da planta, como a temperatura foliar (LUQUET et al.,
2004), a condutancia estomética (PENUELAS et al., 1992), a fotossintese (YUAN et al.,
2004) e a area foliar (PENUELAS et al., 1992), principais componentes da producio de
biomassa.

O déficit hidrico afeta a planta por esgotamento em carbono (de origem estomatica ou
ndo estomatica), e/ou por falha hidraulica (diminuicdo da absorcdo hidrica, aumento da tenséo
da coluna de seiva e risco de entrada do ar nos tecidos condutores de xilema) e em funcdo da
sua intensidade. A curto prazo, as perdas hidricas e o estado hidrico das folhas s&o
controlados pela condutancia estomatica, enquanto, no médio prazo, ajustamentos osmoticos
e/ou elasticos podem manter o gradiente hidrico até as folhas, além da turgescéncia celular
(CARTER; WHITE, 2009). A longo prazo, as plantas modificam a taxa de crescimento,
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diminuem a area foliar, aumentam a reparticdo da biomassa para raizes, ou modificam a

estrutura do xilema, para limitar os riscos de perda de condutancia por cavitagao.

2.5.2.1 Efeito do déficit hidrico sobre o crescimento

As mudancas atuais do clima, devido as atividades humanas, sdo traduzidas, entre
outros, por elevacdo das temperaturas médias e por alteracdo na frequéncia e na intensidade
das precipitacdes, que serdo mais varidveis nas décadas vindouras (IPCC, 2007). As florestas,
nas areas semiaridas, bem como nas areas temperadas e tropicais, sdo diretamente afetadas
por essas perturbacdes climaticas. Sob condicbes de déficit hidrico, observam-se a diminuicao
no crescimento e o aumento na mortalidade das arvores (ALLEN et al., 2009). Na floresta da
Amazonia, Brando et al. (2008) simularam uma reducdo de 35-41% das chuvas, durante
quatro anos, e verificaram a diminuicdo de 41%, em relacdo ao controle, na producédo primaria
liquida aérea, a partir do segundo ano da pesquisa.

Vaérios estudos foram conduzidos em ambiente controlado para avaliar os efeitos do
déficit hidrico sobre o crescimento inicial de diferentes espécies de eucalipto. O déficit
hidrico induziu a redu¢do do acimulo da biomassa e modificacdes na estrutura das plantas,
mas também resultou em adaptacdes morfoldgicas e fisiologicas diferentes entre populacbes
ou espécies (NGUGI et al.,, 2004; MERCHANT et al., 2007; CARTER; WHITE, 2009;
CABRAL et al., 2011). A biomassa aérea, a area foliar, a reparticdo de biomassa nas raizes e
nas folhas e a eficiéncia no uso dos recursos foram também afetadas pelo déficit hidrico, em
plantagdes tropicais de eucalipto, constituindo o principal fator limitante da producéo
(STAPE; RYAN; BINKLEY, 2004).

Os efeitos de um déficit hidrico severo e prolongado no campo, no crescimento e na
fisiologia de um povoamento de eucaliptos, foram pouco estudados. Um experimento de
campo sobre a resposta do E. grandis ao déficit hidrico do solo foi conduzido com a exclusdo
artificial de chuva (DYE, 1996). Entretanto, a utilizagdo de materiais vegetais em estado
diferente de desenvolvimento (3 e 9 anos), a auséncia de trincheiras para impedir o
crescimento das raizes laterais nas areas sem reducdo de chuva e a presenca de raizes

profundas ndo permitiram observar diferencas significativas.
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2.5.2.2 Efeito do déficit hidrico sobre as caracteristicas foliares

O déficit hidrico afeta todos os processos da planta: o metabolismo, a organogénese e
a morfogénese. Entretanto, a diminuicdo no contetdo hidrico da planta traduz-se,
rapidamente, por uma reducdo irreversivel do crescimento em dimensdo, antes de afetar a
atividade fotossintética por unidade de superficie foliar, dois componentes principais da
producdo final de biomassa (TURNER, 1988). A area foliar depende, diretamente, do nimero,
da morfologia (comprimento, largura, circunferéncia, espessura), da disposi¢édo e do ritmo de
senescéncia
(e por consequéncia da duracdo de vida) das folhas, aspectos resultantes dos processos de
divisdo e expansdo celular, de producdo e de translocacdo de fotoassimilados e de outros
processos enzimaticos, que podem-se alterar pela falta de agua.

A éarea foliar é o primeiro componente da producdo alterado pelo déficit hidrico,
devido aos efeitos negativos sobre a atividade celular e, consequentemente, sobre o nimero, a
morfologia e a duracio de vida das folhas que determinam o LAI (Leaf Area Index ou indice
de Area Foliar). A biomassa aérea e a area foliar foram significativamente reduzidas (23%)
pelo déficit hidrico na Amazo6nia (METCALFE et al., 2010) e em plantac6es de eucalipto no
campo (STAPE; RYAN; BINKLEY, 2004; CARTER; WHITE, 2009). As espécies de
eucalipto implantadas em &reas secas (600 mm ano™) tendem a apresentar folhas menores e
mais estreitas que as estabelecidas em areas mais chuvosas (1200 mm ano™) (WARREN et
al., 2006). A expansdo foliar reduzida, durante déficit hidrico, determina as dimensdes finais
das folhas, geralmente com uma relacéo circunferéncia/superficie maior. A morfologia mais
estreita das folhas submetidas ao estresse hidrico pode ser explicada pelos processos de
divisdo e de expansdo celular mais favorecidos perto na nervura central, fonte de agua, em
comparacdo com as celulas mais longe que ndo apresentam turgescéncia 6tima.

O crescimento dos o¢rgdos depende do alongamento celular (crescimento em
expansao), da divisdo celular e da diferenciacdo celular. O efeito do deéficit hidrico sobre a
divisdo celular é pouco pronunciado, sendo grave quando é muito intenso, pois retarda o
processo (HOPKINS; HUNER, 2009). A expansdo celular é o processo mais sensivel ao
deéficit hidrico. O déficit hidrico afeta os dois fatores principais de controle da expanséo
celular: a extensibilidade da parede celular e a pressdo de turgescéncia, que promovem 0
crescimento (LOCKHART, 1965). O déficit hidrico moderado determina a reducdo da

cinética de expansdo celular, pelo enrijecimento da parede celular sob controle de sinalética
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hormonal (ABA) e pela diminuicdo do contetdo hidrico da célula e, por consequéncia, do
potencial de turgescéncia (TARDIEU; GRANIER; MULLER, 1999). A reducdo na
velocidade de expansdo celular induz a menor velocidade de divisdo celular e de expanséo
final dos tecidos. Observa-se que, para haver divisdo celular, as células precisam atingir certo
nivel de crescimento em expansao.

A SLA (Specific Leaf Area ou éarea foliar especifica), definida como a éarea por
unidade de massa, tende a diminuir com a falta da agua, tornando-se as células menores e
mais concentradas em solutos (WHITEHEAD; BEADLE, 2004; NOUVELLON et al., 2010).
Em plantagdes de eucalipto no Congo, a SLA variou em 20% durante o ano, mostrando os
menores valores no final da estacdo seca e os maiores, no final da estacdo chuvosa
(NOUVELLON et al., 2010).

As plantas adaptadas aos ambientes secos geralmente produzem folhas menores, com
baixo valor de SLA, como uma resposta adaptativa as altas temperaturas e a baixa
disponibilidade de agua. Gibson et al. (1991) mostraram que E. camaldulensis Dehnh,
proveniente de uma aérea semiarida, respondeu, ao déficit hidrico, principalmente com
variacOes morfologicas (reducdo da SLA). Entretanto o hibrido E. camaldulensis x E.
teriticornis, submetido ao estresse hidrico em condicBes controladas de crescimento,
apresentou o nimero de folhas, a densidade e 0 comprimento estomatico e a espessura média
foliar menores (mas com a espessura do parénquima palicadico maior) que os da testemunha
(NAUTIYAL et al., 1994).

A duracdo média de vida das folhas constitui um parametro morfolégico determinante
no equilibrio entre o fluxo de crescimento e o fluxo de senescéncia e, consequentemente, no
LAI e na produgdo de biomassa. A dura¢do média de vida das folhas tende a diminuir durante
o0 déficit hidrico, devido ao aumento no acimulo dos fotoassimilados, na taxa de respiragdo e
de degradacdo de proteinas e a diminui¢do da incorporagdo de &cidos aminos na ribulose bi-
fosfato (RuBP) e do fluxo de nitrato nas folhas responsaveis da atividade da nitrato redutase.
A competicdo interna dos orgdos por agua ou fotoassimilados (endocompeticdo) passa a ser
bem mais acirrada, por ocasido de déficit hidrico, pois a dgua constitui o meio de transporte,
por exceléncia, nessa distribuicdo. A forca de dreno aumenta entre os 6rgdos. As folhas novas
sentem o déficit hidrico mais rapidamente, levando-as a maior demanda, enquanto as folhas
mais velhas caem mais velozmente.

Verificou-se, no estudo, uma resisténcia estomatica maior nas espécies com duragdo
de vida foliar maior, para 0 mesmo nivel de disponibilidade de agua. Esse maior controle das

perdas hidricas por transpiracdo seria um mecanismo eficiente para reduzir os riscos de
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dissecacédo e para evitar gastos elevados de carbono, com a senescéncia precoce das folhas
velhas. O aumento das concentracBes foliares de etileno, durante o déficit hidrico, tende
também a diminuir a duragdo de vida das folhas (HOPKINS; HUNER, 2009).

2.5.2.3 Efeito do déficit hidrico sobre a fisiologia das plantas

Uma situacdo de deficiéncia afeta, praticamente, todos 0s processos que se desenrolam
no interior da planta. Por ser, o desenvolvimento do déficit hidrico gradual, os processos mais
sensiveis, tais como o controle estomatico, alteram-se primeiramente. Tais alteracdes, por sua
vez, causam efeitos secundarios e terciarios, que ocorrem com 0 agravamento da baixa
disponibilidade de 4gua no solo e nos tecidos da planta (HOPKINS; HUNER, 2009).

Em ambientes com restri¢do hidrica no solo, ou devido as altas demandas atmosféricas
de agua, a planta tende a fechar seus estdmatos, para que possa ser mantido, acima do valor
critico, o potencial de agua da folha. Realizam-se, continuamente, o controle da entrada de
CO, e o0 da saida de &gua, por meio de ajustes na abertura dos estdbmatos, que dependem de
varios fatores externos e internos, como a pressdo de turgescéncia das células estomaticas
(COLLATZ et al., 1991), resultante de sinais radiculares (COWAN, 1982), ou como o
aumento do VPD (TURNER; SCHULZE; GOLLAN, 1984).

Essa dindmica é heterogénea e pode ser aumentada em condi¢des de déficit hidrico.
Em plantacdes de eucaliptos, submetidos ao déficit hidrico, esse processo é frequentemente
observado, com uma taxa de condutancia estomatica que tende a zero para potenciais hidricos
foliares abaixo de -3,0 MPa (CARTER; WHITE, 2009). Esse declinio da condutancia
estomatica, movido pela diminui¢do da quantidade de &gua disponivel no solo, também se
verificou no trabalho conduzido por Lima et al. (2003) para Eucalyptus phaeotrica, e a queda
é linear. Procedéncias de E. cloeziana fecharam seus estdbmatos ao meio-dia, demonstrando
sua capacidade em controlar, efetivamente, a perda de dgua quando a demanda evaporativa €
maior (NGUGI et al., 2004). Entretanto, o aumento do VPD nem sempre induz redug¢des nos
valores de conduténcia estomatica: mesmo durante periodos de altos valores de VPD (>3
kPa), E. argophloia manteve uma alta condutancia estomatica, provavelmente relacionada ao
sistema radicular e ao acesso a agua (NGUGI et al., 2004).

Em resposta ao déficit hidrico do solo e ao VPD, as plantas exercem um controle sobre

a transpiracdo, regulando a abertura estomatica que reduz as flutuacdes do potencial da agua
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nos tecidos e permite manter a integridade do xilema. Com base na capacidade das plantas
para manter o potencial hidrico dos tecidos estavel, em condi¢des flutuantes do ambiente, as
espécies sdo classificadas como anisohidricas ou como isohidricas. O comportamento
isohidrico resulta de uma forte regulacdo estomatica da transpiracdo, o que produz um
potencial hidrico quase constante, tanto em plantas estressadas quanto em plantas regadas
(TARDIEU; SIMONNEAU, 1998). No inverso, as plantas anisohidricas apresentam um
controle estomatico menor, resultando em importantes flutuaces do potencial hidrico das
folhas, seguindo o estado hidrico do solo e a demanda evaporativa. Tardieu e Simonneau
(1998) sugerem que o controle estomatico nas plantas isohidricas liga-se as interagdes entre
respostas hidraulicas e sinais hormonais provenientes das raizes, enquanto o fechamento
estomatico nas plantas anisohidricas, preferentemente aos sinais radiculares.

Igualmente, o déficit hidrico é responsavel pela diminuicdo do ¥,, das plantas, com
reducdo do W, nas plantas por ajustamento osmético ou com aumento da elasticidade das
paredes celulares, para manter a turgescéncia celular (JENSEN; ANDERSEN; LOSCH,
1993). A medida que o solo seca, 0 seu potencial matrico torna-se cada vez mais negativo. As
plantas s6 conseguem absorver dgua enquanto o seu potencial hidrico for mais negativo que o
do solo. O ajustamento osmotico opera-se por meio da acumulacdo, pelas células, de solutos,
como potassio, acidos organicos, acucares e aminoacidos (TAIZ; ZEIGER, 1998). As folhas
capazes de ajustamento osmotico mantém a turgidez para potenciais hidricos mais baixos, o
que lhes permite continuarem a crescer e lhes facilita a manutencdo da abertura estomatica
durante mais tempo.

Em plantagdes de eucalipto, Carter e White (2009) ndo observaram varia¢fes quanto a
perda de turgescéncia e ao limite de cavitacdo do Xilema, geneticamente definidos, nem
evidéncias do ajustamento osmotico ou elastico das folhas, para Eucalyptus kochii ssp.
borealis, resultado contrario aos observados por White, Turner e Galbraith (2000) e Pita e
Pardos (2001), para outras espécies de eucalipto. O modulo de elasticidade (gmax = 6,95 MPa)
aumentou com o ajustamento osmotico (AOmax = 0,41 MPa), em varios clones de Eucalyptus
globulus submetidos ao déficit hidrico, percebendo-se importantes diferencas entre os clones
(PITA; PARDOS, 2001). O aumento do modulo de elasticidade (ou reducdo da elasticidade
das paredes), com o ajustamento osmotico, permite uma resposta adaptativa importante para
manter o volume celular, a turgescéncia e a absorcdo de agua durante o déficit hidrico
(TYREE; HAMMEL, 1972). A variacdo do potencial hidrico foliar conforme a variagdo do
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conteddo hidrico do solo é maior para plantas com elevado valor de emax do que para as com
baixo valor (PITA; PARDQOS, 2001).

A transpiracdo é afetada pelo déficit hidrico, pois este aumenta a resisténcia do fluxo
de &gua dentro da planta, exigindo um maior gradiente de potencial da agua para a
manutencdo do fluxo (HOPKINS; HUNER, 2009). A taxa de transpiracdo depende do
suprimento de agua na superficie de evaporacéo, do suprimento de energia para vaporizar a
agua, do gradiente de W entre a planta e a atmosfera, assim como da anatomia da folha,
principalmente a da area foliar (KRAMER; BOYER, 1995). Essa taxa depende também das
condutancias radicular, xilematica, estomatica e cuticular, que podem variar em funcdo do
grau e do tipo de adaptacdo ou de aclimacdo da planta (CARTER; WHITE, 2009).
As diferentes respostas morfoldgicas e fisioldgicas serdo discutidas mais a frente nesta
dissertacdo.

A variacdo do conteudo de agua do solo também causa mudancas na condutividade
hidraulica da raiz e, consequentemente, no gradiente longitudinal de pressdo hidraulica entre a
raiz e a parte aérea, o qual também interfere no potencial hidrico do floema e na atividade
fisiologica da parte aérea (TYREE; RICHTER, 1982). Esses componentes hidraulicos
também sdo considerados como sinais entre a raiz e a parte aérea. De fato, esses sinais,
quimicos e fisicos (fitormdnios, compostos organicos e alteracGes do gradiente de potencial
hidrico), funcionam como mensageiros primarios entre a raiz e a parte aérea, para induzir
mudancas fisiol6gicas, complexas e interativas, dessa parte, tais como a reducdo do
crescimento, o fechamento estomatico para reduzir a transpiracdo e o aumento ou a reducao
da atividade fotossintética.

Além de aumentar a limitacdo difusional da fotossintese (reducdo da condutancia
estomatica e do mesdfilo), o déficit hidrico afeta também a capacidade fotossintética, ja que
se observa a inibicdo do metabolismo do carbono (TEZARA et al., 1999). LimitacOes
metabolicas da fotossintese podem ocorrer por redugdes na regeneracdo da RuBP, na sintese
de ATP, na fotoquimica foliar, na atividade da Rubisco e na eficiéncia quantica do

fotossistema 1.
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2.5.2.4 Efeito do déficit hidrico sobre a reparticdo de biomassa

O déficit hidrico modifica as relacdes fonte/dreno e, por consequéncia, a reparticdo de
biomassa. A relacao raiz/parte aérea tende a aumentar com o déficit hidrico, implicando que o
mesmo afeta menos o crescimento das raizes, maior devido a busca de &gua, do que a parte
aerea, causando a diminuicdo da superficie foliar. Para plantulas de Eucalyptus microtheca F.
Muell., submetidas ao deéficit hidrico em vaso, a relacdo raiz/ parte aérea aumentou com a
diminuicdo da biomassa total (LI; WANG, 2003). A reparticdo de biomassa nas raizes e nas
folhas e a eficiéncia no uso dos recursos foram também modificadas pelo déficit hidrico em
plantagdes tropicais de eucalipto,constituindo o principal fator limitante da producdo (STAPE;
RYAN; BINKLEY, 2004). Em regides secas ou durante periodos com déficit hidrico, a
concentracdo global de agucares sollveis (sacarose) aumenta no floema do E. globulus, para
favorecer a alocacdo de carbono nas raizes e para manter o potencial hidrico do floema,
fortemente ligado ao potencial hidrico minimo do xilema, que pode atingir -2,5 MPa ao meio
dia (CERNUSAK et al., 2003).

O déficit hidrico reduz a taxa de assimilacdo, mas igualmente as quantidades e a
velocidade do carbono transferido das plantas para o solo e, por consequéncia, a acoplagem
entre a fotossintese e 0s processos subterraneos, o que modifica os ciclos biogeoquimicos do
solo. A dificuldade de translocacdo dos materiais produzidos pela fotossintese, ou daqueles
armazenados anteriormente em varias partes da planta por falta de agua, modifica as relacdes
fonte/dreno. Quick et al. (1992) observaram que as folhas de Lupinus albus L., Helianthus
annuus L. e E. globulus Labill, submetidas ao déficit hidrico, mantiveram concentracées
elevadas de acucares solUveis, apesar da diminuigdo das concentracdes de amido e das baixas
taxas de assimilacdo de CO,. O déficit hidrico reduziu a assimila¢do fotossintética, dobrou o
tempo de residéncia do carbono, recentemente assimilado, nas folhas de Fagus sylvatica L.,
marcadas com o is6topo *C; aumentou, significativamente, o prazo de transporte no floema,
com uma velocidade de 0,01 m h? e reduziu, em 33%, a contribuicdo do carbono,
recentemente assimilado, no efluxo de CO, do solo (RUEHR et al., 2009). Geralmente, a
velocidade de transporte do floema varia entre 0,5 e 1 m h™. Segundo o modelo do fluxo de
pressdo de Minch (1930), os acucares movimentam-se no floema seguindo o gradiente de
concentracgdo entre as células deste, perto das células-fonte, e aquelas perto das células-dreno.

