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Resumo

Em ambientes semiaridos o desenvolvimento e a sobrevivéncia das plantas séo
controlados principalmente pela heterogeneidade temporal e espacial do regime
pluviométrico. Nestes ambientes, o efeito prolongado de escassez hidrica pode ser
determinante para afetar negativamente o ritmo fenoldgico, limitar o crescimento das
plantas e provocar declinio nos processos reprodutivos. Assim, visando compreender as
possiveis mudancas no funcionamento das florestas de ambientes semiaridos, este
trabalho tem por hipotese que ocorrem reducdes no crescimento vegetativo e
reprodutivo e atrasos no ritmo fenoldgico & medida que ocorre reducdo na
disponibilidade de agua, utilizando a gedfita Talinum paniculatum como modelo para
avaliar o efeito da deficiéncia hidrica nas respostas do crescimento das plantas.
Especificamente, intenta-se responder neste estudo as seguintes questdes: (i) o que
ocorre com 0s crescimentos vegetativo e reprodutivo da planta mediante a reducéo de
50% e 75% da disponibilidade hidrica? (ii) Quanto das varia¢bes quantitativa na
producédo de estruturas vegetativas/reprodutivas e na fenologia pode ser explicado pela
reducdo da disponibilidade de agua? (iii) o ritmo fenoldgico das plantas reflete a
reducdo da disponibilidade hidrica? O experimento de deficiéncia hidrica foi conduzido
durante seis meses em casa de vegetacdo utilizando 150 individuos desde o estagio de
plantulas, transplantadas apds dez dias da germinacdo, até completa maturacéo,
distribuidas de igual modo nos tratamentos em diferente capacidade de pote (cp): T1:
100% (cp-controle), T2: 50% (cp) e T3: 25% (cp). Foram selecionadas 30 plantas (por
tratamento) para quantificar semanalmente o crescimento vegetativo e diariamente a
producdo de flores, frutos e sementes, bem como, monitorar 0 comportamento
fenoldgico. Outras 20 plantas (por tratamento) para medidas morfométricas de flores e
frutos. As diferencas entre os tratamentos e o poder explicativo das reducGes hidricas
foram avaliadas pela andlise de GLM, incorporando ANOVA, com teste Tukey a
posteriori. Os atributos vegetativos de T. paniculatum diferiram significativamente entre
os tratamentos, porém o diametro e producdo acumulada de folhas ndo apresentaram
diferencas entre T1 e T2, mas diferiram de T3. Houve diferencas significativas na
producdo de flores, fruto e sementes e em todas as afericdes morfométricas de flores e
frutos. O ritmo fenol6gico da senescéncia foliar e abscisdo foliar ndo diferiram
significativamente entre os tratamentos, mas 0 brotamento no T3 diferiu dos demais,
cessando gradativamente a atividade a partir da 172 semana. O ritmo fenoldgico da
floragao, frutificacdo e deiscéncia dos frutos diferiu entre os tratamentos, nao havendo
floragao para T3 e atrasos na produgdo em T2. O poder explicativo da agua apresentou
ampla faixa de variacao, sendo de 21 a 71% para o crescimento vegetativo, de 41 a 97%
para o crescimento reprodutivo e de 5 a 61% no ritmo fenoldgico. Redugdes na
disponibilidade de &gua influenciaram negativamente a fenologia, crescimento
vegetativo e reprodutivo de T. paniculatum, com as mais dréasticas reducdes
quantitativas no tratamento que simulou maior déficit hidrico. Assim, os dados deste
estudo sinalizam que as consequéncias da reducdo da disponibilidade de dgua no solo
das florestas podem gerar danos significativos na cobertura de herbaceas, reduzindo a
producéo de sementes que renova anualmente o estoque do banco do solo das florestas.

Palavras-chave: ritmo fenoldgico, semirido, disponibilidade hidrica.



Abstract

In semi-arid environments the development and survival of the plants are mainly
controlled by the temporal and spatial heterogeneity of the pluviometric regime. In these
environments, the prolonged effect of water scarcity can be determinant to adversely
affect the phenological rhythm, limit plant growth and cause decline in reproductive
processes. Thus, in order to understand the possible changes in the functioning of
forests in semi-arid environments, this paper hypothesizes that reductions in vegetative
and reproductive growth and delays in the phenological rhythm occur as water
availability is reduced, using the geophysic Talinum paniculatum as a model To
evaluate the effect of water deficiency on plant growth responses. Specifically, we try to
answer the following questions in this study: (i) what happens to vegetative and
reproductive growth of the plant by reducing 50% and 75% of water availability? (li)
How much of the quantitative variations in the production of vegetative / reproductive
structures and phenology can be explained by the reduction of water availability? (lii)
does the phenological rhythm of plants reflect the reduction of water availability? The
water deficiency experiment was conducted during six months in a greenhouse using
150 individuals from the seedling stage, transplanted after ten days of germination until
complete maturation, distributed equally in the treatments in different pot capacity (cp):
T1 : 100% (cp-control), T2: 50% (cp) and T3: 25% (cp). Thirty plants (per treatment)
were selected to quantify weekly vegetative growth and daily flower, fruit and seed
production, as well as to monitor phenological behavior. Another 20 plants (per
treatment) for morphometric measurements of flowers and fruits. The differences
between the treatments and the explanatory power of the water reductions were
evaluated by GLM analysis, incorporating ANOVA, with Tukey a posteriori test. The
vegetative attributes of T. paniculatum differed significantly between treatments, but the
diameter and accumulated leaves production did not show differences between T1 and
T2, but differed from T3. There were significant differences in the production of
flowers, fruit and seeds and in all morphometric measurements of flowers and fruits.
The phenological rhythm of leaf senescence and foliar abscission did not differ
significantly between treatments, but the budding in T3 differed from the others, with a
gradual cessation of activity from week 17. The phenological rhythm of flowering,
fruiting and dehiscence of fruits differed between treatments, with no flowering for T3
and delayed T2 production. The explanatory power of water presented a wide range of
variation, from 21 to 71% for vegetative growth, from 41 to 97% for reproductive
growth and from 5 to 61% for phenological rhythm. Reductions in water availability
negatively influenced the phenology, vegetative and reproductive growth of T.
paniculatum, with the most drastic quantitative reductions in the treatment that
simulated higher water deficit. Thus, data from this study indicate that the consequences
of reduced water availability on forest soil can lead to significant damage to herbaceous
cover, reducing seed production annually to replenish forest soil stock.

Keywords: Phenological rhythm, semi-arid, water availability.