No nivel dos érgdos-fonte, a reducdo do potencial hidrico W,, das celulas do floema,

devido ao acumulo de agUlcares nos tubos crivados, induz a entrada passiva de agua e, por
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consequéncia, 0 aumento da pressao hidrica P na regido. Esse aumento, por sua vez, forca o
movimento da solucdo de agucares, “comprimida” nas regides proximas aos 6rgdos-dreno,
onde o0 processo inverso é observado. Ja no nivel dos 6rgaos-dreno, ocorre o descarregamento
do carbono assimilado, provavelmente de modo similar ao do carregamento, através das vias
simplasto e apoplasto. Esse processo de carregamento/ descarregamento continuo de agucares
induz a passagem de &gua do floema para o xilema, no nivel dos drenos, e do xilema para o
floema, no das fontes, a origem do fluxo do xilema durante a noite. Esse fluxo € igual ao do
floema e pode representar 5% do maximo de transpiracdo (HOLTTA et al., 2006).
Assim, durante o déficit hidrico, o defeito de carregamento dos aglcares no floema e o
aumento do potencial hidrico diminuem o fluxo do floema (RUEHR et al., 2009).
A translocacdo continua do carbono constitui um fator-chave em quase todos os aspectos da
resisténcia a seca (TAIZ; ZEIGER, 1998).

2.5.2.5 Estratégias desenvolvidas pelas plantas durante o déficit hidrico

Como a célula vegetal é a unidade central que controla as respostas da planta a
disponibilidade de agua no solo e na atmosfera, a variacdo das suas caracteristicas fisico-
qguimicas ocorre para aclimar o vegetal ao meio ambiente. Esse controle das caracteristicas
fisico-quimicas da célula e do vegetal e sua consequente aclimatacdo (fenotipica) ou
adaptacdo (genotipica) variam entre espécies e genotipos de uma mesma espécie (KRAMER,;
BOYER, 1995). Em funcdo da frequéncia, da periodicidade, da intensidade e da duracdo do
déficit hidrico, as plantas desenvolveram varias estratégias para sobreviver. Podemos dividi-
las em dois grupos, embora existam varias combinagdes de tais estratégias: (1) fugir para ndo
se exporem ao déficit (drought escapers), ou (2) suportar a exposicdo ao déficit, por meio dos
mecanismos de evitacdo, de tolerancia ou de resisténcia (drought avoiders, drought tolerants
e drought resistants) (JONES, 1992; TARDIEU, 2005).

As plantas que fogem dos periodos de seca sdo aquelas que ajustam a fenologia foliar
(ciclo curto, dorméncia) para minimizar a coincidéncia entre 0s estagios sensiveis de
crescimento e os periodos de déficit hidrico.

As estratégias para evitar a falha hidrdulica e o esgotamento em carbono séo de dois
tipos: evitar ou tolerar o déficit hidrico. As plantas que evitam os periodos de seca (drought

avoiders) sdo capazes de suportar a falta de &gua, mantendo um nivel elevado do potencial de



44

hidratacdo dos tecidos, para diminuir os riscos de falha hidraulica, aumentando a absorcéo
(aumentando a exploragdo radicular, melhorando a condutividade hidrdulica na planta,
diminuindo a relagdo 6rgédos aéreos / 6rgdos subterraneos), ou diminuindo as perdas de agua
(diminuicdo da area foliar, senescéncia precoce, cuticula reforcada, fechamento estomatico
caracteristico do comportamento isohidrico, aumento da resisténcia & entrada de ar nos tecidos
de transporte da seiva) (SPERRY et al., 2002). Entretanto, essas estratégias permitem
aguentar periodos curtos de seca, ja que o fechamento dos estdmatos limita a fotossintese e a
transpiracdo e aumenta a temperatura das folhas e, por consequéncia, as lesdes foliares.

As plantas tolerantes (drought tolerants), ao contrario, suportam os periodos de seca,
com um nivel baixo de hidratacdo dos tecidos, mantendo a turgescéncia celular e/ou
aumentando a tolerancia a desidratacdo. Também sdo capazes de manter o funcionamento
metabolico, os estdbmatos abertos (comportamento anisohidrico), com melhor eficiéncia no
uso da &gua e um efeito positivo sobre o balanco de carbono, diminuindo desta maneira 0s
riscos de esgotamento em fotoassimilados. O mantimento da turgescéncia opera-se por
acumulacdo de solutos (ajustamento osmotico), ou por reducdo do tamanho celular
(ajustamento elastico). A tolerancia a desidratacdo é traduzida por melhor resisténcia fisica e
bioquimica das membranas e das proteinas a degradacdo e a deshaturacdo e do xilema a
cavitacdo (entrada de bolhinhas de ar no sistema condutor e rompimento da coluna de agua
nas arvores). Esse tipo de tolerdncia permite suportar periodos longos de déficit hidrico,
preservando-se a integridade estrutural e funcional dos tecidos para potenciais hidricos
baixos.

A resisténcia a seca (drought resistants) permite, as plantas, sobreviverem sob
condicOes extremas (desertos), agronomicamente inviaveis.

Dependo da espécie, o eucalipto pode apresentar mecanismos de resisténcia ou/e de
tolerancia a seca (PITA; PARDOS, 2001; COSTA E SILVA et al., 2004; WHITE; TURNER;
WHITEHEAD; BEADLE, 2004; WARREN; BLEBY; ADAMS, 2007; CALLISTER et al.,
2008; BLEBY etal., 2012).

2.6 Interagdes entre a disponibilidade de potassio e a de agua

As respostas das plantas aos estresses interativos sdo complexas e dificeis de

interpretar. As fungdes do K, diretamente relacionadas ao balango hidrico nas arvores, podem
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aumentar a eficiéncia no uso da &dgua sob déficit hidrico (GONCALVES; BENEDETT], 2005;
ALMEIDA et al., 2010), e permitem-nos avangar na hipétese de que K possa aumentar a
resisténcia das arvores a seca. No Brasil, foram observadas respostas significativas a
adubacdo potassica de varias rotaces de eucalipto, estabelecidas em solo pobre em K, onde
os periodos de seca sdo frequentes (GAVA et al., 1997). Vérios estudos mostraram, para
outras plantas, a funcdo do K na resisténcia a seca pela acdo: 1) de abertura estomatica
(DIETRICH; SANDERS; HEDRICH, 2001); 2) de conservacao do potencial osmotico das
raizes (GULICK; CASSMAN, 1989); 3) de estimulacdo dos mecanismos de transporte
(COKER; OOSTERHUIS, 2000) e 4) de detoxificacdo dos radicais oxidantes, resultantes da
fotossintese nas plantas deficientes em 4gua (CAKMAK, 2005).

As interac@es entre os efeitos do K e do déficit hidrico sobre as fungdes fisioldgicas,
no nivel do povoamento, da planta e do 6rgdo de eucalipto, ndo foram estudadas.
Vaérios estudos mostraram o efeito do déficit hidrico, ou do déficit potassico, sobre diferentes
estadios de desenvolvimento do eucalipto, sobre a produgdo ou sobre as funcgdes fisioldgicas
especificas, sem poderem estabelecer um esquema global das interacGes existentes entre esses
déficits. A tolerancia do eucalipto a seca foi associada a elasticidade dos tecidos e/ou ao
potencial osmotico baixo das folhas (WHITEHEAD; BEADLE, 2004). White, Turner e
Galbraith (2000) identificaram respostas contrastantes ao estresse hidrico em plantacGes de
eucalipto: aumento da profundidade radicular para E. camaldulensis e E. saligna; baixo
potencial osmético e ajustamento maximo da elasticidade para E. leucoxylon e E. platypus.
O potassio, como componente osmotico importante, permite manter o estado hidrico das
plantas, pela reducdo do potencial osmotico das folhas e pelo aumento do seu potencial
hidrico, da turgescéncia e do contetdo hidrico das folhas, no movimento inverso ao do déficit
hidrico. O funcionamento estomatico, controlado por K, permite também aumentar a
eficiéncia no uso da agua, pela abertura ou pelo fechamento estomatico rapido e completo. O
estresse hidrico é responsavel pelo fechamento e pela reducdo da condutancia dos estdmatos,
e, por consequéncia, pela reducdo da fixagcdo fotossintética do CO, (ISLAM, 1992), e pelo
aumento de radicais oxidativos, alterando a estrutura das células e dos cloroplastos
(CAKMAK, 2005). O potéassio permite manter a fotossintese (CAKMAK, 2005), a espessura
das paredes celulares e dos vasos condutores, e proteger a estrutura dos cloroplastos contra os
processos oxidativos (SEN GUPTA; BERKOWITZ, 1987).

Durante o déficit hidrico, os fotoassimilados sdo preferencialmente dirigidos as raizes,
para favorecer o crescimento radicular e, por consequéncia, aumentar a absorcdo hidrica e

mineral (ISLAM, 1992). A funcdo importante do K, no transporte dos fotoassimilados e dos



46

carboidratos, é melhorar as relagdes fonte-dreno nas plantas submetidas ao déficit hidrico.
Coker, Oosterhuis e Brown (2002) mostraram que a aplicacdo de K nas folhas estimulou a
exportacdo dos aclcares das folhas e melhorou os rendimentos de plantas de algodao
submetidas ao déficit hidrico. Igualmente, K permitiu 0 aumento na producdo da biomassa
aerea, de folhas, de ramos e de raizes, em plantas de Hibiscus rosa sinensis (EGILLA et al.,
2001) e de girassol (LINDHAUER, 1985), submetidas ao déficit hidrico.

Contudo, a influéncia do contetdo hidrico do solo sobre a utilizacdo do K e sobre o
efeito da adubacéo afetou a disponibilidade de K no solo e a superficie das raizes, a difusdo e
a transformacdo do K durante o déficit hidrico (KUCHENBUCH et al., 1986). Este reduziu,
em 20%, o K sollvel no solo, em plantacbes de Quercus ilex, e pode ter causado efeitos
negativos adicionais sobre as plantas (SARDANS; PENUELAS, 2007). Islam (1992)
observou a maior reducdo da condutancia estomatica e da transpiracdo nos tratamentos com
alto teor de K, nas plantas de arroz, milho e algod&o deficientes em agua. O potéssio poderia
participar no equilibrio entre as estratégias desenvolvidas pelas plantas no controle do deficit
hidrico, descritas por Tardieu (2005): (1) diminuir as perdas em agua por transpiracdo, para
manter o estado hidrico das células durante periodos longos de déficit hidrico ou/e (2) manter
a area foliar, para maximizar a intercep¢cdo da luz e, assim, manter o crescimento e a

fotossintese para concluir o ciclo da planta, mais adaptado a periodos curtos de déficit hidrico.
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3 OBJETIVOS E HIPOTESES

Considerando que, nas proximas décadas, a deficiéncia hidrica sera mais intensa em
muitas &reas de producdo, é importante se conhecer 0s mecanismos envolvidos na absor¢éo e
na perda de &gua pela planta, para que se possa propor estratégias econdmica e
ambientalmente sustentaveis.

Este trabalho tem, como objetivo principal, a avaliacdo da influéncia da adubacéo
potéssica sobre os mecanismos de adaptacdo a seca em plantacBes de eucalipto. As
modificacbes morfoldgicas e fisioldgicas em povoamento de E. grandis de primeira rotacao,
submetidos a disponibilidades de K e de adgua contrastantes, serdo avaliadas, medindo-se as
taxas fotossintéticas, as relacdes hidricas, os teores de aclcares e a transpiracdo, durante 0s
trinta primeiros meses apos plantio. Os objetivos mais especificos séo:

e Estudar o efeito da disponibilidade de K sobre as caracteristicas morfologicas e
fisiologicas foliares, em condicdo ndo limitante de dgua, das quais depende o uso da agua
do E. grandis;

e Identificar os mecanismos de adaptacdo a seca do E. grandis submetido a dois niveis
contrastantes de disponibilidade de agua;

e Auvaliar a influéncia da disponibilidade de K sobre os mecanismos de adaptacao a seca do
E. grandis.

A hipotese geral é que a adubacgéo potassica melhora a adaptacdo a seca das plantacdes
de Eucalyptus grandis durante os trés primeiros anos da rotacdo. Assim, sdo testadas as
seguintes hipoteses:

e A area foliar total aumenta com a disponibilidade de K por aumento do numero e do
tamanho das folhas. A func¢éo do K como osmoregulador participa na expanséo foliar;

e A atividade fotossintética das folhas aumenta com a disponibilidade de K por aumento da
condutancia dos estdmatos e do mesofilo foliar e da capacidade fotossintética;

e Em resposta ao déficit hidrico, o E. grandis aumenta a absorcdo hidrica nas camadas
profundas do solo, reduz a area foliar, apresenta um ajustamento osmaético e um
comportamento isohidrodindmico (intermediario entre isohidrico e anisohidrico)
previamente observados em outras espécies de eucalipto. A adubacdo potéssica aumenta a

adaptacdo a seca do E. grandis.



48

4 MATERIAL E METODOS

4.1 Caracterizacao da area experimental

O experimento foi instalado na Estacdo Experimental de Ciéncias Florestais de
Itatinga (SP), em junho de 2010. Essa Estagao Experimental (23° 02' S e a 48° 38°0) vincula-
se ao Departamento de Ciéncias Florestais da Escola Superior de Agricultura “Luiz de
Queiroz” (ESALQ/USP), ficando a 857 m de altitude. Na area de estudo, foi plantado
Eucalyptus saligna, de 1945 a 1998, e E. grandis, de 1998 até a presente data.

O clima da regido é mesotérmico umido (Cwa), segundo a classificacdo de Kdppen,
com precipitagdo média anual de 1360 mm durante os Ultimos 15 anos e temperatura média
anual de 19°C (temperatura média mensal de 15°C, entre junho e setembro, e de 25°C, entre
outubro e marco). A area experimental possui um relevo suavemente ondulado. O solo é do
tipo Latossolo Vermelho Amarelo distréfico, de textura média (200 g kg™ de argila), cuja
litologia € composta por arenito, formacdo Marilia, pertencendo ao Grupo Bauru. Previamente
a instalacdo do experimento anterior, Maquere (2008) caracterizou, detalhadamente, os
atributos quimicos do solo até seis metros de profundidade (Tabela 1). Os resultados
evidenciaram a deficiéncia severa de K em todo o perfil do solo. O teor médio do K trocavel
no solo é de 0,02 cmol, kg'l, até cinco centimetros de profundidade, e inferior a 0,01 cmol,

kg™ entre cinco e seiscentos centimetros de profundidade.

Tabela 1 - Atributos quimicos do solo da area experimental até 6 metros de profundidade,
determinados antes da implantagdo do experimento (valor meédio de nove trincheiras)
(MAQUERE, 2008)

Profundidade pH K Ca Mg Na H+Al SB CT.C \Y
efetiva

m dgua  KClI mmol, kg™ %
0-0,05 4,6 4,0 0,1246 0,2180 0,3115 0,0000 23,54 1,40 24,94 5
0,05-0,15 53 44 0,0467 0,0081 0,1003 0,0000 11,66 0,30 11,95 2
0,15-0,50 55 4,7 0,0286 0,0052 0,0316 0,0000 8,80 0,09 8,89 1
0,50-1,0 55 4,6 0,0161 0,0000 0,0124 0,0000 6,49 0,04 6,53 1
3

1,0-2,0 57 52 0,0305 0,0153 0,0153 0,0034 3,94 0,12 4,06

2,0-3,0 6,0 53 0,0133 0,0007 0,0103 0,0159 0,80 0,08 0,87 18
3,0-4,0 5,7 53 0,0393 0,0363 0,0375 0,0042 0,28 0,16 0,44 36
4,0-5,0 59 55 0,0298 0,0261 0,0539 0,0000 0,04 0,16 0,20 79

5,0-6,0 58 5,6 0,0287 0,0095 0,0164 0,0072 0,13 0,11 0,24 56
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4.2 Condicdes de clima e de solo

Os dados climéaticos foram medidos diariamente, a cada meia hora. A temperatura
(média, méxima e minima em °C), a radiagdo global (MJ m™), a precipitacdo pluviométrica
(mm), a umidade relativa (%) e a velocidade e o sentido do vento foram obtidos na Estacéo
Meteoroldgica da Estacdo Experimental de Itatinga/ SP.

A umidade do solo foi medida, automaticamente no bloco 1, com trés repeticdes de
sensores de umidade do solo (TDR Mintrase, Soil moisture USA), instalados nas
profundidades de 15, 50, 100, 150, 300, 450 e 600 cm no perfil do solo, um més antes do

corte do povoamento anterior.

4.3 Plantio e tratos culturais

O corte do altimo povoamento de E. grandis e o plantio do experimento ocorrerem
trés meses antes da implantacdo do dispositivo para a reducéo de chuva, no dia 20 de junho de
2010. Aproximadamente 50% dos residuos que podiam conter quantidades significativas de K
foram retirados da &rea para induzir uma deficiéncia severa em K. O plantio das mudas de E.
grandis, provenientes de um clone da empresa Suzano Bahia Sul, foi realizado no
espacamento de 3 X 2 m, em covas abertas no meio do espaco entre os tocos, na linha do
cultivo anterior. As parcelas foram compostas por 144 plantas (12 linhas com 12 plantas por
linha). No minimo, duas linhas externas serviram de bordadura, de modo que cada unidade
experimental foi constituida pelas 36 plantas centrais e que coletas destrutivas das arvores
foram realizadas em cada tratamento sem influenciar o crescimento das arvores centrais.

A fertilizacdo bésica (ndo limitante para o crescimento das arvores) realizada no
plantio foi constituida por 75 kg ha™® de P,Os (Super Fosfato Simples), 80 kg ha® de N
(NH4(S04),) e 20 kg ha de FTE BR-12 (12 micronutrientes), dispostos em covetas ao lado
das mudas, e 2000 kg ha™ de calcario dolomitico, distribuidos a lanco sem incorporacéo. A
calagem e a aplicagdo de P e micronutrientes foram realizadas durante o plantio. A
fertilizacdo nitrogenada e potéssica (4,5 kmol ha de K ou 335 kg/ha de KCI a lango) e a
instalagdo das calhas para excluir a chuva foram realizadas no dia 1° de outubro de 2010, trés
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meses apos o plantio, quando as mudas cresceram acima das calhas, para ndo afetar o

crescimento dos galhos laterais.

4.4 Delineamento experimental

O experimento contendo quatro tratamentos foi instalado, em split-plot, com trés
blocos completos, totalizando 12 parcelas (Figuras 1 e 2). Os tratamentos estudados foram:

- dois regimes hidricos: 100% das chuvas (+C) e 63% das chuvas sob dossel (-C), com
exclusdo parcial e artificial por 1700 m? de lonas em polietileno;

- duas doses de K: 0 kmol ha™* de K (-K) e 4,5 kmol ha™* de K (+K), ndo limitante para
o crescimento do eucalipto nessa area, conforme Almeida et al. (2009).

Realizou-se a exclusdo parcial de chuva por cobertura de polietileno transparente
formando calhas de 37 cm de largura e cobrindo 37% da superficie de solo. De modo a
garantir um declive suficiente para excluir as 4guas de chuva e para reduzir o efeito das calhas
sobre a superficie do solo, instalaram-se as faixas sobre estacas de 1,5 m a 0,30 m de altura.
Analisou-se a agua captada, visando a calcular e a repor, anualmente, em cada parcela, as
quantidades de nutrientes excluidos por lixiviacdo foliar e pela excluséo parcial de chuva. As
folhas senescentes, caidas nas calhas, foram reposicionadas, frequentemente, nas respectivas
parcelas. As trincheiras de 50 cm de profundidade foram cavadas em torno das parcelas com
exclusdo parcial de chuva, para impedir o crescimento radicular lateral.

Nove meses apds o plantio, instalaram-se andaimes na parte central de cada parcela,
visando atingir o terco superior de quatro &rvores centrais para realizacdo das coletas de
folhas necessarias para determinar as concentraces de nutrientes, de amido, de agucares
soluveis, de polidis, e para avaliar o potencial hidrico, a condutancia estomaética, a

fotossintese, a SLA e as relagdes hidricas.
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- (b)

Figura 1 - Dispositivo experimental de exclusdo parcial de chuva na Estacdo Experimental de
Ciéncias Florestais de Itatinga (SP) em 21/10/2010 na foto (a) (123 dias ap6s o plantio) e em
28/01/2011 na foto (b) (222 dias apds o plantio)
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Figura 2 - Esquema experimental com quatro tratamentos instalados em blocos ao acaso com
trés repeticdes (blocol-B1, bloco2-B2, bloco3-B3): dois regimes hidricos (100% das chuvas
(+C) e 63% das chuvas (-C), com exclusdo parcial e artificial das chuvas por faixas de
polietileno) e duas doses de K (0 (-K) e 4,5 kmol ha™ de K (+K))

4.5 Medida da altura, circunferéncia, area foliar total e nUmero total de folhas

Com a finalidade de avaliar o crescimento das arvores, confeccionou-se um inventario
a cada seis meses: todas as plantas das unidades amostrais (area Util das parcelas, sem as
linhas de bordadura) foram avaliadas quanto a altura total (H) e a circunferéncia a altura do
peito (CAP), a 1,3 m em relacéo ao solo. Para o estudo especifico dos efeitos do K sobre os
componentes da area foliar (nimero de folhas, expansao foliar, duracdo de vida foliar), em
condi¢do ndo limitante de agua, a altura total das unidades amostrais, nos tratamentos sem
reducdo de chuva (+K+C e —K+C), foi medida mensalmente, durante o ano de 2011.

O LAl foi determinado, durante os inventéarios semestrais, a partir de seis arvores (oito
meses apos o plantio) ou oito arvores (11, 16, 23 e 27 meses apos o0 plantio) para limitar o
numero de coletas destrutivas. Os individuos foram selecionados com base no didmetro do

caule a altura do peito, representativo da populacdo, conforme a distribuicdo normal de cada
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tratamento. Determinou-se a massa foliar total a partir do peso de todas as folhas removidas
de cada arvore. Amostras de 30 folhas (oito meses ap6s o plantio) e de 90 folhas (30 folhas
em cada terco da copa 11, 16, 23 e 27 meses apds o plantio) foram escaneadas, pesadas apos
secagem em estufa (48h a 65°C) e a SLA, determinada pela divisdo da area foliar pela massa
seca das amostras, foi usada para avaliar o LAl (NOUVELLON et al., 2010).

Com o objetivo de avaliar o efeito do K sobre as caracteristicas foliares em condicéo
ndo limitante em agua que podem variar durante o déficit hidrico, calculou-se o nimero total
de folhas aos 8 e aos 11 meses apds o plantio, durante a estacdo chuvosa de 2011, dividindo-

se a massa foliar total pelo valor médio da massa das folhas amostradas.

4.6 Caracteristicas foliares

4.6.1 Marcacdo das folhas, dindmica de crescimento, espessura e conteudo relativo de

clorofila

O estudo do efeito do K sobre as caracteristicas foliares no espago (morfologia e
anatomia) e no tempo (ontogenia) comecaram no dia 05/01/2011 apenas nas parcelas sem
reducdo de chuva (+K+C e —K+C), durante a estacdo chuvosa de 2011. A dinamica do
crescimento foliar foi avaliada em quatro arvores centrais das parcelas em todos os blocos.
Em cada parcela, dois galhos foram escolhidos, em cada uma das quatro arvores selecionadas,
no terco superior da copa, nas diregdes norte e sul, para observar-se a dinamica do
crescimento foliar. O primérdio foliar da extremidade de cada galho foi marcado com uma
etiqueta ajustavel, resistente a chuva e ao vento, sem alterar o crescimento das folhas e dos
galhos. Para o E. grandis, cada primordio emite duas folhas: uma sem primoérdio e outra,
geralmente menor, com um novo primoérdio foliar em sua base. No total, foram observadas
16 folhas marcadas (oriundas de oito primoérdios) em cada parcela, ou seja, 48 folhas
marcadas por tratamento. A largura, o comprimento da nervura central, a espessura e a
concentracdo relativa de clorofila das folhas marcadas foram medidos a cada trés dias, até
atingirem o tamanho final, e a cada 7 ou 14 dias, até iniciarem o processo de ramificacdo dos
galhos. A largura e o comprimento foliares maximos foram medidos (ENGLAND;

ATTIWILL, 2008) e a espessura media de cada folha marcada foi determinada a partir de
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duas medicGes de espessura do mesofilo, realizadas com um micrémetro (modelo Mitutoyo
MIT-293240 - Japéo, digital 0-25mm, precisdo 0.01mm) (WARREN et al., 2006), na parte
central verde da lamina, de cada lado da nervura central (uma medicdo de cada lado), no
ponto central da ldmina, entre a nervura central e a bordadura da folha (SEFTON, 2002).
Registrou-se o conteudo relativo de clorofila por meio de um medidor portéatil de clorofila
SPAD-502. Verificou-se uma boa relagdo (R%> 0,88) entre os valores SPAD e a concentragao
de clorofila para folhas de eucalipto (PINKARD; PATEL; MOHAMMED, 2006).

b
Uma relacdo do tipo Y = a X entre comprimento X e superficie foliar Y foi calculada
(R? > 0,99), a partir das medicOes de comprimento de 210 folhas de tamanho diferente por
tratamento. Ja a area foliar foi mensurada a partir da digitalizacdo das folhas medidas (Scanjet

3400C / Hewlett Packard) e do processamento das imagens pelo software IMAGEJ.

4.6.2 Concentracdo foliar de nutrientes, amido, polidis e acucares soluveis

No dia 05/01/2011, marcaram-se oito folhas (quatro primoérdios), em 27 arvores
centrais em cada parcela, nas direcGes norte, sul, oeste e leste, para amostragem mensal e
analise de acUcares soluveis, de amido, de poliois, de nutrientes; para a determinacdo da SLA,
das relaces hidricas e da atividade fotossintética, além das observacdes anatdmicas.

Em cada tratamento, 36 folhas marcadas (12 folhas por parcela) foram coletadas entre
16h e 17h, para a andlise das concentracdes de N, P, K, Ca e Mg e a determinacdo da SLA. As
amostragens foram realizadas 34, 65, 103 e 136 dias apds emergéncia das folhas marcadas
(DAE) no —-K+C e 34, 65, 103, 136, 170, 210, 243 e 370 DAE no +K+C. Colocaram-se as
folhas num papel umedecido no gelo para evitar o processo de respiragcdo, que foram
rapidamente pesadas, para determinar-se o peso fresco (FW) (£ 0,0001 g), e digitalizadas
(Scanjet 3400C / Hewlett Packard). Posteriormente, as imagens foram processadas pelo
software IMAGEJ, quantificando-se a area foliar de cada amostra. A massa seca de cada
amostra (DW) foi determinada apds secagem durante 48 horas a 65°em estufa, até a massa
constante. A SLA (em m? kg™) foi determinada para cada folha a partir da area foliar e do
peso seco. As amostras secas das folhas, para a analise de concentracdo de nutrientes, foram
processadas em moinho tipo Willey (modelo MA680/1) e analisadas no Laboratério de
Ecologia Aplicada (LEA - LCF/ESALQ). Determinou-se o teor de N por destilacdo
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(semimicro-Kjedhal), ap6s a digestdo sulfurica. Os teores de Ca e Mg foram determinados por
espectrofotometria de absor¢do atdmica, enquanto os de K e Na, por espectrofotometria de
chama e os de P, por espectrofotometria em extrato nitrico-perclorico, conforme estabelecido
por Malavolta, Vitti e Oliveira (1997).

Em cada tratamento, 12 folhas marcadas (quatro folhas por parcela) foram coletadas
para a analise de acUcares soluveis, de poliois e de amido. Realizaram-se as amostragens 34,
65, 103 DAE no —-K+C e 34, 65, 103, 170 e 243 DAE no +K+C. As folhas, depois de
envolvidas em papel aluminio, foram imediatamente congeladas no nitrogénio liquido e,
posteriormente, armazenadas a -80°C até o momento da extragdo, efetuada no laboratério de
Fisiologia Vegetal da USP-SP.

A concentracao de acucares soltveis e de poliois foi baseada no contetdo hidrico das
folhas, para facilitar a interpretacdo no contexto de substancias que podem atuar no potencial
osmatico, utilizando a equacdo (BARRS; WEATHERLEY, 1962):

WC = (FW-DW)/FW )

em que WC é o contetido de agua da folha, FW, o peso fresco da folha e DW, o0 peso seco da
folha. A concentracdo dos principais cations ndo organicos (K e Mg) foi expressa por unidade
de agua na folha, para poder-se compara-la, qualitativamente, a concentracdo de agucares
solGveis (GERARDEAUX, 2009).

Para avaliar o efeito do K e do déficit hidrico sobre a concentracdo foliar de nutrientes,
folhas completamente expandidas, de aproximadamente dois meses de idade (ndo marcadas),
foram coletadas semestralmente, no terco superior da copa, na direcdo norte, em todas as
parcelas, e processadas como descrito previamente. Amostraram-se, em cada parcela, 12
folhas em arvores diferentes (36 folhas por tratamento), para determinar-se a concentracao de

nutrientes e da SLA.

4.6.3 Duracéo da vida foliar

Dezesseis folhas marcadas em cada parcela (48 folhas marcadas por tratamento) foram
reservadas para observar-se o ritmo de aparicao de novas folhas e de absciséo foliar (queda da

folha). Contaram-se as folhas até a absciséo e determinou-se a porcentagem de folhas caidas
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semanalmente. A duracdo média de vida foliar foi estimada a partir do nimero de dias entre a
marcacao das folhas e a abscisdo foliar, menos a metade do periodo entre a Gltima observacdo
e a queda da folha. O comprimento de todas as folhas produzidas, a partir de cada primoérdio
marcado, foi medido mensalmente, durante trés meses, antes do inicio da ramificacdo dos
galhos. A érea foliar produzida foi estimada mensalmente, para cada galho, aplicando-se as
relacbes especificas, estabelecidas para cada tratamento, entre 0 comprimento e a area das

folhas.

4.6.4 Area foliar com pigmentac&o roxa caracteristica da deficiéncia foliar de K

Analises HPLC (cromatografia liquida de alta resolucdo), realizadas no —-K+C, sobre
folhas com sintomas de deficiéncia potéssica (folhas verdes apresentando a bordadura com
pigmentacdo roxa) e sobre folhas isentas desses sintomas, mostraram que 0 pigmento
responsavel pela pigmentagdo roxa dos limbos foliares (Figura 3) é a cianidina-3-O-
glucosideo, do grupo das antocianinas.

A area foliar com pigmentacdo roxa foi estimada sobre as folhas marcadas e
amostradas, para determinar-se a concentracdo de nutrientes. Os pixels roxos, que
correspondem a pigmentacdo roxa das folhas deficientes em K, foram retirados
semiautomaticamente da aérea total da folha, utilizando-se o programa GIMP2®. A
porcentagem de area foliar que apresentava pigmentacdo roxa foi calculada pela razdo dos
pixels removidos sobre o nimero inicial de pixels de cada folha. A diferenca, entre a area

total e a area com pigmentacéo roxa, foi definida como a area verde foliar.
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Figura 3 - Coloracdo roxa do limbo foliar caracteristica da deficiéncia potassica em plantacdes
de Eucalyptus grandis

4.6.5 Anatomia foliar

Uma folha jovem marcada de um més de idade (apresentando pouca diferenga
morfologica entre tratamentos) e duas folhas adultas marcadas de dois meses de idade
(apresentando grande diferenca morfoldgica) foram coletadas para observacgdes anatbmicas no
+K+C e —K+C em cada parcela. As folhas foram fixadas no FAA 50 (Formalin-Acetic-
Alcohol) (BERLYN; MIKSCHE, 1976) e conservadas no alcool 70%. Pedagos
(aproximativamente 3 mm x 2 mm) foram cortados no meio de cada lamina e na bordadura
(dois pedacos por folha). As amostras sofreram desidratacdo em série etilica e,
posteriormente, foram infiltradas e emblocadas em historesina. Fizeram-se cortes transversais
de 5 um de espessura, utilizando-se micrétomo de deslize (Jung RM 2045 rotary microtome,
Leica, Nussloch, Germany). Os cortes foram colorados com Azul toluidina 0,05%
(C.1.52040); as imagens, capturadas por uma camera digital (Leica® DC 300F Leitz, Wetzlar,
Germany), acoplada a um microscopio de luz (x400) (Leica® DM LB Leica® Leitz, Wetzlar,
Germany). Para cada pedago, trés cortes transversais foram selecionados e trés observacdes
foram realizadas para cada corte, de modo a determinarem-se a espessura total da folha, a
espessura da epiderme adaxial e abaxial, o parénquima palicadico e lacunoso, o diametro das
células e a porcentagem dos espacos intercelulares em relacdo a espessura total foliar. O
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didmetro médio das células do parénquima pali¢adico foi obtido, medindo-se trés séries de 10
celulas adjacentes para cada corte (um total de 18 séries de 10 células, para cada folha).

Para avaliar o efeito do K sobre a densidade e o tamanho dos estdomatos, uma folha
jovem marcada de um més de idade (apresentando pouca diferenca morfologica entre
tratamentos) e duas folhas adultas marcadas de dois meses de idade (apresentando grande
diferenca morfoldgica) foram coletadas no +K+C e —-K+C, em cada parcela. Os estdbmatos
foram observados no meio de cada I&mina e na bordadura dos dois lados da nervura central,
nas duas faces das folhas (abaxial e adaxial = 8 campos de observacdo para cada folha). As
imagens foram capturadas por uma camera digital (Leica® DC 300F Leitz, Wetzlar,
Germany), acoplada a um microscépio de luz (x10) (Leica® DM LB Leica® Leitz, Wetzlar,
Germany). Em cada campo de observacdo, cinco medices de densidade estomatica foram
realizadas por contagem de estdbmatos e 20 estdbmatos foram medidos (comprimento e
largura), para cada medicdo de densidade. Como a condutancia estomatica é proporcional a
densidade estomatica e ao tamanho dos estdbmatos, calculamos a &rea total dos poros
estomaticos assumindo que cada um dos poros tem a forma de uma elipse (densidade

estomatica x  x 0,25 x comprimento estomatico x largura estomatica).

4.7 Relagdes hidricas nas folhas

4.7.1 Potencial de base e potencial minimo

A partir do dia da instalacdo das faixas de polietileno para excluir 37% da chuva, em
outubro 2010, o potencial foliar de base (Wpawn €M MPa) e 0 potencial foliar minimo (Wmin em
MPa) foram determinados mensalmente, para observar-se as variagdes sazonais. Para cada
medida de potencial (¥,,em MPa), uma folha jovem, expandida e exposta (aproximadamente
2 meses de idade) foi coletada no ter¢o superior da copa sobre quatro arvores centrais (no
quadrante norte, 0 mais exposto ao sol), em cada parcela de todos os blocos (12 folhas por
tratamento) e imediatamente analisada. O potencial hidrico foliar foi determinado com uma
camara de pressdao (Model 600, PMS Instrument Company, Albany- OR, USA), de acordo
com 0 método descrito por Scholander et al. (1965). O Wyqwn foi medido entre 5h00 e 7h00
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(uma hora antes e depois do amanhecer), quando o potencial foliar se equilibra com o
potencial do solo. O W, foi medido entre 13h00 e 15h00, quando as temperaturas e as
radiacGes sdo maximas (meio-dia solar).

As variagoes do potencial foliar e das trocas gasosas foliares (condutancia estomatica e
fotossintese liquida) foram igualmente avaliadas ao longo do dia, durante a estacdo chuvosa
(abril) e seca (outubro) de 2011 e 2012, para melhor caracterizar as variagdes diarias e 0

comportamento do eucalipto durante o déficit hidrico (isohidrico ou anisohidrico).

4.7.2 Potencial osmotico, pressdo de turgescéncia e elasticidade das paredes celulares

Seis curvas de pressdo-volume foram construidas, por tratamento, em laboratério, a
partir da medida de ¥,, e de RWC, durante a fase de desidratagdo de uma folha marcada
(TYREE; HAMMEL, 1972; TYREE; RICHTER, 1982; TURNER, 1988; WHITE; TURNER;
GALBRAITH, 2000). Em cada tratamento (+K+C e -K+C), seis folhas marcadas, de 34 dias
de idade, e seis folhas marcadas, de 65 dias de idade, foram coletadas para o estudo das
relacBes hidricas foliares, durante o desenvolvimento foliar. Calcularam-se o potencial
osmatico, a saturacdo (¥r100), 0 potencial osmético no ponto de perda de turgescéncia (¥o), 0
conteddo hidrico no simplasto, a saturacdo relativa ao conteldo hidrico total de saturacdo
(Vs/Vy), 0 nimero de osmoles relativo ao conteudo hidrico total de saturacdo (Ns/V:), o valor
maximo do modulo de elasticidade (smax, inverso da elasticidade das paredes celulares) a
pressdo maxima de turgescéncia (P1o0) € a turgescéncia total (T;) nas folhas, a partir das
curvas pressao-volume (TURNER, 1988; HARAYAMA et al., 2006).

Na véspera da construcdo das curvas, as folhas foram colhidas, pesadas e colocadas na
agua destilada, embrulhadas em um filme pléstico para reduzir as perdas por transpiracdo e
para atingir a saturagdo maxima, em um local escuro, durante a noite inteira. No dia seguinte,
as curvas foram realizadas conforme o protocolo de Turner (1988), White, Turner e Galbraith
(2000), ou Carter e White (2009), entre 7h00 e 21h00. As folhas foram expostas ao ar, em
intervalos de tempo gradativamente maiores, para permitir a perda de &gua natural dos
tecidos; em seguida, avaliaram-se o peso fresco, com uma balanga de alta preciséo, e a nova
pressdo de equilibrio, com uma camara de pressdo de Scholander. O procedimento foi

terminado ao se atingirem pressdes de 4 MPa (limite da cAmara), enquanto as folhas foram



60

secas 72h, na estufa a 65°C. As curvas envolveram uma série de pares (12 a 13 pontos) de
medidas do volume de seiva extraida e do inverso do potencial da 4gua (TURNER, 1988).

A cada seis meses, seis curvas de pressdo-volume foram construidas por tratamento
(+K+C, -K+C, +K-C e -K-C), para identificarem-se os mecanismos biofisicos alterados pela
deficiéncia potéssica e aqueles que foram ativados durante um déficit hidrico, para manter a
turgescéncia (ajustamento osmotico ou da elasticidade das paredes celulares, fechamento
estomatico). Folhas de aproximadamente dois meses de idade foram coletadas no terco
superior da copa, sobre quatro arvores centrais (no quadrante norte, 0 mais exposto ao sol), e

as curvas de pressao-volume, construidas utilizando-se o procedimento descrito previamente.

4.7.3 Conteudo relativo de agua das folhas

O conteddo relativo de agua das folhas (RWC) foi determinado mensalmente, com
nove folhas marcadas por tratamento (trés folhas por parcela) no +K+C e no —-K+C. As folhas
foram coletadas as 7h00 e rapidamente colocadas num pléstico, em ambiente imido e fresco,
para limitar as perdas por transpiracdo. O peso fresco foi medido, a base do peciolo, cortada
na agua destilada, para evitar o processo de cavitacdo, e 0 peso dos pedacos de peciolo
removidos, determinado, para corrigir o peso fresco (FW). As folhas foram hidratadas,
deixando-se a base do peciolo na agua destilada, as folhas embrulhadas em filme pléastico e
guardadas no escuro a temperatura do laboratdrio, durante 12 horas. O peso das folhas
saturadas em agua (TW) foi determinado e o peso seco (DW), registrado ap6s a secagem das
folhas na estufa a 65°C, durante 48 horas. O RWC das folhas foi calculado, utilizando-se a
equacdo (BARRS; WEATHERLEY, 1962):

RWC = (FW- DW) / (TW- DW) (8)

4.8 Fluxo de seiva

Avaliou-se 0 consumo de agua das arvores através de medidas do fluxo de seiva,

utilizando sensores térmicos. O método da sonda de dissipagdo térmica, ou fluximetro de

Granier (GRANIER, 1985), foi aplicado por meio de uma equacao de calibracéo, previamente
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estabelecida em laboratério e validada no campo para o E. grandis (estudo realizado por
JUAN SINFORIANO DELGADO ROJAS em 2008) que relaciona as variagdes de
temperatura das sondas ao fluxo de seiva. Igualmente, a relacdo estabelecida pelo mesmo
autor, entre a area do alburno (area efetiva de conducédo de seiva) e a CAP foi utilizada para
avaliar-se o fluxo de seiva, no nivel da arvore e do povoamento.