1. Introducéo

Em ambientes aridos e semiéridos o desenvolvimento das plantas é controlado
por pulsos estocasticos no tempo e espaco do regime hidrico (GARIGLIO et al., 2010;
ALBUQUERQUE et al., 2012; MIRANDA et al., 2014; ZEPPEL et al., 2014), os quais
afetam diretamente a capacidade das plantas para se adaptar e sobreviver
(ASBJORNSEN et al., 2011). Nestes ambientes, o efeito prolongado de escassez e
reduzida disponibilidade hidrica pode ser determinante para afetar o ritmo fenoldgico
(WILLIAMS-LINERA e MEAVE, 2002; MORELLATO et al., 2013; RICHARDSON
et al., 2013; ZEPPEL et al., 2014), limitar o crescimento das plantas (MIRANDA et al.,
2009; BERNAL et al., 2011; MULLER et al., 2011; TARDIEU et al., 2011; TARDIEU,
2014) e provocar declinio ou acelerar os processos reprodutivos (ARAUJO et al., 2007;
PEREZ et al., 2006; BECERRA, 2014; YOUSFI et al., 2015). Todavia, muitas espécies
possuem adaptacOes e ajustes para sobreviver em meio a estas condi¢cdes com recursos
limitados, adotando estratégias positivas e eficientes para economia de &gua
(CARVALHO e SARTORI, 2015; JONGEN et al., 2015; XIE et al., 2016).

As espécies vegetais presentes nestas regibes desenvolvem mecanismos
categorizados em escape a seca ou tolerancia como respostas de ajustes as condi¢fes do
déficit hidrico (MORENO et al., 2008). Quando séo tolerantes, as herbaceas podem
evadir a seca através da dorméncia ou investir em raizes mais profundas, acelerar os
processos de senescéncia e abscisdo foliar, dentre outros. J& no escape ou fuga a seca, as
espécies podem produzir um banco de sementes no periodo de maior pluviometria e
concluir seu ciclo de vida, garantindo sua perpetuacdo na seca (CHAVES et al., 2002;
ARAUJO et al., 2005; XU et al., 2010; OLIVEIRA et al., 2015; KOOYERS, 2015).
Todavia, em ambientes semiaridos, independente da estratégia (tolerancia e escape), a
ocorréncia das espécies pode pulsar no tempo, resultando em mudangas na densidade de
suas populacgdes entre anos (REIS et al., 2006; SILVA et al., 2015).

Estudos preditores mostram que o efeito das irregularidades e escassez hidrica
podem se tornar cada vez mais negativo, em consequéncia de processos de aquecimento
global, reforcando a severidade da seca nas regifes semiaridas para 0s proximos anos
(RICHARDSON et al., 2013; VICENTE-SERRANO et al., 2013; DAI et al., 2013). Em
adicdo, para entender o impacto das mudancgas climaticas, alguns estudos fenologicos
listados a seguir s@o indicadores da magnitude deste evento, dentre eles destacam-se 0s

estudos fenoldgicos a longo prazo: a) uma série de estudos realizados por Lesica e
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Kittelson (2010), no semiarido montanhoso dos Estados Unidos, no periodo de 1995 a
2008, constataram que 75% das 32 espécies herbéceas tiveram mudancas no ritmo
fenoldgico reprodutivo antecipando gradativamente a floracdo por conta das variacoes
anuais da pluviometria; b) uma extensa revisdo com mais de 400 espécies vegetais em
todo o mundo, em regifes temperadas e tropicais, revelou uma tendéncia para
florescimento precoce em resposta a mudanga climatica (PARMESAN, 2006); c)
resultados de um estudo fenoldgico da floracdo que se baseiam nas observagdes
historicas entre 1910/1961 e recentes de 2007 a 2010, realizada na regido de Dakota do
Norte, EUA, constatou que 75% de 178 espécies de pradarias observadas apresentaram
mudancas fenoldgicas em funcéo das variacGes da temperatura ou precipitacdo. Alias,
cerca de 5% a 17% destas espécies apresentaram mudancas significativas na sua
primeira época de floracdo, sendo mais cedo ou mais tarde em relacéo ao século anterior
(DUNEEL e TRAVERS, 2010).

Em adigdo, alguns estudo de curto prazo, mostraram que na Caatinga, uma
floresta seca brasileira, as herbéceas apresentaram reduzidas alturas e didmetro (REIS,
et al. 2006) e reducdes na densidade (SILVA et al., 2015) e riqueza do banco de
sementes (SANTOS et al.,, 2013), quando comparadas entre anos, sensivelmente
influenciadas pelas variagdes e distribuicdo dos regimes de chuva.

Assim, 0 conhecimento das respostas comportamentais das espécies vegetais
frente as variagbes das condicbes ambientais, sdo importantes para entender o
comportamento reprodutivo e vegetativo e sua influéncia sobre a alimentacdo do
banco de sementes anualmente (SANTOS et al., 2013), por seguinte, para entender os
processos de recrutamento (PENUELAS et al., 2004) e as condicdes de sobrevivéncia
das espécies vegetais (BERNARD e TOFT, 2007; MIRANDA et al., 2014). Desta
forma, respostas comportamentais podem funcionar como indicador de impactos
provocados por mudancas de origem climatica ou decorrentes de agdes antropicas
(RICHARDSON et al., 2013).

2. Revisdo Bibliografica

2.1. Respostas fenoldgicas vegetativas e reprodutivas de espécies vegetais frente as
variacgdes temporais pluviométricas em florestas secas.

Fenologia € o estudo das fases do ciclo de vida de plantas ou animais e sua

ocorréncia no tempo e espaco ao longo do ano (MORELLATO, 1995). O estudo
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fenoldgico é importante para a compreensao da influéncia climética sobre a vegetacéo e
para o entendimento das interagbes entre plantas e animais (BAWA, 1983;
RICHARDSON et al., 2013; MORELLATO et al., 2013). Segundo Morellato et al.
(2016) sdo necessarios para elaboracdo de parametros indispensaveis a preservacao e
exploracdo do uso racional das espécies, conciliando aspectos econémicos e a
sustentabilidade. Além disso, torna-se uma importante ferramenta para entender as
possiveis alteragdes na biodiversidade, melhorando a gestdo de sua conservagao.

Em éreas tropicais com clima sazonal, onde as estacfes secas e chuvosas séo
bem definidas, o ritmo fenoldgico vegetativo e reprodutivo de espécies vegetais esta
relacionado diretamente a disponibilidade de agua nestes ambientes (WILLIAMS-
LINERA e MEAVE, 2002; MIRANDA et al., 2009, MORELLATO et al., 2013;
RICHARDSON et al., 2013; ZEPPEL et al., 2014; MIRANDA et al., 2014). Este
comportamento também é atribuido ao fator temperatura (MENZEL et al., 2006;
SCHLEIP et al., 2008; VOLDER et al., 2013), bem como a umidade relativa do ar
(SEGHIERI et al., 2009), fotoperiodo (TAKENO, 2016), dentre outros. Entretanto, em
determinadas regides semiaridas, como o Chaco brasileiro, o0 comportamento fenologico
de espécies anuais e perenes podem ser contrastantes e ndo apresentar correlaces aos
fatores abidticos (CARVALHO e SARTORI, 2015). Em adicdo, o desempenho destas
espécies podem ser ajustados e adaptados as mudancas de curto prazo, ndo afetando os
processos fenoldgicos diante das variacGes temporais de chuva (JONGEN et al., 2015).