No bloco 1, em todos os tratamentos, 14 meses apds o plantio (em agosto 2011), dez
arvores centrais foram equipadas com sensores de fluxo de seiva, protegidos por lamina
refletora, e ligados a um sistema de aquisicdo de dados e a uma fonte de energia (Figura 4).
O critério para selecionar as arvores baseou-se no didmetro do caule a altura do peito das
plantas selecionadas de cada tratamento representativo da populacdo, conforme a distribuicédo
normal de cada tratamento. Mediu-se o fluxo total de seiva diariamente, a partir de medidas
realizadas a cada trinta minutos, para cada arvore selecionada; aplicou-se a relacéo
exponencial entre o fluxo da seiva e o DAP as arvores centrais inventariadas, para calcular o

fluxo total médio do povoamento em cada parcela, diariamente.

Figura 4 — Detalhe de sensores de fluxo de seiva em Eucalyptus grandis

4.9 Trocas gasosas foliares

Mediram-se, sob a radiacdo solar natural e a pressdo média de 920 hPa, as taxas de

assimilacdo de CO, (A) e a condutancia estomatica (gs) a difusdo de vapor, utilizando-se um
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sistema portatil modelo LI-6200 (LI-COR Biosciences Inc., Lincon, Nebraska, USA) e uma
camara com ventilacdo (1 litro de capacidade). As medidas foram efetuadas na regido
mediana de folhas de, aproximadamente, dois meses de idade, intactas, ndo destacadas,
totalmente expandidas, sob condi¢fes naturais de luz e CO,, sem sinais de doencas ou de
senescéncia, em dias claros e sem nuvens, no terco superior da copa de quatro arvores centrais
(no quadrante norte, 0 mais exposto ao sol), em cada parcela no bloco 1. Para cada medida, a
superficie foliar exposta na cdmara ventilada foi delimitada, cortada e digitalizada, para
determinar as trocas gasosas, em funcdo da superficie foliar estudada. A umidade relativa
dentro da camara foi mantida, aproximadamente, igual a do ar ambiente. A densidade de fluxo
de fétons fotossinteticamente ativos (PAR em pmol m™ s™'), a umidade do ar, a temperatura
da folha e a do ar foram determinadas pelo LI1-6200. Esses dados foram usados para calcular o
déficit de pressdo de vapor na superficie da folha (VPDs) (BUCK, 1981).

Dois tipos de medidas de troca gasosa foliar foram, regularmente, efetuados: (1)
medidas mensais sobre as folhas, utilizadas para medic¢des de potencial hidrico minimo e (2)
medidas realizadas ao longo de um dia durante as estacfes secas e chuvosas. Os resultados da
primeira série de medicGes foram usados para avaliar as variacdes estacionais da condutancia
estomatica e do potencial hidrico. J& o segundo tipo de medidas consistiu em medir as
variagOes diérias da condutancia e da fotossintese, no intuito de avaliar o efeito das variagdes
diarias do tempo sobre o controle estomatico das arvores, submetidas ao déficit hidrico e/ou a
déficit de K.

Paralelamente, realizaram-se, com um sistema portatil modelo LI1-6400 (LI-COR
Biosciences Inc., Lincon, Nebraska, USA), as medidas da taxa fotossintética e da condutancia
estomatica e do mesdfilo, em funcdo da concentracdo de CO, com uma irradiancia de
saturacdo de 1600 pmol fétons m2s™'. Além disso, mediram-se a temperatura e a umidade
ambiente, com o objetivo de avaliar a capacidade fotossintética de seis folhas marcadas, de
um e dois meses de idade. A resposta de A a concentracdo de CO, no mesofilo foliar (curvas
A/Ci) foi obtida pela injecdo de diferentes concentragcdes de CO, na camara (FARQUHAR,;
SHARKEY, 1982). As medi¢des foram realizadas em sete niveis de CO, (400-300-250-200-
150-100-75-50-400-600-800-1000-1300 e 1600 pmol mol™). A estimac&o de Vemax, Jsat, TPU,
Amax (taxa maxima de assimilacéo do CO,) e gn, foi calculada segundo Sharkey et al. (2007).
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4.10 8"C, concentracdo de acticares e de K no floema

Determinaram-se as concentracdes de aclcares e de K no floema a cada trés meses, em
todos os tratamentos e blocos, entre 14h00 e 17h00, quando a producdo de carboidratos é
méaxima. Colheu-se, em cada parcela, uma amostra composta, a partir de cinco amostras
simples, coletadas em &rvores diferentes da bordadura. O floema foi amostrado com o auxilio
de uma lamina de corte para barba e uma micropipeta, de acordo com a técnica descrita por
Pate et al. (1998) (Figura 5). As incisbes no tronco foram realizadas a 130 cm de altura do
solo, na base dos galhos, onde as concentracGes de acucares sdo maximas (PATE et al., 1998).
A profundidade de corte foi de, aproximadamente, 5 mm, dependendo da espessura da casca.
Um minimo de 15 pl de floema foi coletado para cada amostra composta. Imediatamente ap6s
a coleta, uma gota de floema foi utilizada para medir as concentracdes de acucares, sendo o
resto guardado em um microtubo no gelo, para a analise de K e &'*C.

As concentracdes de aclcares do floema foram determinadas com um refratdmetro
portatil compensador de temperatura, calibrado na faixa de 0+32% (w/v) de sacarose. Essa
técnica fornece uma boa estimativa da concentracdo de acucares no floema. Pate et al. (1998)
mostraram que 95% dos acucares do floema de eucalipto sdo compostos de sacarose e de
rafinose e que existe uma boa correlacdo positiva entre o déficit hidrico e as concentracdes de
sacarose do floema.

As andlises de concentracdo de K e de &C foram realizadas no Laboratério de
Ecologia Isotdpica do CENA/USP, a partir das amostras diluidas em agua destilada, filtradas
(0,2 pm) e conservadas no freezer (-20°C). O &"*C no floema foi determinado com o método
CF-IRMS (Continuos-Flow Isotope Ratio Mass Spectrometry). O material liofilizado quase
até a secura sofreu combustdo em um analisador elementar (Carlo Erba, CHN-1110, Milan,
Italy), acoplado a um espectrébmetro de massa (Thermo Scientific, Delta Plus, Bremen,
Alemanha). Para cada amostra, o valor corrigido por padrbes internacionais e expresso na
notagdo delta (8) por mil (%o) forneceu a composicao isotdpica do carbono. O valor padréo
usado na escala internacional para carbono foi obtido a partir de uma rocha calcaria
proveniente da Belenite fossil da formacdo PeeDee (PDB). A precisdo analitica do método em

réplicas de padrdes internos foi avaliada em 0.1%o para o carbono.
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Figura 5 - Técnica de extracdo do floema do Eucalyptus grandis por incisao

4.11 Modelos e Analises estatisticas

A area foliar total e o numero total das folhas por arvore foram avaliados aos 8 e aos

11 meses apo6s o plantio, usando-se uma equacgdo alométrica da forma (LACLAU et al., 2009):

Y, =a+bH® +¢ 9)

Em que Y; é a area foliar total (ou 0 numero total de folhas) da arvore i; H; € a altura da
arvore i; a, b e c sdo os pardmetros estimados e ¢;, 0 erro residual ndo explicado pelo modelo.

As equacdes foram processadas, utilizando-se PROC NLP do programa estatistico SAS (SAS
System, 1999). Os modelos foram comparados por meio do Akaike’s Information Criterion
(AIC) e um modelo global, para diferentes tratamentos, foi utilizado, quando o AIC mostrou
que um modelo por tratamento ndo melhorava a precisdo das predi¢des. Aplicaram-se, a cada
inventario, equacBes alométricas, no intuito de avaliar a area foliar média e o nimero de
folhas de cada arvore, para cada idade.

Regressdes ndo lineares foram processadas para cada tratamento, visando a modelizar
a dindmica de expansdao foliar, utilizando-se um modelo, modificado de Chapman-Richards
(RICHARDS, 1959), entre a idade foliar (varidvel independente) e a area foliar média
(variavel dependente). O PROC Nlin (método Gauss-Newton) do programa SAS foi utilizado.
As taxas relativas de expansdo foliar foram avaliadas, delas derivando-se as equacdes da

expanséo foliar.
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As diferencas entre os tratamentos e 0s blocos foram testadas por meio de uma analise
de variancias, com dois fatores, para um dispositivo experimental, em blocos completos
casualizados (quando somente os tratamentos +K+C e -K+C) comparados, ou para um
dispositivo experimental em split-plot, quando os quatro tratamentos (+K+C, -K+C, +K-C e —
K-C) eram comparados, utilizando-se 0 PROG GLM (SAS INSTITUTE, 1999). Os valores
em porcentagem foram transformados em arsin (raiz), antes da analise. A homogeneidade das
variancias foi verificada com o teste Levene e a distribuicdo normal dos residuos, com o
Kolmogorov-Smirnov. Quando se detectaram diferencas entre tratamentos (5% de
probabilidade para o erro tipo I11), o teste Student-Newman-Keuls foi utilizado para comparar

as médias dos tratamentos.
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5 RESULTADOS

5.1 Condicdes climaticas e conteudo hidrico do solo

A variacdo sazonal da precipitacdo e do VPD, entre junho de 2010 e fevereiro de
2013, foi caracterizada por uma estacdo chuvosa, que compreendeu 0s meses de novembro a
maio, e por uma estagdo menos chuvosa (estacdo seca), o periodo de junho a outubro (Figura
6).
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Figura 6 - Precipitacdo diaria (mm) e déficit de pressdao de vapor médio do ar (VPD em kPa)
no periodo entre julho (J) de 2010 e fevereiro (F) de 2013 na Estagdo Experimental de
Itatinga, SP

As flutuagdes do conteudo hidrico total do solo até 6 m de profundidade foram
relacionadas as variagdes sazonais da precipitacdo e do VPD (Figuras 7a e 7b). Em geral, 0
contetido hidrico médio do solo foi maior, com maior precipitacdo e menor VPD. O contetdo
hidrico do solo foi também influenciado pela exclusdo parcial de chuva e pela adubacéo
potassica. De fato, a reducdo de chuva foi eficiente para diminuir o contetudo hidrico do solo.
A partir de, aproximadamente, 500 dias ap6s o plantio (DAP), o contetdo hidrico do solo foi
menor no -C do que no +C, devido a exclusdo de 37% da chuva. A recarga hidrica do solo
ocorreu durante a estacdo chuvosa de 2012, a partir de 560 DAP, na camada de solo 4,5-6 m

de profundidade, mas apenas no +C. Independentemente do regime hidrico, o contetdo
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hidrico do solo também foi globalmente menor no +K do que no —K. A diminuicéo brutal do
contetido hidrico do solo, na camada 4,5-6 m de profundidade, aos 470, 455, 420 e 400 DAP,
no +K-C, +K+C, -K-C e —K+C, respectivamente, mostrou uma absorc¢do radicular e, por
consequéncia, uma exploracdo mais rapidas das camadas profundas no -C do que no +C, e no

+K do que no -K.
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Figura 7 - Contetdo hidrico total médio (mm) do solo (n = 3 sensores) na camada de solo 0-6
m (a) e na camada de solo 4,5-6 m (b) de profundidade no periodo entre julho (J) de 2010 e
fevereiro (F) de 2013. -K e +K referem-se aos tratamentos sem e com potassio,
respectivamente. —C e +C referem-se aos tratamentos com e sem excluséo parcial de chuva,
respectivamente
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5.2 Crescimento das arvores

Independente do regime hidrico, a aplicacdo de K aumentou, significativamente, a
altura e a circunferéncia a altura do peito (CAP) das arvores (Figuras 8, 9). Aos 954 DAP, a
altura e a CAP aumentaram em 45% e em 52%, respectivamente, no +K+C em comparacgao
ao —K+C. Ndo se verificou efeito significativo da reducdo de chuva sobre a altura e a CAP.
Contudo, observaram-se interacdes significativas entre a disponibilidade de K e de agua, a
partir de 824 DAP: a reducéo de chuva diminuiu o efeito positivo do K sobre o crescimento

em altura e em circunferéncia.
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Figura 8 - Altura media das arvores (m) em funcdo da disponibilidade de potassio e de agua. —
K e +K referem-se aos tratamentos sem e com potassio, respectivamente. —C e +C referem-se
aos tratamentos com e sem exclusdo parcial de chuva, respectivamente. As barras verticais
indicam o erro padréo entre os blocos (n = 3) para cada idade
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Figura 9 — Circunferéncia média a altura do peito (CAP, em cm) em funcdo da
disponibilidade de potassio. —-K e +K referem-se aos tratamentos sem e com potassio,
respectivamente. —C e +C referem-se aos tratamentos com e sem excluséo parcial de chuva,
respectivamente. As barras verticais indicam o erro padrdo entre os blocos (n = 3) para cada
idade

A adubacdo potassica aumentou, consideravelmente, a biomassa de todos o0s
componentes (Tabela 2). Ndo se observaram interac@es significativas entre a disponibilidade
de 4gua e de K sobre a producdo de biomassa. Aos 24 meses ap6s o plantio, a biomassa de
madeira, casca, galhos vivos, folhas e toco com raizes grossas, no +K+C, foi multiplicada por
2,8, 2,6, 1,4, 1,6 e 3,2, respectivamente, em comparacdo ao —K+C. Na mesma idade, a
madeira representou 54% e 41% da biomassa viva no +K+C e no —-K+C, respectivamente. A
reducdo de chuva nédo surtiu efeito negativo sobre a producdo de biomassa no —K. Aos 24
meses apos o plantio, a biomassa de madeira diminuiu em 8% no +K-C, em comparagao ao
+K+C.
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Tabela 2 — Massa média de madeira, casca, galhos, folhas e toco numa plantacdo de
Eucalyptus grandis, aos 12 e aos 24 meses apés o plantio. —-K e +K referem-se aos
tratamentos sem e com potassio, respectivamente. —C e +C referem-se aos tratamentos com e

sem excluséo parcial de chuva, respectivamente

Tratamento  Idade da Madeira Casca Galhos Folhas Toco e raizes
plantacdo (Mg ha) (Mg ha™) vivos (Mg ha™) grossas
(meses) (Mg ha™) (Mg ha™)
-K+C 12 1,07 +0,22a 0,28 +0,05a 2,40 £0,60a 2,84 +0,58a 0,84+ 0,15a
+K+C 2,43 £0,09b 0,61 +0,02b 3,01 +0,15a 3,49 +0,13a 1,73 +0,05b
-K-C 1,34 +0,16a 0,34 +0,04a 2,12 +0,25a 2,64 +0,32a 1,03 +0,11a
+K-C 2,83 £0,05b 0,71 +0,01b 3,00 £0,09a 3,72 +0,10a 1,97 +0,03b
-K+C 24 6,63 +0,95a 1,40 +0,16a 4,04 £+0,58ab 3,97 +0,57ab 1,85 +0,15a
+K+C 18,95 +0,32b 3,61 +0,05b 5,78 £0,10b 6,53 +0,11b 5,96 +0,10b
-K-C 7,30 +0,82a 1,51 +0,14a 3,55+0,40a 3,94%0,45a  2,32+0,29a
+K-C 17,48 +0,60b 3,22+0,09b  4,53+0,16ab 5,58 +0,15ab 6,27 +0,36b

Média e respectivo erro padrdo entre os blocos (n = 3) sdo indicados. Letras diferentes para cada idade na mesma
coluna indicam as diferengas significativas entre tratamentos (P < 0,05).

5.3 Potencial hidrico foliar

As variagdes sazonais do Wpawn relacionaram-se as variagdes da precipitagéo, do VPD
e do conteudo hidrico do solo (Figuras 10a, 10b). lgualmente, Wogwn flutuou com Wmin,
resultando em uma diferenca relativamente constante entre os dois potenciais foliares, durante
0 periodo de estudo. Os menores valores de Wpgwn € Wmin (Valores negativos) coincidiram com
a estacdo seca de 2011 (entre 413 e 468 DAP) e de 2012 (entre 774 e 821 DAP), em todos 0s
tratamentos. Wpawn foi significativamente mais baixo no —C (Figura 10b) do que no +C
(Figura 10a) durante a estacdo seca de 2011 e a partir de 666 DAP. Assim, Wpqwn alcangou
valores minimos de —0,9 e —1,9 MPa no —-K-C e +K-C, respectivamente, aos 821 DAP
(estacdo seca de 2012). A fertilizacdo potassica influenciou também o estado hidrico das
arvores. Os valores de Wpgwn foram menores no +K do que no —K, durante a estagdo seca de

2011 (468 DAP) e a partir de 666 DAP, mostrando um déficit hidrico maior nas arvores que
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receberam a fertilizacdo potéssica. Os valores de Wn, foram superiores a -2,8 MPa e
globalmente menores: (1) no +K do que no -K e (2) no —C do que no +C, a partir de 503 DAP
no —K, e a partir de 632 DAP no +K.
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Figura 10 - Potencial de base (simbolo preto) e potencial minimo (simbolo cinza) nas parcelas
sem reducdo de chuva (a) e com reducao de chuva (b) no periodo entre outubro (O) de 2010 e
fevereiro (F) de 2013. -K e +K referem-se aos tratamentos sem e com potassio,
respectivamente. —C e +C referem-se aos tratamentos com e sem excluséo parcial de chuva,
respectivamente. As barras verticais indicam o erro padrdo entre os blocos (n = 3) para cada
idade
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5.4 Indice de area foliar

O LAl variou com as flutuacbes sazonais da precipitacdo e do VPD. Durante a estacao
seca de 2011 e 2012 (16 e 27 meses apds o plantio, respectivamente), o LAl diminuiu em
17% e em 20% no +K e -K, respectivamente, em comparagdo a de 2011 e 2012
(11 e 24 meses apods o plantio, respectivamente) (Figura 11). O LAI variou, também, com a
disponibilidade de K. Independentemente do regime hidrico, o LAI foi, em média, superior
em 52% no +K do que no —K, durante o estudo. No +K, o LAI foi significativamente menor, a

partir de 23 meses apds o plantio, com a reducdo de chuva do que sem ela.
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Figura 11 - indice de area foliar (LAI) em arvores de Eucalyptus grandis. —-K e +K referem-se
aos tratamentos sem e com potassio, respectivamente. —C e +C referem-se aos tratamentos
com e sem exclusdo parcial de chuva, respectivamente. As barras verticais indicam o erro

padréo entre os blocos (n = 3) para cada idade
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5.5 Efeito do K sobre o desenvolvimento foliar em condic&o hidrica néo limitante

5.5.1 Area foliar total, nimero de folhas, porcentagem de area foliar com pigmentacao

roxa

Observou-se uma boa correlacdo entre a area foliar e o nimero de folhas por arvore e a
altura das arvores, aos 8 e aos 11 meses ap6s o plantio (R?> 0,69). A area foliar total foi 60%
e 48% superior no +K+C do que no —K+C, aos 8 e aos 11 meses apds o plantio,
respectivamente (Tabela 3). O namero total de folhas por arvore foi 35% e 19% superior no
+K+C do que no —-K+C, aos 8 e aos 11 meses ap06s o plantio, respectivamente. Ndo foram
observados sintomas de deficiéncia potéassica no +K+C e a area de pigmentacéo roxa atingiu
1% e 8% da area foliar total no —-K+C, aos 8 e aos 11 meses apds o plantio, respectivamente.

Tabela 3 - Area foliar total, nimero total de folhas por arvore e porcentagem de area foliar
apresentando pigmentacdo roxa caracteristica da deficiéncia de K numa plantacdo de
Eucalyptus grandis aos 8 e aos 11 meses ap6s o plantio. —-K e +K referem-se aos tratamentos
sem e com potassio, respectivamente. +C refere-se ao tratamento sem exclusdo parcial de
chuva

Idade da  Area foliar total Numero de folhas % da area foliar

Tratamento plantagdo  (m? arvore™) (# folhas arvore™)  com pigmentacéo
(meses) roxa
-K+C 8 8,25 £142a 4396 *6l6a 0,98 £0,03¢c
+K+C 13,21 +0,89b 5930 +276¢C 0,00 £0,00a
-K+C 11 14,92 +£1,79 a* 7132 +732a* 8,49 +0,03c*
+K+C 22,12 +0,78 ¢c* 8709 + 242 c* 0,00 £0,00a

Média e respectivo erro padrdo entre os blocos (n = 3) sdo indicados. Letras diferentes para cada idade na mesma
coluna indicam as diferencas significativas entre tratamentos (P < 0,05). * mostram as diferencas significativas
entre as duas idades (P < 0,05) no mesmo tratamento
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5.5.2 Area individual das folhas, espessura foliar e tamanho celular

As folhas atingiram o tamanho final, aproximadamente, 50 dias apds a emergéncia
foliar (DAE) no +K+C e no —-K+C. A adicdo de K aumentou a area final das folhas em 24%
(Figura 12). Observou-se uma dindmica inicial similar entre os dois tratamentos, +K e -K.
O diametro das células do parénquima palicadico foi aumentado em 20% nas folhas de
35 e 66 dias de idade no +K+C, comparado ao —K+C (Figura 13).
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Figura 12 - Efeito da adicdo de K sobre a dindmica de expansdo foliar. -K e +K referem-se
aos tratamentos sem e com potassio, respectivamente. +C refere-se ao tratamento sem
excluséo parcial de chuva. As barras verticais indicam o erro padrdo entre as folhas (n = 48)
para cada idade
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Figura 13 - Efeito da adicdo de K sobre o diametro médio das células do parénquima
palicadico. —-K e +K referem-se aos tratamentos sem e com potassio, respectivamente.
+C refere-se ao tratamento sem exclusdo parcial de chuva. As barras verticais indicam o erro
padrdo entre as medidas de serie de 10 células (n = 54 e 108 para folhas de 35 e 66 dias de
idade, respectivamente)

5.5.3 Ritmo de aparic¢ao das folhas

A érea foliar produzida sobre os galhos avaliados foi significativamente menor no
—K+C do que no +K+C, 30, 60 e 90 DAE (Figura 14). Como o ritmo de aparicdo das folhas
foi similar, nos dois tratamentos (Figura 15), a diferenca da area foliar produzida foi explicada

pela diferenca da &rea foliar individual.
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Figura 14 - Efeito da adicdo de K sobre a &rea média foliar produzida por galho estudado apds
a marcacdo dos primordios foliares e durante trés meses (até o inicio da ramificacdo do
galho). —K e +K referem-se aos tratamentos sem e com potassio, respectivamente. +C refere-
se ao tratamento sem exclusdo parcial de chuva. As barras verticais indicam o erro padrdo
entre os galhos (n = 12) para cada idade
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Figura 15 - Efeito da adicdo de K sobre o nimero médio de folhas por galho estudado apos a
marcacdo dos primdrdios foliares e durante trés meses (até o inicio da ramificacdo dos
galhos). —-K e +K referem-se aos tratamentos sem e com potéssio, respectivamente. +C refere-
se ao tratamento sem exclusdo parcial de chuva. As barras verticais indicam o erro padrao
entre os galhos (n = 12) para cada idade
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5.5.4 Duracao de vida foliar e area foliar com pigmentacao roxa

A adicdo de K aumentou, significativamente, a duragdo de vida média das folhas, de
130 dias no —-K+C e de 276 dias no +K+C (Figura 16a). A pigmentacdo roxa das folhas
apareceu a partir do final da expanséo foliar no —-K+C e aumentou até 60 DAE, tendo ficada
constante (34% da area foliar) até a abscisao foliar (Figuras 16b, 17). As folhas no +K+C néo

desenvolveram sintomas foliares durante toda a vida das folhas.
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Figura 16 - Efeito da adicdo em K sobre o ritmo de absciséo foliar (a) e sobre a area foliar
com pigmentacdo roxa (b). —-K e +K referem-se aos tratamentos sem e com potassio,
respectivamente. +C refere-se ao tratamento sem excluséo parcial de chuva. Barras verticais
indicam o erro padrdo entre galhos (n = 12) para a absciséo foliar e entre folhas (n = 36) para
a area com pigmentacdo roxa para cada idade
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No —K+C, as concentracfes de N, P, K e Na das partes periféricas das folhas adultas,
com pigmentacdo roxa, diminuiram em 12, 19, 60 e 78%, respectivamente, enquanto a
concentracdo de acUcares soluveis aumentou em 44%, na comparacdo com as partes

periféricas isentas de pigmentacédo roxa.

+K+C

10cm

Figura 17 - Sintomas de deficiéncia de K em folhas de eucalipto

5.5.5 Relagdes hidricas nas folhas

A adigdo de K permitiu manter o estado hidrico adequado das folhas, com valores de
RWC, WC e TW/DW maiores no +K+C do que no —-K+C (Figura 18). O RWC aumentou nos
dois tratamentos, durante o periodo de expansao foliar, at¢ 60 DAE, para ficar estavel no
+K+C, ou diminuir gradualmente no —K+C (Figura 18a). Esse resultado revela um importante
déficit hidrico nas folhas das &rvores que ndo receberam a fertilizacdo potéssica.
Igualmente, 0 WC diminuiu entre 30 DAE e 100 DAE, para depois ficar constante no +K+C e
diminuir, de 30 DAE até a abscisdo foliar, no —-K+C (Figura 18b). A relacdo TW/DW
diminuiu durante o desenvolvimento da folha nos dois tratamentos, com menores valores no
—K+C (Figura 18c).
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Figura 18 - Efeito do K sobre o contetdo relativo de dgua (RWC) (a), o conteldo de agua
(WC) (b) e a relagdo TW/DW (c) durante o desenvolvimento foliar. —-K e +K referem-se aos
tratamentos sem e com potassio, respectivamente. +C refere-se ao tratamento sem exclusao
parcial de chuva. As barras verticais indicam o erro padrdo entre as folhas (n = 9)
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Os parametros obtidos com as curvas pressao-volume foram significativamente
modificados pela adicdo de K, durante o periodo de expansao foliar. Aos 34 e 65 DAE, ¥,
W 100 foram menores no +K+C do que no —K+C (Tabela 4). Nas mesmas idades foliares, &max,

Ns/V4, P1oo € Ti foram significativamente maiores no +K+C que no —K+C (Tabelas 4, 5).

Tabela 4 - Parametros obtidos com as curvas pressdo-volume para folhas de 34 e de 65 dias de
idade. —K e +K referem-se aos tratamentos sem e com potéassio, respectivamente. +C refere-se
ao tratamento sem excluséo parcial de chuva

Idade
H \PTEO \PT[J.OO VS/ Vt NS/ Vt
Tratamento Igl';g; (MPa) (MPa) (m° m?) (osmoles m?)

-K+C 34 -156+0,006a -1,20 +0,003a 0,53 + 0,008a 260 +3,0a

+K+C -1,77 £0,008b  -1,37 £ 0,005b 0,65 + 0,005b 361 +3,0b

-K+C 65 -1,60 £0,0la -1,14 + 0,03a* 0,59 + 0,008a* 283 *5,0a

+K+C -2,10 £ 0,008b*  -1,45 +0,01b* 0,60 + 0,003a* 351 +2,0b

Média e respectivo erro padrdo sdo indicados (n = 6 folhas). As diferentes letras na mesma coluna para a mesma
idade foliar indicam diferencas significativas entre tratamentos (P < 0,05). * mostram diferencas significativas
entre as duas idades foliares no mesmo tratamento (P < 0,05)

Tabela 5 - Valores médios de &nax, de P1oo € de T; para folhas de 34 e de 65 dias de idade
obtidos com curvas pressdo-volume. —K e +K referem-se aos tratamentos sem e com potassio,
respectivamente. +C refere-se ao tratamento sem excluséo parcial de chuva

Tratamento  Idade foliar Smax 100 !
(dias) (MPa) (MPa) (MPa)
-K+C 34 8,41 +0,16a 1,11 +0,005a 0,072 +0,001a
+K+C 10,39 +0,08b 1,30 +0,005b 0,084 +0,001b
-K+C 65 8,44 +0,08a 1,11 +£0,01a 0.074 +0,001a
+K+C 13,20 +0,24b* 1,42 +0,01b* 0.094 +0,001b*

Média e respectivo erro padrdo sao indicados (n = 6 folhas). As diferentes letras na mesma coluna para a mesma
idade foliar indicam diferencas significativas entre tratamentos (P < 0,05). * mostram diferencas significativas
entre as duas idades foliares no mesmo tratamento (P < 0,05)
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5.5.6 Concentracdo foliar de nutrientes, polidis, amido e agucares solUveis

A adicdo de K aumentou, significativamente, as concentracdes foliares de K, durante o
desenvolvimento das folhas (Figura 19a). As concentracdes de Mg foram significativamente
maiores no —K+C, aos 34, 136 e 170 DAE, do que no +K+C. Nos dois tratamentos, a frutose
representou mais de 50% do total dos acucares soluveis, durante toda a vida foliar (Figura
19b). As concentracdes de rafinose foram < 10 mmol kg de 4gua nas folhas e as
concentracdes de galactose, sorbitol, manitol e trialose foram < 2 mmol kg™ de agua nas
folhas (dados ndo mostrados), durante toda a vida foliar. As concentracGes de frutose e de
glicose aumentaram no -K+C, em comparacdo ao +K+C, a partir de 65 DAE.
As concentracfes de N e de amido diminuiram nos dois tratamentos com o aumento da idade
foliar, contudo, mais rapidamente, no —K+C, com valores significativamente menores no
—K+C do que no +K+C, a partir de 65 DAE (Figuras 19c, 19d).



82

Concentragdo(gkg * massa seca) Concentragdo(mmolkg * &gua foliar) Concentracio (mmol kg * dgua foliar)

Concentracdo (g kg * massa seca)

[
(o}
o

N
a
o

N
(e}
o

[
o
o

100

a
o

800

700

600

500

400

300

200

100

45
40

35

30 -

25

20

15

10

70

60

50

40

30

20

10

B 34 DAE 65 DAE 103 DAE 136 DAE 170 DAE 210 DAE 243 DAE 370 DAE
, a ]
a - —
| a —
- N ] L (] Mg
| | =K
B b b b b
1 (a)
NESNES NSRS NESNES NESNES NESNES e e e
1 m Mio-inositol
4 Naé&o identificado
2 H Rafinose
1 B B Sacarose
|
b b Frutose
i = Glicose
. - i B N N
[ a
| | |
4 b i
g P
] a = I I (b)
<O [N ) (SN ) < <
Nt Noale T oL =
= m
4 - - _—
- -
- - — N
-
b b = B
4 a
a a b b _
B a
| i i i i | i i | | o @©
< < < < < < < < < < < < <
T N Nl T R £ =~ o
4 o]
b
a
f
a I I
< O < O < O < O < O < < <
TN R TN TN TN = = =L

Figura 19 - ConcentracGes foliares médias de Mg e K (a), de acucares sollveis e polidis (b),
de P e N (c) e de amido (d). -K e +K referem-se aos tratamentos sem e com potassio,
respectivamente. +C refere-se ao tratamento sem exclusdo parcial de chuva. As letras
mostram as diferencas significativas entre os tratamentos
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5.5.7 Area foliar especifica e espessura foliar

A éarea foliar especifica (SLA) diminuiu com o aumento da idade foliar nos dois
tratamentos (Figura 20). A SLA foi menor no —K+C, a partir de 65 DAE, em comparac¢ao ao
+K+C. No —-K+C, as folhas foram mais finas do que no +K+C, durante todo o

desenvolvimento foliar (Figura 21). O tamanho celular foi menor no -K+C do que no +K+C.
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Figura 20 - Efeito da adicdo de K sobre a area foliar especifica (SLA). As Gltimas medicbes
realizadas no —-K+C (136 dias ap6s emergéncia foliar) corresponderam a 80% de abscisdo
foliar neste tratamento. -K e +K referem-se aos tratamentos sem e com potassio,
respectivamente. +C refere-se ao tratamento sem exclusdo parcial de chuva. As barras
verticais indicam o erro padrdo entre os blocos (n = 3)
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Figura 21 - Efeito da adicdo de K sobre a espessura foliar. As ultimas medicGes realizadas no
—K+C (136 dias ap6s emergéncia foliar) corresponderam a 80% de abscisdo foliar neste
tratamento. —-K e +K referem-se aos tratamentos sem e com potassio, respectivamente. +C
refere-se ao tratamento sem exclusdo parcial de chuva. As barras verticais indicam o erro
padrdo entre os blocos (n = 3)

5.5.8 Conteudo relativo de clorofila

O conteudo relativo de clorofila no —K+C foi significativamente menor do que no
+K+C, a partir de 60 DAE (Figura 22).
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Figura 22 - Efeito da adigdo de K sobre o contetdo relativo foliar de clorofila. As ultimas
medicdes realizadas no -K+C (136 dias apds emergéncia foliar) corresponderam a 80% de
abscisdo foliar neste tratamento. —-K e +K referem-se aos tratamentos sem e com potéassio,
respectivamente. +C refere-se ao tratamento sem exclusdo parcial de chuva. As barras
verticais indicam o erro padrdo entre os blocos (n = 3)

5.5.9 Anatomia foliar

As folhas de E. grandis sdo hipoestomaticas, com numerosos estdmatos paraciticos na
face abaxial e menos de 5 estdmatos mm™ em média, na adaxial (Figura 23). A densidade
estomatica das folhas jovens (de um més) e das folhas adultas (de dois meses) foi maior no
tratamento —K+C do que no +K+C (Tabela 6). Contudo os estdmatos mostraram-se maiores
no +K+C do que no —K+C. Apesar da densidade estomatica menor no +K+C, a area total dos
poros estomaticos foi maior do que no —K+C, devido ao tamanho maior dos estbmatos. A
espessura de todos os tecidos e a porcentagem de espagos intercelulares, nas folhas de um e

dois meses, foram maiores no +K+C do que no —-K+C (Tabela 7, Figura 24).
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Figura 23 - Estdmatos paraciticos da face abaxial de folha de dois meses de idade de
E.grandis no tratamento sem potassio. Observa-se uma célula secretora no canto inferior
esquerdo da figura

Tabela 6 - Média e respectivo erro padrdo entre medidas (n = 60 e 120) de densidade, de
largura, de comprimento estomatico e de area total dos poros estomaticos (n = 1200 e 2400)
na face abaxial das folhas de um e dois meses de idade respectivamente oriundas de arvores
de um ano de idade. -K e +K referem-se aos tratamentos sem e com potassio,
respectivamente. +C refere-se ao tratamento sem excluséo parcial de chuva

Idade Densidade Largura Comprimento Area total dos
Tratamento  foliar estomatica estomatica estomatico poros
(meses) (nGmero mm?) (m) (um) estomaticos

(10 mm* mm)

-K+C 1 551 +10,2b 7,40 £0,04a 11,06 +0,05a 3,47 +0,04a
+K+C 486 +6,3a 8,98 +0,05b 13,84 +0,05b 4,80 +0,05b
-K+C 2 508 *7,1b* 7,85 +0,03a* 1295 +0,04a* 3,93 +0,03a*
+K+C 462 *6,5a* 9,02 +0,03b 14,01 +0,04b* 4,59 *0,03b*

Letras diferentes para cada idade na mesma coluna indicam as diferencas significativas entre tratamentos (P <
0,05). * mostram as diferencas significativas entre as duas idades (P < 0,05) no mesmo tratamento.
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Tabela 7 - Média e respectivo erro padrdo entre medidas de espessura da epiderme adaxial e
abaxial, parénquima palicadico e lacunoso e porcentagem de espacos intercelulares em
relacdo a espessura total foliar (n = 54 e 108) das folhas de um e dois meses de idade
respectivamente oriundas de arvores de um ano de idade. —K e +K referem-se aos tratamentos
sem e com potassio, respectivamente. +C refere-se ao tratamento sem exclusdo parcial de
chuva

T Idade  Epiderme Parénquima Parénquima Espagos Epiderme
rata- . : A .
mento fo_llar adaxial palicadico lacunoso Inter- abaxial
(dias) (um) (um) (um) celulares (m)
(%)

-K+C 1 155 +04a 66,1 +19a 1148 +2,3a 26,5+ 3,6a 12,4 +0,4a

+K+C 179 £05b 76,8 £2,1b 1355 +23b 34,8+4.7b 14,0 £0,4b

-K+C 2 166 *03a* 72,0+09a* 1259 *21a* 23,0+2.2a 12,1 +0,3a

+K+C 176 +04b 757 +x10b 1369 +1,7b  41,6+x4.0b* 13,6 £0,4b

Letras diferentes para cada idade na mesma coluna indicam as diferencas significativas entre tratamentos (P <
0,05). * mostram as diferencas significativas entre as duas idades (P < 0,05) no mesmo tratamento

Com deficiéncia de K Sem deficiéncia de K

Figura 24 - Corte transversal de folha de dois meses de idade com deficiéncia e sem
deficiéncia de K. Observa-se a reducdo da espessura total foliar, do diametro das células
palicadicas, da espessura de todos os tecidos e dos espagos intercelulares nas folhas
deficientes em K
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5.5.10 Atividade fotossintética

A adubacéo potassica aumentou a fotossintese liquida (Asa) € a condutancia estomatica
(gs) das folhas adultas de dois meses de idade, durante a estacdo chuvosa, entre janeiro e
junho de 2011 (Figuras 25, 26). No +K+C, os valores médios de As, € gs entre 218 e 368 dias
apos o plantio, foram duas vezes mais altos do que no —K+C (Figuras 25, 26). Uma boa

relacdo foi encontrada entre Agy; € gs € entre gm € gs (Figuras 27, 28).
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Figura 25 - Fotossintese liquida (Asa) nas folhas adultas de dois meses de idade de Eucalyptus
grandis, medida durante a estacdo chuvosa de 2011 com um fluxo natural saturante de fétons
fotossinteticamente ativos superior a 1300 pmol m > s '. —-K e +K referem-se aos tratamentos
sem e com potassio, respectivamente. +C refere-se ao tratamento sem exclusdo parcial de
chuva.  As barras verticais indicam o erro padréo entre as folhas (n = 4)
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Figura 26 - Condutancia estomética (gs) nas folhas adultas de dois meses de idade de
Eucalyptus grandis, medida durante a estacdo chuvosa de 2011 com um fluxo natural de
fotons fotossinteticamente ativos superior a 1300 pmol m > s . —K e +K referem-se aos
tratamentos sem e com potéssio, respectivamente. +C refere-se ao tratamento sem excluséo
parcial de chuva. As barras verticais indicam o erro padrdo entre as folhas (n = 4)
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Figura 27 - Relacdo entre a fotossintese liquida (As:) € a condutdncia estomatica (gs) nas
folhas adultas de dois meses de idade de Eucalyptus grandis estimada a partir das curvas A-C;,
a temperatura ambiente (26-32°C), a concentragdo de CO, de 400 umol mol™' e com um
fluxo fotossintético saturante de fotons de 1600 pmol m™ s™'. Cada ponto representa uma
medida foliar (seis folhas por tratamento). -K e +K referem-se aos tratamentos sem e com
potassio, respectivamente. +C refere-se ao tratamento sem exclusao parcial de chuva
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Figura 28 - Relacdo entre a condutancia do mesdfilo foliar (gm) e a condutancia estomética
(gs) nas folhas adultas de dois meses de idade de Eucalyptus grandis estimada a partir das
curvas A-C;, a temperatura ambiente (26-32°C), a concentracdo de CO, de 400 pmol mol™ e
com um fluxo fotossintético saturante de fotons de 1600 pmol m ™2 s™'. Cada ponto representa
uma medida foliar (seis folhas por tratamento). —-K e +K referem-se aos tratamentos sem e
com potassio, respectivamente. +C refere-se ao tratamento sem exclusao parcial de chuva

A Tabela 8 apresenta o efeito da adi¢cdo do K sobre alguns dos processos bioquimicos,
que determinam a capacidade fotossintética das folhas de um e dois meses de idade.
Nas folhas de um més, ndo foi observado efeito positivo da adicdo de K sobre os valores
médios de gm, Vemax: Jsat, TPU € Amax. Ja nas folhas de dois meses de idade, gm, Vemax, Jsat,