Especificamente, os estudos realizados com espécies vegetais de ambientes
semiéridos, inferem que as mesmas se ajustam ao fator da variagdo da disponibilidade
de agua advinda da sazonalidade do regime climético, adotando estratégias positivas e
eficientes para economia de dgua. Muitas espécies apresentam adaptacdes a caducifédlia,
onde a queda de folhas velhas e produgcdo de uma nova folhagem tendem a coincidir
com o inicio e o fim da estagdo seca (ARAUJO et al., 2007; RICHARDSON et al.,
2013).

Para melhor compreensdo do impacto das mudangas climaticas no
comportamento fenoldgico de espécies herbaceas, arbustivas e arbdreas, serdo listados a
seguir estudos em diferentes formacdes vegetacionais proveniente de regides brasileiras
e em outras partes do mundo. Na vegetacdo da caatinga as plantas lenhosas tendem a
ajustar-se a variacdo adotando estrateégias positivas e eficientes para economia de agua,
sincronizando a produgdo de folhas, floracdo, frutificagdo, dispersdo, germinacao,

crescimento, acumulo de agua no caule, incremento e mortalidade populacional no
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periodo chuvoso (MACHADO et. al., 1997; ARAUJO et al., 2007; SILVA et al., 2008;
LIMA e RODAL, 2010; OLIVEIRA et al. 2015). Outro exemplo nestes ambientes sdo
as espécies herbaceas terdfitas, estrategicamente adaptadas a estas condi¢bes de
semiaridez com ciclo de vida compreendido no periodo chuvoso na vegetacdo da
caatinga (ARAUJO et al., 2002; ARAUJO et al., 2005). Enquanto as geofitas
armazenam nutrientes em suas raizes e permanecem em laténcia no solo, suprimindo
qualquer estrutura que contenha um meristema visivel, finalizando os processos
fenoldégicos no periodo de seca (CORNELISSEN et al., 2003; KHODOROVA e
BOITEL-CONTI, 2013), podendo também ser considerada uma forma de evasdo do
estresse hidrico (MORENO, 2008). Ambas podem pulsar no tempo e apresentar
mudangas na densidade entre anos, possivelmente correlacionado a irregularidades nos
valores totais pluviométricos (REIS et al., 2006; SILVA et al., 2015).

Em estudos no cerrado, a alternancia das estacGes climaticas definem os padrdes
de crescimento de espécies lenhosas e herbaceas, sendo o0s periodos chuvosos
associados aos padrfes da floragdo e frutificacio (BATALHA e MARTINS, 2004;
GOTTSBERGER e SILBERBAUER-GOTTSBERGER, 2006). Avaliando os eventos
reprodutivos de 366 espécies de plantas do cerrado de microhabitats ciliares Silva et al.
(2011) mostraram correlagbes positivas da disponibilidade de umidade do solo e
variaveis climaticas, como a precipitacao.

Estudos realizados com arvores em florestas semideciduas no sudeste do Brasil
afirmam que as espécies maximizam o ganho de carbono na estacdo chuvosa, através do
desenvolvimento da copa, para ter ganhos com o florescimento e uma alta produtividade
dos frutos, porém durante a estacdo seca perdem parcialmente as folhas como forma
adaptativa ao déficit hidrico (PEDRONI et al., 2002).

Todavia, existem irregularidades na distribuicdo das chuvas dentro do periodo
chuvoso destas regides, apresentando mudancas na quantidade e numero de eventos,
com anos muitos secos ou muitos chuvosos (ARAUJO et al., 2007; ALBUQUERQUE
et al., 2012; ZEPPEL et al., 2014; SILVA et al., 2015) cujo efeito sobre os atributos
vegetativos e reprodutivos de herbaceas anuais e perenes de ambientes semiaridos ainda
sdo escassos e ndo compreendidos (MORENO et al., 2008). Em uma série de estudos de
1995 a 2008 envolvendo especies herbaceas anuais e perenes em uma pastagem no
semiarido montanhoso dos Estados Unidos, constatou que 75% das 32 espécies
estudadas tiveram mudancas no ritmo fenoldgico reprodutivo, antecipando

gradativamente o periodo de floragdo, influenciados pelas variagdes pluviométricas
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(LESICA e KITTELSON, 2010). Em concordancia, Parmesan (2006) realizando
estudos com mais de 400 espécies vegetais nos diferentes habitos em regides
temperadas e tropicais, revelou uma tendéncia para florescimento precoce em resposta a
mudanca climatica. Em adicdo, Duneel e Travers (2010) realizaram estudos fenoldgicos
durante quatro anos em conjunto com as observacdes historicas feitas na regido de
Dakota do Norte (EUA), relatando as primeiras datas de floracdo de espécies vegetais
em todos os hébitos entre 1910 e 1961. Os mesmos constataram que 75% de 178
espécies observadas apresentaram mudancas fenologicas em funcdo das variagdes da
temperatura ou precipitacdo, sendo 5% a 17% destas espécies mudaram
significativamente a sua primeira época de floracdo seja mais cedo ou mais tarde em
relacdo ao século anterior.

De um modo geral, grupos de cientistas defendem o efeito das reducbes
hidricas como um fator que promove a floracdo e frutificacdo antecipadamente em
herbaceas e subarbustos (MENZEL et al., 2006; MATESANZ et al., 2009; SHARP et
al., 2009; KAZAN, 2016; TAKENO, 2016), enquanto outros relatam um retardamento
em funcdo da reducdo hidrica (PRIETO et al., 2008; CRIMMINS et al., 2010).
Entretanto, a maior retencdo de agua no solo mediado pelo quantitativo de chuvas
parece ser primordial para desencadear os processos reprodutivos e ndo a frequéncia das
regas (MIRANDA, 2014). Em consequéncia disso, pode gerar varios impactos entre a
data fenologica de plantas e o ciclo de vida de animais, afetando os processos de
polinizacdo (LESICA e KITTELSON, 2010) e efeitos negativos em herbivoros que
dependem das espécies para a alimentacdo (STENSETH e MYSTERUD, 2002;
SAAVEDRA et al., 2003) e que auxiliam na dispersdo dos frutos. Todavia, sob
algumas circunstancias, alterar o tempo de floracdo pode ser vantajoso para muitas
espécies, utilizando esta estratégia como forma de evitar o ataque de insetos (KAZAN,
2016).