TPU e Anax foram maiores no +K+C do que no —K+C.
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Tabela 8 - Valor médio e respectivo erro padrdo (n = 6 folhas) de gm, Vemax, Jsat, TPU € Amax
para folhas de um e dois meses de idade oriundas de arvores de um ano de idade. Os dados
foram calculados com o auxilio de programa de computador desenvolvido por Sharkey et al.
(2007) a 25°C. —K e +K referem-se aos tratamentos sem e com potéssio, respectivamente. +C
refere-se ao tratamento sem excluséo parcial de chuva

Tl’ata- I da.de gm chax Jgat TP U Amax
mento  foliar (molm?s?)  (umol m?s™) (umol m? s (umol m?s™  (umol m?s™)
(més)

-K+C 1 021+0,03a 1457 +6,7a 171,7 +13,1a 13,6 *09a 445 +2,5a

+K+C 0,19+0,0la 130,2 +12,7a 149,0 £8,3a 115 +0,7a 409 *22a

-K+C 2 023+0,05 120,1 £13,0a* 126,1 +15,7a* 9,8 *12a* 335 £52a*

+K+C 0,31 +£0,02b* 1815 +7,4b* 197,1 +6,90* 144 +0,5b* 48,3 +0,8b*

gm, condutancia do mesofilo foliar (mol m™ s™); Ve taxa maxima de carboxilacdo da Rubisco (umol m™ s™);
Jeat taxa maxima de transporte dos elétrons (umol m™ s™); TPU, utilizagdo da triose-fosfato (umol m? s™); Amax,
taxa maxima de assimilacio de CO, (umol m? s™). Letras diferentes para cada idade na mesma coluna indicam
as diferencas significativas entre tratamentos (P < 0,05). * mostram as diferencas significativas entre as duas
idades (P < 0,05) no mesmo tratamento

A alteracdo da capacidade fotossintética comegou com a apari¢cdo de pigmentacao roxa
nas folhas de dois meses de idade deficientes em K. As folhas jovens sem sintomas, com
teores baixos de K, ndo apresentaram limitacGes da fotossintese superiores as folhas com alto
teor de K (Tabela 7). Uma boa relagdo exponencial negativa (R*> > 0,68) foi achada entre a
porcentagem da area foliar, com sintomas de deficiéncia potéssica nas folhas adultas de dois
meses, & Amax (com C; > 1000 pmol mol™), Vemax, Jsat, TPU, g € gs (com C, = 400 umol mol

1 calculados a partir das curvas A/Ci (Figura 29).
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Figura 29 - Relagdo entre Anax (2), Vemax (D), Jsat (€), TPU (d), gm (€) € gs (f) e a porcentagem de
area foliar com pigmentacdo roxa caracteristica de deficiéncia potéssica de folhas adultas de
dois meses de idade oriundas de &rvores de um ano de idade

5.6 Variagdes sazonais e didrias das trocas gasosas foliares

A condutancia estomatica (gs, em mol m? s?) e a fotossintese liquida (Asx, em
umol m? s™) covariaram ao longo das estacdes (Figuras 30, 31). Os menores valores de A €
gs coincidiram com as duas estacdes secas, de 2011 e de 2012. Globalmente, gs e Ay foram
menores durante a estacdo seca de 2011 e a partir de 632 DAP no —C do que no +C. Ja gs e
Agt foram igualmente influenciados pela adubacdo potéassica com maiores valores no +K do

gue no —K, exceto no +K-C, durante as estagdes secas.
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Figura 30 - Condutancia estomatica média (gs, em mol m™ s™) medida com um fluxo natural
de fétons fotossinteticamente ativos superior a 1300 pmol m % s no periodo entre outubro
(O) de 2010 e fevereiro (F) de 2013. —K e +K referem-se aos tratamentos sem e com potéssio,
respectivamente. —C e +C referem-se aos tratamentos com e sem exclusdo parcial de chuva,
respectivamente. As barras verticais indicam o erro padréo entre as folhas (n = 4)
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Figura 31 - Fotossintese liquida (Asy, em pmol m? s™) medida com um fluxo natural de
fotons fotossinteticamente ativos superior a 1300 pmol m 2 s~ no periodo entre outubro (O)
de 2010 e fevereiro (F) de 2013. -K e +K referem-se aos tratamentos sem e com potassio,
respectivamente. —C e +C referem-se aos tratamentos com e sem exclusé@o parcial de chuva,
respectivamente. As barras verticais indicam o erro padréo entre as folhas (n = 4)
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As variacGes diarias do potencial foliar, das trocas gasosas e do déficit de pressao de
vapor da folha (VPDs, em MPa) foram calculadas a partir dos dados fornecidos pelo Licor
6200, aos 295 e 468 dias apds o plantio, durante a estacdo chuvosa e seca de 2011 (Figura 32),
e aos 666 e 821 dias apds o plantio, durante a estacdo chuvosa e seca de 2012 (Figura 33).
Independente das estacfes, do regime hidrico e da fertilizacdo, o0 VPD; aumentou desde 7
horas da manha até meio-dia, para depois diminuir a tarde. Ao inverso das variacGes diarias
do VPD; 0 W, diminuiu progressivamente até meio-dia, para aumentar a tarde. A
condutancia estomatica e a fotossintese diminuiram ao longo do dia, limitando a reducéo do
potencial da folha a -2,7 MPa. A diminuicdo de W, gs € A, ao longo do dia, foi mais rapida no
—C do que no +C. A condutancia estomatica e a fotossintese foram superiores no +K do que

no —K, mais durante as estaces chuvosas do que as estacdes secas.
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Figura 32 - Valores medios (n = 4 folhas) do potencial foliar (‘\P\, em MPa), da condutancia
estomatica (gs, em mol m? s™), da fotossintese liquida (A, em pmol m™ s™) e do déficit de
pressédo de vapor da folha (VPDy, em MPa), aos 295 (estagcdo chuvosa de 2011) e 468 (estacao
seca de 2011) dias apds o plantio. —K e +K referem-se aos tratamentos sem e com potassio,
respectivamente. —C e +C referem-se aos tratamentos com e sem excluséo parcial de chuva,
respectivamente



96

666 dias apo6s plantio 821 dias apos plantio
(estacéo chuvosa de 2012) (estacdo seca de 2012)
8 4 8 1
—&—-K+C —e— +K+C

6 1 | —A--K-C -©-+K-C 6 -
<
[a
S, 4
a
[a
> > 2 -

0 T T T 1 O T T T 1

6 9 12 15 18 6 9 12 15 18

gs (o

N W
o o
I ]

A(umol m2s1)
[N
o

0

6

Horado dia Hora do dia

Figura 33 - Valores médios (n = 4 folhas) do potencial foliar (\¥\,, em MPa), da condutancia
estomatica (gs, em mol m? s), da fotossintese liquida (A, em umol m? s™) e do déficit de
pressdo de vapor da folha (VPDs, em MPa), aos 666 (estacdo chuvosa de 2012) e 821 (estacédo
seca de 2012) dias apds o plantio. -K e +K referem-se aos tratamentos sem e com potassio,
respectivamente. —C e +C referem-se aos tratamentos com e sem excluséo parcial de chuva,
respectivamente
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5.7 Resposta da conduténcia estomatica ao ¥pqwn € a0 VPD

A condutancia estomatica, medida entre 13h00 e 15h00 (gs) diminuiu curvilineamente
com o potencial de base (Wpawn) (Figura 34) e com o aumento do VPD (Figura 35) no +K.
A sensibilidade estomatica a0 ¥pewn € a0 VPD, definida pelo declive das duas relagdes, foi
maior no +K do que no -K. Ja gs diminuiu em 50% em resposta a reducéo de 100% do ¥pgwn
(entre -0.1 e -0.2 MPa), ou ao aumento de 100% do VPD (entre 1 e 2 kPa) no +K. No -K, gs
diminuiu apenas em 20%. Em condic¢Ges de déficit hidrico (Wpawn < -1 MPa e VPD > 5 MPa),
0s estdmatos fecharam-se em todos os tratamentos. Independentemente do regime de
fertilizagdo, nédo se verificou diferenca significativa de sensibilidade estomatica a0 Wygwn € a0
VPD, no +C e -C. Portanto, para 0 mesmo valor do VPD, a condutancia estomatica foi menor
no +K-C do que no +K+C.

16 1
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12 4

1,0 4

0,8 -

gs (molm2 s?)

0,6 1

04 -

0,2 1

0,0

0 -0,2 0,4 0,6 0,8 -1 1,2 1,4 -16 18 2
Woaw (MPa)

Figura 34 - Relag&o entre a condutancia estomatica (gs) e o potencial de base (Wpaw). —K e +K
referem-se aos tratamentos sem e com potassio, respectivamente. —-C e +C referem-se aos
tratamentos com e sem exclusdo parcial de chuva, respectivamente. As barras verticais e
horizontais indicam o erro padrdo entre as folhas (n = 4)
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Figura 35 - Relacdo entre a condutancia estomatica (gs) e o déficit de pressdo de vapor (VPD).
—K e +K referem-se aos tratamentos sem e com potéssio, respectivamente. —C e +C referem-
se aos tratamentos com e sem exclusdo parcial de chuva, respectivamente. As barras verticais
e horizontais indicam o erro padréo entre as folhas (n = 4)

5.8 Variacdes sazonais dos parametros hidricos foliares

O potencial osmético a saturacdo (¥00), 0 potencial osmético no ponto de perda de
turgescéncia (¥ o), 0 valor maximo do médulo de elasticidade (&nax, inverso da elasticidade) e
a pressdo maxima de turgescéncia (P1o0) foram influenciados pela estacdo e pelo regime
potassico e hidrico (Figura 36). Os menores valores de potencial osmético e 0s maiores
valores de &nax € de Pigo foram observados durante a estacdo seca (16 e 27 meses ap0s 0
plantio) e no +K. A adubacédo potassica abaixou, significativamente, os valores de W0, ¥r100
enquanto aumentou, significativamente, 0s de Pigp € &max. A0S 27 meses apos o plantio, Wy
atingiu valores de -2,1 e -2,7 MPa no —-K-C e no +K-C, respectivamente, e valores de -2,0 e
-2,5 MPa no -K+C e no +K+C, também respectivamente. O ajustamento osmotico médio,
calculado pela diferenca entre os valores médios do W, durante a estacdo chuvosa (10 e 22

meses apds o plantio) e a estagdo seca (16 e 27 meses ap6s o plantio), variou entre 0,3 MPa no
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—K+C e 0.6 MPa no +K-C. Interacdes significativas entre a disponibilidade de K e a de agua
foram observadas para W.o, W00 € P1oo, @ partir de 16 meses ap6s o plantio: a reducdo de

chuva aumentou o efeito do K sobre W0, ¥r100 € P10o.
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Figura 36 - Potencial osmético no ponto de perda de turgescéncia (¥,) (a), potencial
osmético a saturacdo (Wni0) (b), valor maximo do mdédulo de elasticidade (&max) (C) €
pressdo maxima de turgescéncia (P10o) (d) obtidos a partir das curvas pressdo-volume em
folhas adultas de Eucalyptus grandis. -K e +K referem-se aos tratamentos sem e com
potassio, respectivamente. —C e +C referem-se aos tratamentos com e sem excluséo parcial de
chuva, respectivamente. As barras verticais e horizontais indicam o erro padrdo entre as folhas

(n=6)

5.9 Variacg0es sazonais das concentracdes foliares de N, P, K e Na

As concentracOes de nutrientes variaram com as estagdes e com 0s tratamentos (Figura
37). Ja as concentragdes de N aumentaram significativamente no —K, durante as estaces
secas (aos 16 e 27 meses apos o plantio), independentemente do regime hidrico. A partir de

16 meses apos o plantio, interacdes significativas foram observadas entre a disponibilidade de
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K e a de agua, enquanto foram menores as concentragdes de N no +K-C do que no +K+C.
As concentragdes de K foram maiores no +K do que no —K, durante todo o estudo, sem

observar efeitos da reducédo de chuva.

25 4 T 13 4
-K+
~ o] (N ~ P)
2 A-K-C i } % P11 Py
2 0+K-C 2 ?
: é
& 20 - o g 09
= < ©
: PR % : o
5 507
o o
15 : : ‘ 05 : : ‘
0 10 20 30 0 10 20 30
Meses apds plantio Meses ap6s plantio
10 - 2,0
~ ® ¢ ~ (Na)
2 8 ® 215 - %
o 2
Q Q
= § 3
g 6 { % g 1,0
< c
3 b 3 . $ :
S5 4 S 05
O 3 Y o
4 & &
2 T T ) 0,0 T )
0 10 20 30 0 10 20 30
Meses apds plantio Meses ap06s plantio

Figura 37 - Concentragbes de N, P, K e Na nas folhas adultas. -K e +K referem-se aos
tratamentos sem e com potassio, respectivamente. —C e +C referem-se aos tratamentos com e
sem exclusdo parcial de chuva, respectivamente. As barras verticais indicam o erro padréo
entre os blocos (n = 3)

5.10 Eficiéncia no uso da agua e fluxo de seiva

A eficiéncia intrinseca no uso da agua, no nivel da folha (WUE;) (Figura 38), e a
eficiéncia no uso da agua no nivel da copa assimilada ao 8"3C no floema (Figura 39),
aumentaram em todos os tratamentos, durante a estacdo seca de 2011 (entre 413 e 468 DAP)
e de 2012 (entre 774 e 821 DAP). Ndo se observou efeito significativo da aplicacdo de K
sobre 0 8'*C. Contudo, aos 830 DAP (estagio seca de 2012), §*C aumentou em 7% no +K-C,
em comparacdo ao —K-C. Na mesma data, o 8*3C foi significativamente maior no +K-C do

que no +K+C; também se observaram interacGes significativas entre a disponibilidade de K e
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a de agua: sem a reducdo de chuva, a aplicacdo de K reduziu o &C, enquanto sem essa

reducéo, a aplicacdo de K aumentou o &*°C.
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Figura 38 - Eficiéncia intrinseca de uso da &gua em folhas adultas (WUE; em pmol CO,
mol™) calculada a partir da fotossintese liquida e da condutancia estomatica medida com um
fluxo natural de fotons fotossinteticamente ativos superior a 1300 pmol m > s™'. —-K e +K
referem-se aos tratamentos sem e com potéssio, respectivamente. —C e +C referem-se aos
tratamentos com e sem exclusdo parcial de chuva, respectivamente. As barras verticais
indicam o erro padrdo entre as folhas (n = 4)
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Figura 39 - 8"3C no floema. -K e +K referem-se aos tratamentos sem e com potassio,
respectivamente. —C e +C referem-se aos tratamentos com e sem exclusé@o parcial de chuva,
respectivamente. As barras verticais indicam o erro padrdo entre os blocos (n = 3)
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Independentemente do regime hidrico, a aplicagdo de K multiplicou
aproximadamente, por 2,0 o fluxo de seiva, durante o segundo ano de crescimento das
arvores, entre agosto de 2011 e mesmo més de 2012 (Figura 40). O fluxo de seiva diminuiu
durante as estacdes secas, principalmente nas parcelas fertilizadas com K. O fluxo de seiva foi

menor no +K-C do que no +K+C, durante as estacdes secas.
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Figura 40 — Fluxo de seiva médio (n = 3 blocos). —-K e +K referem-se aos tratamentos sem e
com potéssio, respectivamente. —-C e +C referem-se aos tratamentos com e sem excluséo
parcial de chuva, respectivamente. Monitoramento de agosto de 2011 (aos 407 DAP) até
outubro de 2012 (aos 830 DAP).

A eficiéncia média de transpiracdo do povoamento na producdo de madeira, definida
pela relacdo entre a producdo de madeira e a 4gua transpirada, estimada a partir do fluxo de
seiva, foi de 0,9, 1,4, 0,9 e 1,2 kg de madeira m™ de agua transpirada ha™ no —K+C, +K+C,

-K-C e +K-C, respectivamente, durante o segundo ano de crescimento.

5.11 Concentragdes de aclcares de K no floema

As concentragOes de agucares no floema aumentaram em todos os tratamentos durante
a estacdo seca de 2011 (entre 413 e 468 DAP) e de 2012 (entre 774 e 821 DAP) (Figura 41).
N&o se observou efeito significativo da aplicacdo de K sobre a concentracdo de agucares.
Contudo, aos 830 DAP (estacdo seca de 2012), a concentracdo de agucares aumentou em 9%
no +K-C, em comparacdo ao —K-C. Aos 670 e 830 DAP, a concentragdo de acucares foi

significativamente maior no +K-C do que no +K+C, enquanto interacdes significativas entre a
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disponibilidade de K e a de 4gua foram observadas: sem a reducéo de chuva, a aplicagdo de K

reduziu a concentragdo de agucares, enquanto com a redugédo, néo.
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Figura 41 - ConcentracGes de acucares no floema. —K e +K referem-se aos tratamentos sem e
com potéssio, respectivamente. —-C e +C referem-se aos tratamentos com e sem exclusdo
parcial de chuva, respectivamente. As barras verticais indicam o erro padrdo entre 0s blocos

(n=3)

Durante todo o periodo de estudo, verificou-se a diminuicdo de, aproximadamente,

50% da concentracdo de K no floema, no —K em comparacdo ao +K (Figura 42). Também se

observou uma boa relacdo linear entre a concentracdo de aclcares e 0 8*3C no floema

(Figura 43).
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Figura 42 - Concentracdo de K no floema. -K e +K referem-se aos tratamentos sem e com
potassio, respectivamente. —C e +C referem-se aos tratamentos com e sem exclusdo parcial de
chuva, respectivamente. As barras verticais indicam o erro padrao entre os blocos (n = 3)
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Figura 43 - Relagdo entre a concentracio de aclcares e 5°C no floema. —-K e +K referem-se

aos tratamentos sem e com potassio, respectivamente. —C e +C referem-se aos tratamentos

com e sem exclusdo parcial de chuva, respectivamente
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6 DISCUSSAO

6.1 Influéncia da adubacao potassica sobre o crescimento das arvores

A aplicacdo de K, em plantacbes de E. grandis, aumentou, significativamente, o
crescimento das arvores, verificando-se assim, a primeira hipdtese desse estudo e mostrando
que o experimento foi instalado em solo deficiente em K para essa espécie. O efeito positivo
da fertilizacdo em K, sobre a altura e a circunferéncia das arvores, a area foliar total, a
atividade fotossintética e a proporcdo da biomassa alocada na madeira, contribuiram para
explicar a resposta significativa das plantacdes de E. grandis a adicdo de K, observada pelas
empresas florestais. Outros experimentos na area de estudo mostraram que 0s nutrientes
diferentes de K, neste estudo, ndo limitaram o crescimento das arvores, em todos 0s
tratamentos deste experimento (GONCALVES et al., 2008; LACLAU et al., 2009). Também
foi verificado, em prévios estudos, que o cloro, associado ao KCI aplicado, ndo participou,
significativamente, do aumento de crescimento do eucalipto (ALMEIDA et al., 2010).
Por consequéncia, as diferencas de resposta, em termos de crescimento, entre as parcelas com
ou sem adubacdo potassica, foram atribuidas a disponibilidade do elemento K. Em plantacao
de E. grandis adjacente ao nosso dispositivo, aplicacfes similares de fertilizante ao +K+C e
+K-C conduziram a valores de GPP entre os maiores encontrados para ecossistemas
florestais, enquanto a produgdo de madeira, no fim da rotacdo (seis anos), foi representativa
das plantacdes de eucaliptos mais produtivas no mundo (EPRON et al., 2012).

Em nosso estudo, a reducdo artificial de chuva teve um efeito negativo relativamente
fraco sobre o crescimento das arvores, em comparacdo a deficiéncia de K, durante os dois
primeiros anos de plantagdo. Contudo, o efeito negativo do déficit hidrico, resultante da
exclusdo parcial da chuva, aumentou, fortemente, durante o terceiro ano de plantagdo, em
particular nas arvores fertilizadas com K, devido & maior demanda por agua. A avalia¢do da
interacdo entre a disponibilidade de agua e a de K sobre o funcionamento hidrico das arvores,
em nosso experimento, foi dificultada pelas diferengas consideraveis de demanda hidrica
entre as parcelas com e sem a aplicacdo de K, relacionada a area foliar. De fato, a absor¢éo
hidrica no solo foi menor no —K do que no +K, e por consequéncia, atenuou-se a resposta das
arvores deficientes em K, submetidas & mesma exclusdo parcial de chuva, em comparacao a

das arvores com K.
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6.2 Influéncia da adubacao potéssica sobre os componentes da area foliar

O efeito positivo do K sobre a area foliar total resultou, principalmente, do aumento do
ndmero e do tamanho das folhas, além da redugdo da &rea foliar com pigmentacdo roxa
caracteristica de deficiéncia potassica. Os valores de area foliar no +K+C foram consistentes
com os resultados encontrados em outras plantacdes de E. grandis de um ano de idade (DYE,
1996; WHITEHEAD; BEADLE, 2004; LACLAU et al., 2009).

A adubagdo potassica ndo modificou a dindmica de emergéncia das folhas. Por
consequéncia, o maior numero de folhas por arvore, no +K+C do que no —-K+C, foi o
resultado da maior longevidade foliar. A adubacdo potassica aumentou a longevidade foliar
média do E. grandis em 88%, em arvores com idades entre 2 e 7 anos em primeira rotacéo,
em outro experimento no Brasil (EPRON et al., 2012). A maior area foliar total no +K+C, em
comparacdo ao —K+C, também resultou do aumento de 24% do tamanho final das folhas. Os
sintomas de deficiéncia de K nao foram observados no +K+C e a area foliar com pigmentacédo
roxa atingiu 8% da area foliar total no —-K+C, aos 11 meses apds o plantio. A reducao
importante da &rea foliar total e do crescimento resultou da redugdo do nimero de folhas em
plantas de Lolium perenne L. (HYLTON; ULRICH; CORNELIUS, 1967) e de Trifolium
repens L. (BAILEY; LAIDLAW, 1998) ou da reducdo do nimero e do tamanho das folhas
em plantas de milho (JORDAN-MEILLE; PELLERIN, 2004) e de algoddo (PETTIGREW,
2008; GERARDEAUX, 2009) submetidas ao déficit de K.

O aumento do tamanho final das folhas com alto teor de K resultou do aumento do
tamanho celular (+20%), o que sugere que a adicdo de K ndo afetou o numero final das
celulas por folha, como observou Gérardeaux (2009) em plantas de algoddo. A adi¢do de K
aumentou a razdo TW/DW em 7%, indicando um tamanho celular e/ou uma densidade dos
tecidos e/ou uma espessura foliar maiores no +K+C do que no —K+C. A razdo TW/DW
também aumentou, de 5 a 10%, em plantas de Hordeum distichum L., adequadamente
supridas de K, em comparacio as plantas deficientes em K (JENSEN; ANDERSEN; LOSCH,
1993). O tamanho celular maior no +K+C do que no —K+C, provavelmente, resultou da
concentragdo de solutos (Ns/V;) maior, do potencial osmotico menor (valores negativos) e da
pressdo de turgescéncia maior (valores positivos), medidos durante o periodo de expansao
foliar, como observado em plantas de Phaseolus vulgaris L. (O’TOOLE et al., 1980;
MENGEL; ARNEKE, 1982). A taxa de divisdo e de elongacdo celular é altamente estimulada

por baixo potencial osmotico e alta pressao de turgescéncia (PANTIN et al., 2011).
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A concentracdo de solutos (Ns/V;) e de nutrientes nas folhas mostrou que o acumulo de
solutos foi maior no +K+C do que no —K+C, o que contribuiu para manter um potencial
osmotico baixo, uma pressao de turgescéncia e um estado hidrico foliar altos. Segundo
Lockhart (1965) e Saito e Terashima (2004), baixos valores de W, ou altos valores de T;
indicam alta turgescéncia celular, potencialmente atingidos por diminui¢do de W 100 €/0U de
&max (MOdulo de elasticidade a saturacéo) nas células. Enquanto W,y depende da combinacéo
das propriedades osmoticas ¢ elasticas das células, W00 € estritamente proporcional ao
volume e a concentracdo de solutos no simplasto (SAITO; TERASHIMA, 2004).

A diminuicdo de W.i00 nas arvores fertilizadas com K resultou, principalmente, do
aumento em Ng/V:. O valor de gnax (inverso da elasticidade das paredes celulares) foi maior no
+K+C do que no —-K+C, aos 34 e 65 DAE, e ndo contribuiu para o aumento da pressdo de
turgescéncia. O potassio é conhecido por aumentar a espessura e, por consequéncia, diminuir
a elasticidade das paredes celulares (MARSCHNER, 1995). O potassio pode proteger a
estrutura celular contra os radicais livres (1) ajustando a atividade das enzimas, (2)
aumentando o acumulo dos componentes osmoticos e substancias protetores como a prolina
nas folhas ou (3) mantendo o equilibrio hormonal interno, que o estresse hidrico pode alterar
(reducdo dos hormonios de crescimento, aumento do contedtdo em ABA e etileno)
(CAKMAK et al., 1994; 2005). A elasticidade das paredes é controlada por varios sinais
quimicos (PANTIN; SIMONNEAU; MULLER, 2012) que poderiam ser influenciados pelo
teor foliar em K. Baixos valores de &max Observados no —K+C, podem resultar de uma perda de
integridade das paredes celulares, como reportado em outras plantas deficientes em K
(JENSEN; ANDERSEN; LOSCH, 1993; O’TOOLE et al., 1980). Saito et al. (2006)
mostraram que emax, €Stimado a partir das curvas pressao-volume, ndo e afetado pelo volume
celular, ou pela espessura das paredes. O aumento de 27% de emax, €ntre 0s 34 e 0s 65 DAE,
no +K+C, foi consistente com a tendéncia geral de reducdo da elasticidade das paredes
celulares, observada com o aumento da idade dos tecidos foliares (JENSEN; ANDERSEN,;
LOSCH, 1993; SAITO et al., 2006).

Maiores concentracfes de acUcares soluveis (principalmente hexoses), nas folhas
adultas no —K+C do que no +K+C, sugerem que as arvores de E. grandis responderam ao
déficit em K acumulando aclcares solUveis nas folhas, como mostrado em plantas de soja
(HUBER, 1984) e de algoddo (GERARDEAUX, 2009). O déficit em K é conhecido por afetar
o transporte dos fotoassimilados até os oOrgdos jovens em desenvolvimento (MENGEL,;
ARNEKE, 1982; GERARDEAUX, 2009). As concentracdes de K, Na, Mg, polidis e aclcares
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soluveis, em nosso estudo, foram consistentes com os valores encontrados em folhas de
Eucalyptus (MERCHANT et al., 2006; WARREN; BLEBY; ADAMS, 2007; WARREN;
ARANDA; CANO, 2011; LACLAU et al., 2009).

Analises quimicas dos principais componentes osmaticos, reportados na literatura em
folhas de Eucalyptus, sugeriram que as concentracdes de K nas folhas tém uma funcéo
determinante no ajustamento do potencial osmético. Com efeito, a razdo N¢/V; no —K+C foi
menor do que no +K+C, apesar de se observarem concentracGes de acucares soluveis e polidis
similares, aos 34 DAE, nos dois tratamentos e superiores no —K+C do que no +K+C, aos 65
DAE. A turgescéncia foliar menor no —K+C mostrou que o acumulo de agucares soltveis nas
folhas adultas, oriundas das arvores deficientes em K, ndo compensou o baixo teor de K.
Contrariamente ao nosso estudo, o acimulo de acUcares soltveis, em folhas deficientes em K
de algoddo, foi suficiente para alcancar valores de turgescéncia celular superiores aos das
plantas adequadamente supridas de K (GERARDEAUX, 2009). Contudo, Warren, Aranda e
Cano (2011) detectaram 164 metabdlitos diferentes em folhas de cinco espécies de
Eucalyptus; nessa direcdo, alguns componentes osmoticos ndo identificados em nosso estudo
podem também participar do processo de expanséo foliar.

Embora numerosos estudos ja tenham mostrado o efeito negativo do déficit em K
sobre a longevidade foliar (HUBER, 1984; ARMENGAUD et al., 2004; CAO; SU; FANG,
2006), os processos envolvidos na senescéncia e na abscisdo foliar, durante deficiéncia
nutricional, ainda sdo pouco conhecidos. A senescéncia foliar é geneticamente programada e
corresponde ao deslocamento de uma fonte de carbono a uma fonte mineral (HIKOSAKA,
2005). A baixa disponibilidade de K no solo pode conduzir a rapida senescéncia, para
satisfazer a demanda de K dos 6érgdos-dreno. Outros fatores, como o acimulo dos agUcares
soluveis, a degradacgdo da clorofila, a perda da integridade das paredes celulares, a redugéo da
taxa fotossintética e do estado hidrico, observados em nosso estudo, podem também ter
contribuido para a reducdo da vida foliar das arvores deficientes em K (WINGLER,;
ROITSCH, 2008). Mesmo que as concentracfes de agucares sollveis aumentassem, durante
todo o envelhecimento das folhas, nos dois tratamentos (+K+C e —K+C), a fertilizagéo
potassica atrasaria 0 acimulo das hexoses nas folhas. Contudo, outros processos influenciados
pela nutricdo potéssica, podem explicar as diferencas importantes da longevidade foliar entre
os dois tratamentos. Em particular, estudos recentes sugeriram que K tem uma funcéo central
no processo de morte celular, em organismos eucariontes, e que ndo pode ser substituido por
outro elemento (DEMIDCHIK et al., 2010; LAUFF; SANTA-MARIA, 2010).
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6.3 Influéncia da adubacéo potassica sobre a atividade fotossintética foliar

O efeito benéfico do K sobre a atividade fotossintética resultou do aumento da condutancia
estomatica (gs) e do mesofilo (gm) e da capacidade fotossintética (Amax, Vemax, Jsat). OS valores
de As: € de gs foram consistentes com os valores reportados para o eucalipto
(CLEARWATER; MEINZER, 2001; LEWIS et al., 2011). Embora a condutancia estomatica
possa ser influenciada pela densidade e pela morfologia dos estdmatos (ENGLAND;
ATTIWILL, 2011), o aumento de 20% da &rea total dos poros estomaticos, no +K+C em
comparagdo ao —K+C, ndo permitiu explicar as diferencas no valor médio de gs entre os dois
tratamentos (2,1 vezes maior no +K+C do que no —K+C). Esses resultados mostram que 0
aumentou de gs, com a adicdo de K, resultou mais das modificacbes do funcionamento
(abertura e fechamento) do que das modificacdes anatdmicas dos estdmatos. Os fons K* sdo
0s componentes osmaticos dominantes, responsaveis pela turgescéncia das células-guarda e
pelos movimentos estomaticos (RASCHKE, 1975). O fechamento dos estdmatos, durante
estresse hidrico, é diretamente ligado a reducdo da pressdo de turgescéncia das células
estomaticas, resultando de sinais radiculares através o ABA (DOWNTON et al., 1988; FORT
et al., 1997) e/ou do estado hidrico da folha (TURNER; SCHULZE; GOLLAN, 1984). O
potéassio pode também, indiretamente, favorecer gs, desde que a condutancia estomatica se
coordene, frequentemente, a capacidade foliar de transporte da adgua (CLEARWATER,;
MEINZER, 2001), e que a area foliar (EPRON et al., 2012) e o transporte da agua no xilema
(NARDINI; SALLEO; JANSEN, 2011) sejam positivamente influenciados pela nutrigéo de
K. Além disso, porque a condutancia estomética foi positivamente relacionada a A nas arvores
de E. grandis (LEUNING, 1990), K pode, indiretamente, favorecer gs por meio de seu efeito
positivo sobre 0s outros pardmetros que determinam A (em particular gm, Jsat, Vemax € TPU).

A resposta de gn, as limitacGes abidticas depende das caracteristicas morfologicas das
folhas, como a SLA e seus dois componentes, a espessura e a densidade foliares
(NIINEMETS, 1999). Contrariamente a tendéncia geral, que associa baixos valores de SLA a
altos valores de espessura foliar (REICH et al., 1997), as folhas apresentaram SLA e
espessura maiores no +K+C do que no —K+C. Esse resultado indicou que a adi¢do de K
diminuiu a densidade das folhas, sendo consistente com o aumento significativo da proporcao
de espacos intercelulares nas folhas adultas com alto teor de K (+81% no +K+C em
comparacdo com —K+C). A deficiéncia potassica em plantas de algodao e de vagem também

resultou em reducdo da espessura foliar e em compactacdo das células no parénquima
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lacunoso (O’TOOLE et al., 1980; ZHAO; OOSTERHUIS; BEDNARZ, 2001). As mudangas
anatémicas, induzidas pela adubacdo potéassica, provavelmente favoreceram gn, desde que a
difusdo do CO, nos tecidos foliares aumentou com a propor¢do dos espacos intercelulares no
mesofilo (TOSENS et al., 2012). Contudo outros fatores que influenciam g, como a espessura
das paredes celulares (NIINEMETS, 2001; FLEXAS et al., 2012), as aquaporinas e a
atividade da anidrase carbdnica (FLEXAS et al., 2006), podem ser alterados pela nutrigdo
potassica (KANAI et al., 2011) e deveriam ser estudados para melhor entenderem-se 0s
mecanismos de resposta de gn a fertilizacdo em K nas arvores de E. grandis.

O efeito positivo do K sobre o contetdo relativo de clorofila e sobre a atividade da
rubisco, nas folhas adultas, provavelmente favoreceu a fotossintese no +K. O aumento do
conteudo de clorofila também foi observado em plantas, fertilizadas com K, de algoddo
(ZHAO; OOSTERHUIS; BEDNARZ, 2001; ONANUGA; JIANG; ADL, 2012), de trigo
(MORICONI et al., 2012), de vagem (MARSCHNER; KIRKBY; CAKMAK, 1996), de soja
(LI et al., 2011) e de améndoa (JIN et al., 2011). A atividade da rubisco foi igualmente
favorecida pela fertilizacdo de K em plantas de algoddo (GERARDEAUX, 2009), de arroz
(WENG et al., 2007) e de améndoa (JIN et al., 2011). A ativacdo das enzimas por K e 0 seu
envolvimento na producéo de adenosine triphosphate (ATP) talvez sejam mais importantes no
controle da taxa de fotossintese do que na atividade dos estdmatos. A carga elétrica no sitio de
producdo da ATP é mantida pelo K e por consequéncia, a deficiéncia potassica reduz a
producdo de ATP, a taxa de fotossintese e todos o0s processos dependentes dessa fonte de
energia (O’TOOLE et al., 1980).

O contetdo de amido e de acgucares soltveis foi altamente influenciado pela adicao de
K em nosso experimento. A concentragdo de amido, nas folhas de E. grandis, aumentou em
resposta a fertilizagdo potassica, como observado em folhas de alface (LUO; HE; LEE, 2012);
contrariamente, porém, aos resultados obtidos com plantas de algodédo, cultivadas em solo
deficiente em K (ZHAO; OOSTERHUIS; BEDNARZ, 2001; GERARDEAUX, 2009).
As concentragOes em agucares solUveis foram maiores nas folhas com baixo teor de K do que
nas com alto teor do nutriente como reportado para outras espécies (HUBER, 1984; ZHAO;
OOSTERHUIS; BEDNARZ, 2001; GERARDEAUX, 2009; LUO; HE; LEE, 2012).

A reducéo da atividade enzimatica da sintese do amido pode ser envolvida no acimulo
de carboidratos soltveis nas folhas com baixo teor de K, desde que K & necessario para ativar
as enzimas (WAKEEL et al., 2011). O acimulo de agucares soluveis nas folhas pode também
resultar de um defeito no transporte dos fotoassimilados nas folhas (HUBER, 1984) ou na
exportacdo de acucares, pelo floema (DOMAN; GEIGER, 1979). O mecanismo de retroacao
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negativa sobre a fotossintese é observado quando carboidratos se acumulam nas folhas
(STITT; LUNN; USADEL, 2010) e pode, parcialmente, explicar a baixa capacidade
fotossintética das folhas com deficiéncia de K (MARSCHNER; KIRKBY; CAKMAK, 1996).
A reducdo na taxa de assimilacdo do CO; e no transporte dos fotoassimilados geralmente
favorece a producdo de espécies reativas de oxigénio (ROS) nas folhas com deficiéncia
potéssica que provocam lesbes foto-oxidativas (CAKMAK, 2005; WENG et al., 2007).
Os pigmentos, como as antocianinas, atuam com agentes antioxidantes, que protegem as
estruturas celulares contra as radiagdes ultravioletas, durante o estresse nutricional ou hidrico,
e que tém a capacidade de reduzir a formagcdo dos ROS (DELAZAR et al., 2010).
Por consequéncia, a producdo de antocianina pode aumentar, em resposta ao estresse foto-
oxidativo (AGATI et al., 2011; HERNANDEZ; ALEGRE; MUNNE-BOSCH, 2011).
Por outro lado, a deficiéncia de K nas arvores de E. grandis contribuiu para o acimulo de
cianidina-3-O-glucosideo, responsavel da pela coloracao roxa das folhas no —K.

A magnitude da resposta fotossintética a adubacdo potéassica foi influenciada por
mudancas anatdmicas e bioquimicas, durante o desenvolvimento foliar. Nas folhas de um més
de idade, os parametros fotossintéticos, as concentracdes de N, dos agucares soluveis e de
amido, o teor relativo de clorofila e a proporcdo de espacos intercelulares ndo foram
modificados pela adubacdo potassica. Os sintomas visuais de deficiéncia de K apareceram
quando as folhas aproximaram-se da extensdo final e aumentaram, rapidamente, no -K.
Simultaneamente, a capacidade fotossintética diminuiu no —K, enquanto aumentou no +K.
A reducdo da atividade fotossintética no —K coincidiu com o acumulo dos agUcares soltveis e
com a reducdo das concentracfes de N e de clorofila, no mesmo tratamento, comparado ao
+K. As é&reas foliares com pigmentacdo roxa conduziram a lesdes anatdbmicas, bioquimicas e
fotossintéticas, evidenciando fortes ligagdes funcionais entre a nutricdo, a fisiologia e a
anatomia nas folhas de E. grandis. O aumento da taxa fotossintética conforme a idade foliar
foi também observado nas arvores de Eucalyptus regnans e associado a varias mudancas
anatomicas e fisiologicas (ENGLAND; ATTIWILL, 2011).

6.4 Mecanismos de adaptacéo do E. grandis a limitagdo hidrica

Independentemente do regime de fertilizacdo, nossos resultados permitiram
caracterizar varios mecanismos estruturais e fisioldgicos envolvidos na adaptacdo das arvores

de E. grandis ao déficit hidrico. A reducdo de Wpqw € 0 aumento do VPD, durante a estacéo
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seca de 2011 e de 2012, resultaram em mecanismos simultdneos e complementares:
(1) reducdo do LAI e da condutdncia estomética, para limitar as perdas hidricas por
transpiracdo; (2) ajuste osmotico, para tolerar potenciais hidricos foliares baixos; (3)
recuperacdo rapida das trocas gasosas foliares, apods o retorno das chuvas e (4) absorcao
radicular hidrica profunda no solo. O LAI diminuiu, em média, 19% durante as estacOes
secas. Contudo, a reducdo do LAI, durante a estacdo seca de 2012, foi apenas de 7%,
provavelmente devido as precipitacdes fortes, observadas em junho de 2012, que teriam
estimulado a producdo de folhas. A reducdo da area foliar total constitui uma resposta
frequentemente observada nos experimentos com reducéo artificial de chuva (BRANDO et
al., 2008; LIMOUSIN et al., 2012) e nas arvores de eucalipto submetidas ao déficit hidrico
(PITA; PARDOS, 2001; COSTA E SILVA et al., 2004).