Nos ultimos anos é crescente o interesse nos estudos fenoldgicos de espécies
vegetais, sendo reconhecida sua importancia para a ciéncia como indicador de impactos
provocados pelas mudancgas climaticas e compreensdo da variabilidade fenologica
existente nos ecossistemas naturais e manejados. Assim, estes estudos permitem
compreender as respostas fenoldgicas dos organismos frente as mudangas climaticas, as
quais podem afetar o processo de regeneracdo natural e a estrutura das comunidades
vegetais (RICHARDSON et al., 2013; MORELLATO et al., 2016).
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2.2. Respostas ecofisioldgicas de espécies vegetais em funcdo das variacgdes hidricas
em ambientes naturais e manejados

Segundo Lambers et al. (1998) a ecofisiologia é uma ciéncia integradora que
envolve conhecimentos ecoldgicos, morfoldgicos, fisiologicos, genéticos, quimicos e
fisicos, sendo avaliada pelas respostas comportamentais das plantas as condigdes
ambientais. De acordo com Araujo et al. (2005), as respostas ecofisioldgicas refletem os
niveis de estresse bidticos e abidticos, aos quais as plantas estdo sujeitas durante o seu
ciclo de vida. Outro ramo de estudo recentemente difundido entre os cientistas é a
ecohidrologia que revela como padrbes espaciais da vegetacdo exerce controles em
gradientes horizontais e verticais na umidade do solo. O feedback pode afetar a
dindmica da vegetacdo através de seus efeitos sobre o estabelecimento e crescimento
das plantas, bem como nos processos fenoldgicos (CHOLER et al., 2010), nas
interacBes competitivas e nos processos sucessionais (ASBJORNSEN et al., 2011).

As respostas da planta a escassez de dgua sdo complexas, envolvendo mudancas
adaptativas e/ou efeitos deletérios. No campo, essas respostas podem ser
sinergicamente ou antagonicamente modificadas pela superposicdo de outros estresses
(CHAVES et al. 2002). Assim como em muitas espécies arboreas, as herbaceas
presentes nas regides semiaridas desenvolvem mecanismos ou estratégias categorizadas
em escape a seca ou tolerdncia como respostas de ajustes as condi¢cdes do déficit
hidrico (CHAVES et al., 2002; NOGUEIRA et al., 2005; ARAUJO, 2005; MORENO
et al., 2008; KOOYERS, 2015). No mecanismo de escape, as plantas herbaceas anuais
apresentam ciclo reprodutivo curto, adaptadas a producdo de um banco de sementes no
periodo chuvoso, garantindo a perpetuacdo das espécies no periodo seco. Essa
estratégia de fuga pode contar com a reproducdo bem sucedida, ocorrendo uma maior
taxa de crescimento, armazenamento eficiente e uso de reservas para producgdo de
sementes (CHAVES et al., 2003; NOGUEIRA et al., 2005; MORENO et al., 2008;
KOOYERS, 2015). Exemplos de herbaceas que apresentam estratégias de escape a
seca sdo as espécies terdfitas que completam todo seu ciclo de vida no periodo chuvoso
(ARAUJO et al., 2002; ARAUJO et al., 2007).

No mecanismo de tolerancia a seca em baixo potencial hidrico, as herbaceas
podem manter ativos 0s processos biologicos armazenando nutrientes, permanecendo
em laténcia no solo, suprimindo qualquer estrutura que contenha um meristema visivel

no periodo de seca, podendo também ser considerada uma forma de evasao do estresse
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hidrico (MORENO et al., 2008). Dentre as herbaceas que apresentam estas estratégias
estdo as espécies perenes, no caso as geofitas, consideradas espécies dormentes
(KHODOROVA e BOITEL-CONTI, 2013). No mecanismo de toleréncia a seca com
alto potencial hidrico, as plantas reduzem a transpiragdo, como economia hidrica,
através do fechamento dos estbmatos, mudancas na area foliar, senescéncias das folhas
mais velhas e aumento da capacidade de absorcdo da dgua em regides mais profundas
do solo, investindo no prolongamento das raizes (CHAVES et al. 2002; XU et al.,
2010; OLIVEIRA et al., 2015).

De modo geral, em relacdo aos aspectos vegetativos, na maioria dos vegetais,
um déficit hidrico durante as fases vegetativas podem ser refletidas em reducdes
drésticas do crescimento de tecidos em expansdo (PENUELAS et al., 2004; MORENO
et al.,, 2008; MIRANDA et al., 2009; BERNAL et al., 2011; MULLER et al., 2011,
TARDIEU et al.,, 2011; TARDIEU, 2014), afetando a produtividade do vegetal
(CORREIA et al.,, 2016; GIBSON-FORTY, 2016). Assim, apresentando menores
valores em altura, reducdo nas caracteristicas foliares e aceleramento da maturidade
fisica da populacdo (YOUSFI et al., 2015; WANG et al., 2009). Na Caatinga, uma
floresta seca brasileira, as herbaceas apresentaram reduzidas alturas e diametro, quando
comparadas entre anos, influenciadas pelas variagcdes na distribuicdo dos regimes de
chuva (REIS et al., 2006; BECERRA, 2014). Desta forma, acredita-se que 0 menor
quantitativo de chuva tem um efeito negativo maior do que a reducdo da frequéncia
deste indice (GIBSON-FORTY, 2016).

Umas das fortes explica¢des difundidas entre autores sobre a reducédo drastica do
crescimento de herbaceas e arbustos nas condi¢des de déficit hidrico é provocado pelo
declinio das respostas estomaticas, gerando limites na absorcdo de CO, e por fim,
reducdo da atividade fotossintética (CHAVES et al., 2002; XU, 2010; OSAKABE,
2014). Alem disso, a producdo dos hormonios etileno e hormdnio acido abscisico
(ABA) séo tambem responsaveis por regular as respostas das plantas ao deficit hidrico,
controlando o crescimento de espécies vegetais em condi¢des de seca (GOLLDACK,
2014).