As arvores de E. grandis mostraram uma grande capacidade de regulacdo da abertura
estomatica, em resposta ao déficit hidrico do solo e ao VPD. O fechamento estomaético
ocorreu para valores do Wy inferiores a -0,6 MPa e a -0,8 MPa, nas arvores de um e dois
anos de idade, respectivamente. De acordo com as medicOes realizadas sobre folhas de
E. grandis por Leuning (1990), a relacdo hiperbdlica foi a mais adaptada para explicar a
resposta de gs a0 Wpaw € VPD. Esse mecanismo de evitacéo a seca permite manter Wi, acima
de Wpaw € WPmo €, assim, a extragdo da agua do solo e a turgescéncia foliar. Esse resultado
corresponde ao de outros estudos, que mostraram ter a sensibilidade estomaética, em
plantacdes de eucalipto, permitido controlar as perdas hidricas por transpiracdo, em condictes
de déficit hidrico (WHITE; TURNER; GALBRAITH, 2000; PITA; PARDOS, 2001; COSTA
E SILVA et al., 2004; WHITEHEAD; BEADLE, 2004; WARREN; BLEBY; ADAMS, 2007;
BLEBY et al., 2012). O Wy critico, correspondente a fotossintese quase zero, foi
aproximadamente de -1 MPa. O E. grandis mostrou, igualmente, uma répida recuperagédo da
taxa fotossintética alta apds as primeiras chuvas, outro mecanismo de adaptacéo a seca, que
sugere ter-se mantido a integridade dos processos fotossintéticos durante periodos de déficit
hidrico. Esses resultados confirmaram que a resisténcia estomatica a difusdo do CO; nas
folhas constitui uma limitacdo importante da fotossintese.

Os valores de Wmi00 € Wmo diminuiram, enquanto 0s de gnax aumentaram, em todos 0s
tratamentos, durante as estacdes secas, sugerindo o ajuste osmético nas folhas, no intuito de
manter a turgescéncia das folhas em baixas condi¢6es de teor hidrico foliar. As arvores de E.
grandis e de outras espécies de eucalipto também apresentaram uma diminuic¢éo no potencial
osmotico e/ou na elasticidade das paredes celulares, em resposta ao déficit hidrico (WHITE;
BEADLE; WORLEDGE, 1996; LEMCOFF et al., 2002; CALLISTER et al., 2008). Os



113

valores de Wm0 € Wno diminuiram, em média, 0.5 MPa, durante as estacbes secas, e
corroboraram as observacgoes de Callister et al. (2008) com arvores de E. grandis de trés anos
de idade. O ajuste osmotico constitui um mecanismo benéfico de tolerancia a seca, que
permite manter o gradiente de potencial necessario para a absorcdo de agua no solo, para a
turgescéncia celular durante o ressecamento do solo e para a preservagdo dos pProcessos
metabdlicos das plantas (BLUM, 1996).

Enquanto o E. grandis mostrou uma grande sensibilidade estomatica ao Wpqw € a0
VPD, Wnin flutuou com Wyaw, durante todo o estudo, confirmando que o E. grandis néo é uma
espécie isohidrica (em que o potencial hidrico foliar permanece constante e elevado nos
periodos secos). Adicionalmente, a diminui¢do relativamente fraca do Wmin, durante as
estacOes secas, indicou que o E. grandis também ndo é anisohidrico (em que o potencial
hidrico foliar diminui acentuadamente nos periodos secos). De fato, o E. grandis apresentou
um comportamento intermediario, definido como isohidrodindmico por Franks, Drake e
Froend (2007), porque opera uma diferenca relativamente constante, entre as flutuacGes
sazonais de Wpgw € Wmin, cOMO previamente observado em arvores E. grandis de trés anos de
idade (CALLISTER et al., 2008). Estudos prévios mostraram que Eucalyptus marginata,
Eucalyptus gomphocephala e E. kochii sdo espécies também isohidrodindmicas (FRANKS;
DRAKE; FROEND, 2007; WARREN; BLEBY; ADAMS, 2007; CARTER; WHITE, 2009).

O controle estomatico e o ajustamento osmotico e elastico sdo mecanismos
complementares e simultaneos que, provavelmente, se implicam no comportamento
isohidrodindmico do E. grandis. A regulacdo estomatica da transpiracdo, em resposta ao
aumento do déficit hidrico do solo e do VPD, nao foi suficiente para manter os valores de
Ynin altos, durante as estacbes secas. Contudo Wnin nunca foi inferior a -2,7 MPa,
correspondente ao valor mais baixo de W, registrado em nosso estudo. O fechamento
estomatico parcial permitiu manter Wi, acima do ponto de turgescéncia zero, enquanto o
ajustamento osmotico e elastico participou na reducdo desse valor critico do potencial foliar,
Dessa forma, o comportamento isohidrodinamico do E. grandis permitiu manter taxas
fotossintéticas relativamente altas, durante periodos de déficit hidrico moderado.

A observacgdo do perfil do contetdo de &gua no solo, até seis metros de profundidade,
permitiu mostrar uma extragdo mais intensa das camadas profundas em condicdo de déficit
hidrico do solo. O experimento de reducdo artificial de chuva, conduzido por Dye (1996), em
plantacdes de E. grandis de trés e de nove anos de idade, resultou em déficit hidrico
moderado, devido a exploracdo radicular profunda do solo (abaixo de 8 m). Embora se

reduzissem o crescimento em altura e em didmetro provavelmente traduzido pelo acumulo em
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acucares no floema, durante as estagbes secas, em nosso experimento (sem aumento
significativo da concentra¢do em cations), a reparticdo da biomassa nas raizes provavelmente
aumentou, para extrair agua das camadas profundas do solo, como observado em outras
espécies florestais (MCDOWELL et al., 2008; GALVEZ et al., 2011).

A reducdo artificial de chuva, conduzida durante trés anos apos o plantio, foi eficiente
na reducéo do Wpqaw (assimilado ao deficit hidrico do solo, explorado pelas raizes) e, assim, no
aumento do estresse hidrico das arvores. A exclusdo de 37% das precipitacdes ndo permitiu a
recarga em agua do solo até 6 m de profundidade no +K, durante a estacdo chuvosa de 2012.
Experimentos, com exclusdo artificial de chuva previamente conduzidos em sistemas
florestais, também intensificaram o estresse hidrico das &rvores in situ (NEPSTAD et al.,
2007; BRANDO et al., 2008; LOLA DA COSTA et al., 2010; PANGLE et al., 2012).
A eficiéncia do dispositivo na reducdo da disponibilidade de &gua foi observada apenas a
partir de, aproximadamente, 22 meses apds o plantio, provavelmente devido ao estoque de
agua acumulada no solo, ap6s o corte raso do povoamento anterior (em abril de 2010),
absorvida pelas raizes profundas das arvores durante os dois primeiros anos apos o plantio.

Alguns dos mecanismos de adaptacdo do E. grandis a seca, previamente
caracterizados em nosso estudo, foram intensificados pelo dispositivo de reducdo de chuva. A
reducdo do LAI, observada durante as estacOes secas, ndo foi amplificada pela exclusdo de
37% das precipitagdes. Contudo, gs e Ay foram reduzidos em 39% e 34%, respectivamente, a
partir de 22 meses ap0s o plantio, tendo-se observado uma recuperacdo das trocas gasosas
mais lenta no +K-C e -K-C do que no +K+C e -K+C. Essa diferenca pode resultar do efeito
cumulativo do potencial hidrico do solo e do VPD sobre o fechamento estomético, observado
no +K-C e -K-C. Adicionalmente, o fechamento estomatico ocorreu mais cedo no periodo da
manha e foi maior durante o dia no +K-C e -K-C do que no +K+C e -K+C. Os valores de
potencial osmético mostraram-se inferiores, enquanto a diminuicdo do contetdo hidrico do
solo, até 6 m de profundidade, ocorreu mais cedo no tratamento com exclusdo parcial de
chuva (+K-C e -K-C) do que no sem essa exclusdo parcial (+K+C e -K+C), indicando uma
exploracéo radicular mais profunda e intensa.

Durante os periodos de seca, a concentracdo de agucares no floema aumentou em
todos os tratamentos, mas com intensidade maior nos tratamentos com reducdo de chuva,
provavelmente devido a menor atividade dos 6rgédos drenos como folhas e madeira. Devido ao

fechamento estomatico, o aumento de 8*3C no floema (assimilado a eficiéncia no uso da agua,
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no nivel da copa) foi mais acentuado durante as esta¢des secas, nos tratamentos com reducdo
de chuva. De acordo com nossos resultados, o déficit hidrico induziu também o aumento
coordenado da concentracéo em accares e do '°C no floema, em E. globulus (CERNUSAK
et al., 2003).

6.5 Efeitos da adubacéo potéssica sobre a adaptacdo do E. grandis a limitacéo hidrica

A adubacdo potassica influenciou, expressivamente, a resposta das arvores de
E. grandis ao déficit hidrico. Alguns dos mecanismos de adaptacdo a seca, previamente
identificados em nosso estudo, foram favorecidos pela adubacdo potéassica. De acordo com
Fusheng (2006), a sensibilidade estomatica ao deficit hidrico do solo (Wpaw) € 0 VPD foi
significativamente aumentada no +K, em comparacdo ao —K, devido ao tamanho maior dos
estomatos e ao melhor controle dos movimentos de abertura e de fechamento. Por
consequéncia, as flutuacdes da condutancia estomatica foram amplificadas pela aplicacdo de
K. Essa alta sensibilidade estomatica permitiu, as arvores, uma adaptacdo rapida as mudancas
restritivas do meio ambiente e uma recuperacdo rapida de taxas elevadas de trocas gasosas, no
inicio das estacBes chuvosas. Em nosso estudo, a resposta estoméatica ao aumento do VPD
confirmou que a deficiéncia de K impediu a abertura completa dos estdmatos, para baixos e
moderados valores do VPD (< 5 kPa), e também o fechamento estomatico, para altos valores
do VPD (> 5 kPa). As diferencas, em termos de sensibilidade estomatica a disponibilidade de
agua e de nutrientes, de grau de deficiéncia hidrica e nutricional e de resposta a adubacéo
entre espécies podem explicar os resultados contraditorios, encontrados na literatura, de que a
adicdo de K tanto pode favorecer o fechamento estoméatico (BEDNARZ; OOSTERHUIS;
EVANS, 1998; LINDHAUER, 1985; ARQUERO; BARRANCO; BENLLOCH, 2006),
quanto a abertura estomatica (TOMEMORI et al., 2002).

A adubacdo potassica melhorou, também, o estado hidrico das folhas durante todo o
estudo, reduzindo o potencial osmdtico e aumentando a pressao de turgescéncia. Potenciais
hidricos baixos aumentaram a capacidade de absorver &gua do solo, quando o potencial
hidrico do solo diminuiu. A diferenga entre Wnin € W0 (antes da perda de turgescéncia) foi, em
média, de 0,4 MPa no +K e de 0,2 MPa no —K, durante a estacio seca de 2012. Os fons K*

participaram, ativamente, na reducao do potencial osmotico foliar nas arvores de E. grandis.
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Embora WUEi e "*C no floema aumentaram durante periodos de seca, a aplicacdo de
K ndo influenciou a eficiéncia de uso da agua ao nivel da folha e da copa . Assim, o efeito
positivo do K sobre a eficiéncia de transpiracdo na producdo de madeira, durante o segundo
ano de crescimento, ndo resultou do aumento da eficiéncia no uso da agua pelas folhas, mas,
sim, do aumento da reparticdo da biomassa na madeira, confirmando os resultados de Epron
et al. (2012). Esse resultado reitera também a hipdtese de Binkley, Stape e Ryan (2004), que
mostraram que a eficiéncia de transpiracdo das arvores aumenta com a disponibilidade dos
recursos. Em nosso estudo, o déficit hidrico reduziu em 14% o efeito positivo da adubagédo
potassica sobre a eficiéncia de transpiracdo na producdo de madeira, provavelmente porque se
diminuiu a reparticdo da biomassa na madeira e se aumentou nas raizes. Stape et al. (2004)
encontraram valores maiores de eficiéncia de transpiracdo (entre 1,8 e 3,3 kg de madeira por
m?® de 4gua transpirada) para E. grandis mais velhos do que em nosso estudo (3-5 anos de
idade) e observaram um aumento médio da eficiéncia de transpiracdo de 32% nas arvores
irrigadas.

Durante o periodo estudado, os tratamentos sem K mostraram concentracfes de Na no
floema superiores as dos tratamentos com K (dados ndo mostrados), provavelmente uma
resposta para manter a concentracéo de cargas positivas no floema, ocasionando um potencial
hidrico negativo nos tubos crivosos, essenciais no transporte dos solutos até os 6rgaos drenos.
A adubacéo potassica reduziu as concentracdes em acucares, durante as estagcdes chuvosas, 0
que poderia resultar da maior atividade dos 6rgdos drenos e/ou do maior débito do floema e,
por consequéncia, da maior diluicdo dos solutos. No estudo de Gérardeaux (2009) sobre
algoddo, a funcdo estomatica foi pouca alterada (relacdo *C/**C estavel e aumento do
acumulo dos aclcares nas folhas adultas), em relagdo a falha no transporte dos
fotoassimalados no floema das plantas deficientes em K.

O K assume um papel importante no transporte dos fotossintetizados, das folhas para
0s Orgdos de armazenamento. Nesse caminho, os produtos assimilados passam por trés
sistemas: i) difusdo no simplasto e espaco livre; ii) transporte ativo através da membrana
citoplasmatica para o floema; iii) fluxo passivo pelos tubos crivosos. O potassio influencia os
trés processos, em particular os dois Gltimos. Em relacdo ao ultimo processo, Marschner
(1995) relata que a funcdo do potéassio € manter o pH alto nos tubos crivosos, facilitando o
transporte dos acucares. O transporte no floema depende do turgor mantido pelo K; ja a
diminuicdo do potencial hidrico no floema, durante o déficit, pode inibir o movimento dos
fotoassimilados. O transporte limitado dos agucares no floema pode reduzir a alimentacdo e o
crescimento dos 6rgdos heterdtrofos, distantes das fontes de carbono.
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Na contrapartida, durante estresse hidrico severo, os efeitos benéficos do K sobre os
mecanismos de adaptacdo a seca do E. grandis podem ndo ser suficientes para compensar o
aumento da demanda hidrica das arvores fertilizadas com K, resultando dos valores elevados
de crescimento, LAI, gs e transpiracdo. A fertilizacdo potassica agravou o estresse hidrico das
arvores, desde que Wyaw foi menor no +K do que no —K, durante a estagéo seca de 2011, a
partir de 666 DAP. O conteudo hidrico do solo foi menor, até 6 m de profundidade, no +K do
que no —K, devido a maior superficie foliar transpiratoria, a condutancia estomatica e ao fluxo
de seiva. A fertilizacdo potassica ndo acentuou a reducdo do LAI, durante periodos secos,
como possivel mecanismo para limitar o efeito negativo do déficit hidrico. A margem de
seguranca para confrontar o déficit hidrico severo parece altamente reduzida pela adubacao
potassica: a diferenca entre Wpaw € Wmin (gradiente do potencial hidrico entre o solo e as folhas,
que controla a absorcdo da dgua do solo) foi apenas de 0,4 MPa no +K-C e de 1,0 MPa no
—K-C, durante a estagdo seca de 2012. Por consequéncia, mesmo se ndo houver mortalidade
das arvores no +K-C, durante os trés primeiros anos de crescimento, falhas hidraulicas sdo
mais susceptiveis de ocorrer nas arvores fertilizadas com K do que nas deficientes em K,
durante os Ultimos anos de crescimento até o corte, ou durante periodos de déficit hidrico
mais intensos ou mais prolongados. Nas arvores de E. grandis, de sete anos de idade, uma
perda de 50% da condutividade ocorreu quando o potencial hidrico do solo atingiu -1,4 MPa
(PAMMENTER; VANDER WILLIGEN, 1998). Em nosso experimento, ¥pqw diminuiu até
-1,9 MPa no +K-C, enquanto se manteve acima de -0,9 MPa no -K-C, durante a estacdo seca
de 2012.

A ndo ser que sejam desenvolvidos, ou intensificados, mecanismos de adaptagdo a
seca pelo E. grandis, no nivel da arvore (condutividade hidréaulica, reparticdo de biomassa nas
raizes, eficiéncia no uso da agua, adaptacdo morfoldgica e fisiologica dos tecidos condutores),
os efeitos benéficos do K sobre a adaptacdo a seca poderiam ser pouco eficientes para
confrontar deficits hidricos maiores. Resultados similares foram apresentados por Stoneman
et al. (1997) e White et al. (2009), que associaram, ao aumento do estresse hidrico e da
mortalidade das arvores, a resposta do E. marginata e do E. globulus, respectivamente, em
termos de crescimento, a adubagdo nitrogenada. Podar as arvores, ou reduzir a densidade de
plantacdo, sdo praticas silviculturais capazes de minimizar o estresse hidrico das arvores e,
consequentemente, o risco de mortalidade em &reas com disponibilidade de agua limitada,
sem afetar a producdo de madeira (WILL et al., 2001; LAURENT; ANTOINE; JOEL, 2003;
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WHITEHEAD; BEADLE, 2004; WHITE et al., 2009). Contudo, essas praticas tém custo
elevado e podem favorecer a invasdo das plantagfes pelas plantas daninhas e, com ela, a
competicdo por agua e por nutrientes. Em regides com alto risco de seca, uma aplicacédo
suboptima de fertilizante potassico no plantio, sem reduzir a densidade de plantacao, constitui
uma alternativa interessante para evitar a mortalidade das &rvores durante periodos de déficit

hidrico severo.
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7 CONCLUSOES E CONSIDERACOES FINAIS

Os resultados obtidos neste estudo forneceram informacdes sobre a natureza dos
ajustamentos estruturais e fisioldgicos das arvores de E. grandis, submetidas a condicGes
hidricas e nutricionais contrastantes, e permitiram verificar as hipoOteses previamente
formuladas. Em condicdo hidrica ndo limitante, a adubacdo potassica aumentou,
expressivamente, a producdo de madeira, pelo aumento da assimilacdo de carbono (aumento
da superficie e da atividade foliar fotossintetizante), da reparticdo da biomassa na madeira e
da eficiéncia de transpiracdo. Durante periodos secos, a adubagdo potassica melhorou alguns
dos mecanismos de adaptacdo a seca, desenvolvidos pelo E. grandis, como a alta
sensibilidade estomatica ao déficit hidrico do solo e VPD, a rapida recuperacdo da taxa
fotossintética no inicio das estagcdes chuvosas, a reducdo no potencial osmético e a absorcao
da agua nas camadas profundas do solo.

Contudo, devido ao maior crescimento e a demanda de agua das arvores, a adubacao
potassica agravou o déficit hidrico das plantagdes, tornando-as mais vulneraveis ao estresse
hidrico severo. No contexto atual de mudancas climaticas, com a previsdo de que se reduza o
regime pluviométrico, os produtores de eucalipto, em regides com risco de seca, deverdo
adaptar as préaticas silviculturais (reduzir a densidade de plantio, diminuir as doses de
fertilizantes, plantar clones com maior eficiéncia no uso da agua), para reduzir a demanda
hidrica das plantac6es e, consequentemente, o risco de mortalidade.

Os efeitos consideraveis do K sobre a fisiologia das arvores enfatizam a necessidade
de levar em grande conta a nutrigdo desse elemento nos modelos preditivos de crescimento,
utilizados nas plantacGes comerciais. Nessa diregéo, estudos futuros mais detalhados sobre os
efeitos bioquimicos do K na &rvore, durante a rotacdo inteira, fazem-se necessarios para
melhorar nossa compreensdo sobre as interacfes entre a nutricdo e o déficit hidrico e sobre a
adaptacdo dos eucaliptos as mudancas climaticas globais. A falta de relacdo entre a eficiéncia
no uso da &gua pelas folhas e a eficiéncia de transpiracdo na producéo de madeira evidenciou
a necessidade de integrar os processos, em Vvarios niveis nas arvores (célula, 6rgdo, planta
inteira), a estudos relacionados a alocacdo do carbono dentro da planta (respiracéo,

crescimento radicular, fluxo do floema, etc). Um experimento de marcacdo *C-CO, nos
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quatro tratamentos do experimento de reducdo de chuva de Itatinga, estudado neste
doutorado, deveria fornecer resultados complementares que contribuirdo para melhorar nossa
compreensdo do efeito do K sobre a producdo e reparticdo de biomassa e a alocacdo de

carbono nas arvores, em funcdo da disponibilidade de agua.
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