Em relagdo as respostas reprodutivas, o efeito das variacBes temporais, bem
como diferentes niveis de administracdo hidrica, podem provocar declinios na producgéo
de flores, frutos e sementes em subarbustos e herbaceas perenes do semiarido tanto em
ambientes naturais e quanto manejados (BORCHERT, 1994; PEREZ et al., 2006;
ARAUJO et al., 2007; MORELLATO et al., 2013; BECERRA, 2014; ZEPPEL et al.,
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2014; MIRANDA et al.,, 2014; YOUSFI et al., 2015). Todavia, em ambientes
semiéridos, podem existir espécies vegetais adaptadas, que desenvolvem estratégias
produzindo menor quantidade de flores e maior produgdo de sementes, conferindo
maior sucesso reprodutivo, entretanto niveis criticos de aridez promovem reducdo em
todos os atributos (XIE et al., 2016). Uma série de estudos realizados com pequenos
arbustos no semiarido mediterrdneo, mantidos em déficit hidrico, mostrou reducgdes
significativas na quantidade de flores produzidas, dentre eles, a espécie Dorycnium
pentaphyllum Rchb apresentou reducdo de 40% a 44% na quantidade de flores
produzidas; no caso de E. multiflora, foi constatada inflorescéncias com 15% a 23% em
reducdes na densidade de flores. (CHACO et al., 2013). Su et al. (2013) realizando
estudos com Arabidopsis thaliana (L.) Heynh. herbéacea que vivem sob a limitacédo de
agua em regibes europeias e asiaticas, mostraram que a menor disponibilidade hidrica
reduziu o numero e tamanho das flores, comprimentos de Orgdos florais, no
comprimento dos estames e pistilos, bem como, anteras e o desenvolvimento do polen
foram afetados, resultando numa diminui¢do na producdo de sementes. Corroborando
com os dados apresentados, Sharp et al. (2009), afirmam que a permanéncia da
deficiéncia hidrica durante o desenvolvimento das flores, pode antecipar a antese em
botbes prematuros.

Estudos simulando a reducdo hidrica, realizados em espécies com potenciais
econbmicos, como cereais, mostraram que as mesmas assimilam o carbono durante o
alongamento e sua capacidade de armazenamento da haste floral é reduzida em estresse
hidrico, e apontam que o nimero de grdos produzidos é altamente dependente das
condi¢des ambientais, antes e durante a formacéo da flor (SINCLAIR e JAMIESON,
2006). O estresse pode resultar também no aumento da esterilidade do pdlen em cereais
(BARNABAS et al., 2008). Em estudos com milho, inferem que o estresse hidrico pode
causar um atraso consideravel no desenvolvimento dos orgdos do sexo feminino,
enquanto a inflorescéncia masculina é menos afetada, devido ao aumento da producgéo
de acido abscisico (BLUM et al., 2000). Este estresse pode também inibir a divisdo
celular e prejudicar a flor, em seguida, o desenvolvimento da semente (YANG et al.,
2001). A reducéo da disponibilidade de dgua pode também proporcionar a inibi¢do do
processo fotossintético, diminuicdo do fornecimento de nutrientes para 0s 0rgaos
reprodutores, bloqueando assim, o desenvolvimento de estruturas reprodutivas e
causando inclusive o aborto (MAKELA et al., 2005). Em adigdo, pode ocorrer também

a inibicdo do desenvolvimento dos gréos de pdlen, que leva a esterilidade masculina, ou
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entdo ocorrer a producdo de graos pdlen mal desenvolvidos que apresentam dificuldades
de adesdo a superficie do estigma, impedindo o crescimento do tubo polinico
(FRANCHI et al., 1996).

Assim, o conhecimento dos aspectos ecofisioldgicos das plantas, avaliado pelas
respostas comportamentais das especies vegetais frente as variacdes das condicbes
ambientais, sdo importantes para entender 0s seguintes aspectos: 0 comportamento
reprodutivo e vegetativo; sua influéncia anual sobre a alimentacdo do banco de
sementes (SANTOS et al., 2013); sobre os processos de recrutamento (PENUELAS et
al. 2004) e as condicGes de sobrevivéncia das espécies vegetais (BERNARD e TOFT,
2007; MIRANDA et al.,, 2014). Desta forma, sdo imprescindiveis para o0
desenvolvimento de praticas de manejo, pois o padrdo climatico da regido nordeste
constitui um forte fator de influéncia nas condicdes de sobrevivéncia (ARAUJO et al.,
2005).
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Resumo

Objetivos

Em ambientes semiéridos, a
disponibilidade hidrica no solo é afetada
pela sazonalidade e irregularidade da
distribuichio  das  chuvas, com
consequéncias marcantes sobre o
crescimento vegetativo e reprodutivo,
bem como sobre o ritmo fenoldgico das
espécies. Objetivou-se conhecer as
respostas vegetativas, reprodutivas e
fenolégicas de Talinum paniculatum,
uma herbacea de ambientes semiaridos,
em funcdo da reducdo controlada de
oferta de agua.

Métodos

Em casa de vegetacdo 150 individuos
desde o estagio de plantulas até a
completa maturacdo da gedfita T.
paniculatum foram submetidas a trés
tratamentos de deficiéncia hidrica: T1:
controle, T2: 50% da capacidade de
pote (cp): T3: 25% da cp, sendo 50
repeticoes por tratamento. @)
crescimento vegetativo (altura,
diametro, entrend, producdo de folhas,
comprimento e largura de folha, area
foliar) e reprodutivo (producdo de
flores, frutos e sementes, morfometria
de flores e frutos, antese e viabilidade
de sementes), bem como, a fenologia
das plantas (brotamento, senescéncia e
abscisdo foliar, floracdo, frutificagéo,

deiscéncia  dos  frutos) foram
monitoradas. Diferenca nas respostas
vegetativas, reprodutivas e fenoldgicas
entre os tratamentos, e percentual
explicativo da &gua, foram avaliadas
através de GLM, incorporando Anova,
com teste Tukey a posteriori.

Importantes achados

As respostas vegetativas, reprodutivas e
fenoldgicas diferiram significativamente
entre os tratamentos, com auséncia total
de floracdo e frutificacdo no T3. O
poder explicativo da agua variou de 21
a 71% para os atributos vegetativos, de
41 a 97% para os atributos reprodutivos
e de 5 a 61% no ritmo fenoldgico. No
geral, redugdes na disponibilidade de
agua induziram reducdes drasticas no
crescimento e fenologia de T.
paniculatum e desproporcionais ao
percentual de agua ofertado. No0ssos
resultados sinalizam que reducdes na
disponibilidade de agua do solo das
florestas podem gerar danos
significativos na vegetacdo herbéacea,
reduzindo a cobertura do solo e a
producdo de sementes que renova
anualmente o estoque do banco do solo
das florestas.

Palavras chave: atributos, deficiéncia
hidrica, herbaceas, caatinga
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INTRODUCAO

Em ambientes semiaridos, a heterogeneidade temporal e espacial da disponibilidade
hidrica (Gargalio et al. 2010; Asbjornsen et al. 2011; Albuquerque et al. 2012; Zeppel
et al. 2014) influencia as manifestagdes dos eventos fenoldgicos vegetativos e
reprodutivos das plantas (Morellato et al. 2013; Richardson et al. 2013). Apesar de
muitas espécies ajustarem-se as variacdes do ritmo das chuvas (Jongen et al. 2015), o
prolongamento e a intensidade da reducdo hidrica podem promover mudangas no tempo
de duracdo das fenofases, bem como declinios quantitativos na producdo de flores,
frutos e sementes (Pérez et al. 2006; Becerra 2014; Miranda et al. 2014; Yousfi et al.
2015), afetando a renovacdo anualmente das populacdes de herbéaceas (Aradjo et al.
2007; Silva et al. 2015).

As alteracdes na disponibilidade de &gua podem causar redugdes drasticas no
crescimento dos tecidos em expanséo (Penuelas et al. 2004; Miranda et al. 2009; Bernal
et al. 2011; Xu et al. 2010; Tardieu et al. 2011; Muller et al. 2011; Tardieu 2014),
afetando o acumulo de carbono na planta (biomassa) (Correia et al. 2016). No geral, em
resposta a deficiéncia hidrica as plantas podem: a) apresentar estratégias de ajustes com
mudancas em processos fisioldgicos e fenoldgicos para tolerar a deficiéncia, exibindo
muitas vezes completa caducifélia no periodo seco (Oliveira et al. 2015); b) adotar
estratégias de escape a seca, como ocorre com as terdfitas que completam todo ciclo de
vida no periodo chuvoso (Aradjo et al. 2005; Moreno et al. 2008; Tardieu 2014) e ¢)
apresentar respostas de evasdo, como ocorre com as gedfitas que armazenam nutrientes
em suas raizes e permanecem em laténcia no solo no periodo seco (Moreno et al. 2008;
Khodorova e Boitel-Contel 2013).

Todavia, mesmo dentro do periodo chuvoso pode ocorrer muita irregularidade

na distribuicdo das chuvas, sendo possivel chover abaixo ou acima da média normal da
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regido, bem como ocorrer auséncia de chuvas por dias consecutivos (eventos Secos)
interrompendo o sinal chuvoso para as plantas (Sharp et al. 2009; Xu et al. 2010;
Miranda et al. 2014). Tais irregularidades sdo estocasticas e afetam o desenvolvimento
vegetal, especialmente no caso de plantulas recém-germinadas (Aradjo et al. 2007;
Becerra 2014; Silva et al. 2015). Além disso, a variagdo interanual no total de chuvas
afeta a ocorréncia de algumas espécies anuais (Reis et al. 2006; Silva et al. 2015),
podendo explicar 48% da riqueza de espécies que ficam armazenadas no banco do solo
das florestas de ambientes semiaridos (Santos et al. 2013a).

Os estudos que descrevem as respostas das plantas de ambientes semiaridos a
reducdo simulada da disponibilidade hidrica evidenciam baixa produtividade (Miranda
et al. 2009; Correia et al. 2016; Gibson-Forty 2016), atrasos na floracdo e variagdes
biométricas dos aspectos reprodutivos (flores, frutos e sementes) (Prieto et al. 2008;
Crimmins et al. 2010; Miranda et al. 2014), sendo esperado que tais respostas também
ocorram nos habitats naturais. Em adicdo, estudos preditores das mudancas climéticas
mostram que o balanco de &gua se tornard mais negativo em todo o mundo,
principalmente em ambientes semiaridos, em consequéncia dos processos de
aquecimento global. Este efeito aumentard a severidade da seca nos préximos anos,
influenciando diretamente a sobrevivéncia das plantas destes ambientes (Richardson et
al. 2013; Vicente-Serrano et al. 2013, Dai 2013).

O fato de existir uma relacdo entre disponibilidade de agua e os aspectos
vegetativos e reprodutivos das plantas, aliado a projecdo de aumento da severidade das
secas, indica ser de fundamental importancia monitorar o crescimento e a reproducgéo
das plantas em condi¢des de oferta reduzida de agua, visando compreender as possiveis
mudancas que podem ocorrer no funcionamento das florestas de ambientes semiaridos.

Assim, admitindo a hipotese que ocorrem atrasos no ritmo fenologico e reducdo no
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crescimento vegetativo e reprodutivo das espécies a medida que reduz a disponibilidade
de 4gua. Para testar esta hipoGtese foi utiliza a herbacea Talinum paniculatum como
modelo para descrever e quantificar o efeito da deficiéncia hidrica nas respostas
fenologicas, crescimento vegetativo e reprodutivo da espécie. Especificamente, foram
respondidas as seguintes questdes: (i) 0 que ocorre com 0S crescimentos vegetativo e
reprodutivo da planta mediante a reducgdo de 50% e 75% da disponibilidade hidrica? (ii)
o ritmo fenoldgico vegetativo e reprodutivo das plantas € alterado mediante a reducédo
da disponibilidade hidrica? (iii) quanto da producdo de estruturas
vegetativas/reprodutivas e da sincronia do ritmo fenoldgico pode ser explicado pela

reducdo da oferta de agua?

MATERIAIS E METODOS

Espécie estudada

Talinum paniculatum (Jacg.) Gaertn (Talinaceae) foi selecionada como modelo para se
compreender os efeitos da deficiéncia hidrica no crescimento e nas respostas
fenolGgicas por pertencer ao componente herbaceo que apresenta elevada riqueza de
espécies em ambientes secos. Trata-se de uma gedfita, frequente em ambientes secos e
de ampla ocorréncia na vegetacdo de caatinga do Instituto agronémico de Pesquisa
(IPA) situado no municipio de Caruaru-PE (Reis et al. 2006; Santos et al. 2013b), local
onde suas sementes foram coletadas. A espécie possuem ainda suculéncia foliar e
caulinar e raizes que armazenam nutrientes, caracteristicas que sdo consideradas como
adaptacdes a seca. Sua reproducdo pode ser cruzada ou por autopolinizacdo, sendo
considerada autdgama facultativa e tem dispersdo de sementes barocorica (Landrum et

al. 2002; Wood et al. 2013).

35



Instalacdo do experimento

Sementes de T. paniculatum foram coletadas de diferentes individuos durante a
estacdo chuvosa entre marco e agosto de 2015, higienizadas com hipoclorito de sédio a
2,5% e submetidas aos tratamentos pre-germinativos para superacdo da dorméncia,
utilizando acido sulfarico 100% (H,SO,), combinado com imersdo em agua por 24
horas (Aguiar no prelo). Posteriormente, as sementes foram colocadas para germinar em
placas de Petri, contendo papel de filtro previamente umedecido. As placas foram
mantidas em camara de BOD, a 25°C de temperatura, com fotoperiodo de 24 horas. Dez
dias apds as germinacdes, 150 individuos no estagio de plantulas com aspectos visuais
saudaveis foram cuidadosamente transferidas para sacos de polietileno devidamente
enumerados, contendo 2 kg de solo autoclavado, o qual foi coletado no mesmo local de
coleta das sementes. As plantulas transplantadas foram mantidas em casa de vegetagéo
durante 15 dias para aclimatacdo. Antes do transplante das plantulas, a capacidade de
retencdo de 4agua do solo (capacidade de pote-cp) foi determinada pelo método
gravimétrico, segundo metodologia proposta por Souza et al. (2000).

Depois do periodo de aclimatacdo os individuos desde o estagio de plantulas até
completa maturacdo foram submetidos a trés tratamentos (T) de deficiéncia hidrica e
monitorados durantes seis meses: T1: 100%cp (controle); T2: 50%cp e T3: 25%cp. O
delineamento experimental foi inteiramente casualizado, com 50 repeticdes por
tratamento, sendo 30 trinta plantas marcadas e separadas para quantificar o crescimento
vegetativo e a producdo de flores, frutos e sementes e monitorar o comportamento
fenoldgico. As 20 plantas restantes foram marcadas e separadas para quantificar o efeito
da deficiéncia hidricas nas caracteristicas morfométricas de flores e frutos, por se tratar
de coletas destrutivas. Para manter os niveis de dgua estabelecidos em cada tratamento,

os sacos foram pesados diariamente, sendo reposta a quantidade de dgua perdida.
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Monitoramento dos atributos vegetativos e reprodutivos

Semanalmente foi aferido o crescimento das 30 plantas previamente marcadas
por tratamento, sendo mensurados os atributos vegetativos: a altura (do colo da planta
até o apice caulinar), o didmetro da base do caule e 0 comprimento do primeiro entrend.
O local de medicdo do diametro do caule foi marcado com tinta no momento da
primeira medigdo. As demais mensuragdes do diametro foram feitas no mesmo local de
marcacdo. As medidas foram realizadas com auxilio de fita métrica e paquimetro
digital. Além disso, foi contabilizado o nimero de folhas produzidas de cada plantula
por tratamento e marcada uma folha no inicio de sua brotacdo por planta e por
tratamento para determinacdo do comprimento e largura foliar, até a sua queda. Ao final
do tratamento outras 30 folhas por tratamento (uma por pléntula), completamente
expandidas e sadias foram coletadas, escaneadas, com escala em cm, para mensurar a
area foliar total, com o auxilio do programa Image pro plus 7.0.

Os atributos reprodutivos monitorados foram namero de flores, frutos, sementes
e morfometria das estruturas das flores e dos frutos. A contagem do nimero de flores e
frutos produzidos foi feita diariamente a partir do inicio da floracdo nas 30 plantas
marcadas por tratamento. O nimero de sementes produzidas foi quantificado em 120
frutos selecionados ao acaso por tratamento, sendo posteriormente estimado o total de
sementes produzidas em cada tratamento. Ao final dos seis meses de monitoramento, a
verificacdo da viabilidade das sementes foi realizada através da germinagdo de 60
sementes por tratamento, utilizando tratamentos pré-germinativos. As razdes fruto/flores
e sementes/frutos foram mensuradas utilizando os valores da producéo total entre os
tratamentos.

Foi coletada uma amostra de 90 frutos (30 por tratamento) para mensurar 0S

dados morfometricos (didametro e peso), com auxilio de paquimetro digital e balanca de
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precisdo analitica das outras 20 repeticbes separadas por tratamento. Em adicéo,
também foi coletado uma amostra de 90 flores abertas (30 por tratamento) para
quantificar os dados morfométricos das partes florais, mensurando o comprimento e
largura das pétalas, sépalas, pistilos e estames, com auxilio de um paquimetro digital.
Em cada tratamento foram marcadas nas plantas 100 botdes florais em pré-antese para
observar o processo de duracdo da antese. As medi¢des morfométricas do crescimento
vegetativo e reprodutivo foram construidas segundo adaptacGes das metodologias

propostas por Cornelissen (2002) e Pérez-Harguindeguy (2013).

Monitoramento do comportamento fenolégico

Foram selecionados 30 individuos por tratamento e verificado semanalmente (25
semanas) a ocorréncia das fenofases vegetativas (brotamento, senescéncia e absciséo
foliar) e diariamente (168 dias) as fenofases reprodutivas (floracdo, frutificacdo e
deiscéncia dos frutos). O indice de atividade foi aferido para descrever o ritmo e a
sincronia fenoldgica das populagdes, sendo expresso pela quantidade de individuos que
estdo manifestando simultaneamente determinado evento fenoldgico, considerando
apenas a presenca (1) ou auséncia (0) das fenofases. A amostra da populagédo
monitorada em cada tratamento foi considerada n&o sincronica ou assincronica quando
até 20% dos individuos marcados exibia a fenofase monitorada, pouca sincrénica ou de
sincronia baixa quando mais que 20% e menos que 60% individuos exibiam a fenofase
e de sincronia alta quando mais que 60% de individuos exibiam a fenofase (Bencke e

Morelalto 2002; Morellato 2010).

Analise estatistica
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O poder explicativo do fator hidrico e diferencas nos atributos vegetativos e
reprodutivos, entre os tratamentos de alta (100%cp), média (50%cp) e baixa (25%cp)
disponibilidade de &gua foi avaliado pelo GLM (General linear model). Ao modelo foi
incorporada uma Anova com teste Tukey a posteriori, por ndo haver correlagdo entre
média e variancia. Para as analises das séries temporais fenoldgicas foi utilizado a
estatistica circular: uniformidade do evento (Teste Rayleigh); maior atividade (anglo
médio - W); diferencas entre os tratamento e picos de atividade (Watson Williams - teste
F) (Morellato et al. 2010). Todas as anélises foram realizadas utilizando-se o programa

Statistic 7 e Oriana 4.

RESULTADOS

Todos os atributos vegetativos de T. paniculatum diferiram significativamente
entre os tratamentos (altura: F = 358,36; p = 0,00; didmetro: F = 498,45; p = 0,00;
entrend: F =577,77; p = 0,00; comprimento foliar: F = 716,88; p = 0,00; largura foliar:
F =787,81; p = 0,00; area foliar: F = 110,96; p = 0,00 e producdo acumulada de folhas:
F =299,90; p = 0,00) (Figura 1; Tabela 1). Contudo, o diametro e produgdo acumulada
de folhas ndo apresentaram diferengas significativas entre os tratamentos de alta
(100%cp) e média (50%cp) disponibilidade hidrica (p>0,05), mas diferiram
significativamente do tratamento de baixa disponibilidade hidrica (25%cp). Em média
os valores entre os tratamentos diferenciam-se a partir da 82 semana. O tratamento de
maior restricdo hidrica (25%cp) resultou em baixo crescimento sem variagOes
significativas no tempo monitorado.

Em resposta as redugdes hidricas dos tratamentos T2(50%cp) e T3(25%cp) as
plantas, respectivamente, apresentaram 0s seguintes percentuais de redugdes no

crescimento vegetativo: altura (11,38% e 84,98%); entrend (41% e 70,02%);
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comprimento foliar (29,20% e 76,56%); largura foliar (26,29% e 70,56%) e &rea foliar
(29,59% e 80,65%). Todavia, em relagéo ao didametro e a producgédo acumulada de folhas
houve uma divergéncia nas respostas das plantas, com aumento de 4,14% de diametro e
7,91% na producdo acumulada de folhas no T2(50%cp) e manutengéo da tendéncia de
reducdo em diametro (58,72%) e em producdo acumulada de folhas (56,33%) no
T3(25%cp).

Houve diferencas significativas na producdo de flores (F = 32,97; p = 0,00),
frutos (F = 35,06; p = 0,00) e sementes (H = 42,99; p = 0, 00) entre os tratamentos de
reducdo hidrica (Figura 2). No tratamento controle, as plantas produziram 4.348 flores,
1.600 frutos e 25.871 sementes. Essa producdo caiu para 1.705 flores, 645 frutos e 7.967
sementes no T2(50%cp) e foi nula no T3(25%cp). Logo, em resposta a reducao de 50%
da oferta hidrica as plantas apresentam uma reducdo de 60,8% na producdo de flores,
59,7% na producdo de frutos e 69,3% na de sementes. J& no tratamento drastico
(25%cp) as plantas colapsaram em zero sua reproducéo.

Talinum paniculatum produziu muitas flores por inflorescéncia, mas poucos
frutos foram formados, apesar de sua autogamia facultativa. Em virtude disto, a razdo
fruto/flor foi baixa no controle (0,36) e praticamente igual a do T2 (0,37). A razdo
semente/fruto foi de 15,77 no controle e de 2,33 no T2(50%cp). A antese floral teve
duracdo de 5h (12h-17h) no tratamento controle, mas a maioria (74%) das plantas do
T2(50%cp) antecipou o inicio e a finalizacdo da antese em 1h.

As variagdes morfométricas das estruturas reprodutivas  diferiram
estatisticamente entre os tratamentos nos comprimentos de: pétalas (F = 593,47; p =
0,00), sépalas (F = 432,62; p = 0,00), pistilos (F = 313,09; p = 0,00) e estames (F =
535,78; p=0,00), bem como nas larguras de petalas (F = 328,08; p=0,00) ¢ sépalas (F =

269,70; p = 0,00) e no peso (F = 262,5; p = 0,00) e didametro (F = 1659; p = 0,00) dos
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frutos (Figura 3). As flores apresentaram coloracao roseo-lilds no tratamento controle,
mas no tratamento de 50% da reducdo hidrica apresentaram coloracdo réseo-lilas mais
palida ou alva.

No tratamento T2(50%cp), as plantas apresentaram 0s seguintes percentuais de
reducdes (em relacdo ao controle) na morfometria de flores e frutos: comprimento de
pétalas (40%) e sépalas (31,6%); largura de pétalas (41,8%) e sépalas (24,1%);
comprimento dos estames (19,1%) e pistilos (26,7%); didmetro (11,28%) e peso
(13,02%) dos frutos.

O ritmo fenoldgico vegetativo e reprodutivo apresentou uma tendéncia sazonal
(r >0,6), com direcdo definida dentro dos 6 meses de monitoramento, com excecao
apenas para o brotamento foliar que apresentou um evento uniforme (p > 0,05). As
fenofases de senescéncia foliar (F = 1,656; p = 0,19) e da abscisao foliar (F = 0,331; p =
0,73) ndo diferiu significativamente entre os picos de atividade e tratamentos, mas 0
brotamento no T3(25%cp) diferiu dos demais tratamentos (F = 50,95; p = 0,04). Nos
trés tratamentos, a sincronia da senescéncia e da absciséo foliar foi baixa, mas a do
brotamento foliar foi alta. Apenas no T3(25%cp) houve suspensdo do brotamento a
partir da 172 semana em 44% das plantas monitoradas. No periodo de pico de
senescéncia os percentuais de plantas que exibiram a fenofase foram de 23,33%
(controle), 43,35% (50%cp) e 56,66% (25%cp). Ja no periodo de pico da absciséo foliar
o0s percentuais foram de 13,3% (controle), 26,6% (50%cp) e 30% (25%cp) (Figura 4).

O ritmo fenologico da floragdo (F= 41,66; p <0,05), frutificacdo (F = 8,26; p =
0,004) e deiscéncia dos frutos (F= 3.717; p = 0,04) diferiu entre os tratamentos. A
sincronia da floracdo foi alta (83,3%) no tratamento controle e passou para baixa
(56,6%) no T2(50%cp), com atraso temporal de 19 dias. A sincronia da frutificacdo foi

alta (100%) no controle passando para baixa (53,3%) no T2(50%cp), com atraso
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temporal de 21 dias. A deiscéncia dos frutos apresentou alta sincronica (83,3%) no
tratamento controle, mudando para baixa (36,6%) no T2(50%cp) e mantendo 0 mesmo
atraso de tempo registrado na frutificacdo (Figura 4). A viabilidade das sementes foi
semelhante entre os tratamentos, ocorrendo 68,3% de germinagdo no controle e de
66,6% no T2(50%cp).

A analise GLM mostrou que as reduc¢des hidricas possui considerdvel poder de
explicacdo sobre o crescimento vegetativo e reprodutivo, bem como sobre as respostas
fenoldgicas das plantas. Os percentuais de explicacdo variaram de 21 a 71% para 0
crescimento vegetativo, de 41 a 97% para o crescimento reprodutivo e de 5 a 61% para

o ritmo fenoldgico (Tabela 1).

DISCUSSAO

Reducbes na disponibilidade de 4&gua influenciaram negativamente o
crescimento vegetativo e reprodutivo da gedfita T. paniculatum, com as mais dréasticas
reducdes quantitativas no tratamento que simulou maior déficit hidrico. Tais reducdes
eram esperadas, pois na maioria das plantas o déficit hidrico durante as fases vegetativas
pode ser refletido em mudancas no comportamento fenoldgico vegetativo e reducdes do
crescimento de tecidos em expanséo (Pefiuelas et al. 2004; Miranda et al. 2009; Tardieu
et al. 2011; Muller et al. 2011; Tardieu 2014; Zeppel et al. 2014), afetando a
produtividade da planta (Correia, et al. 2016; Gibson-Forty et al. 2016).

Quantitativamente as redugdes morfométricas foliares e reprodutivas foram
desproporcionais em relacdo ao percentual de &dgua ofertado, ou seja, reduzir 50% da
disponibilidade de &gua pode proporcionar reducbes mais elevadas nas estruturas
vegetativas e reprodutivas das plantas. Portanto, levando-nos a questionar suas

implicacdes quando restricbes hidricas ocorrem nos ambientes naturais, visto que, é
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comum ocorrer variagfes interanuais e sazonais na ocorréncia de chuvas e,
consequentemente, na disponibilidade de agua no solo das florestas de ambientes secos
(Aradjo et al. 2007; Bernal et al. 2011; Asbjornsen et al 2011; Albuquerque et al. 2012;
Miranda et al. 2014; Becerra 2014). Tais variagdes hidricas sdo estocasticas e podem
influenciar o nimero de individuos das populac@es (Reis et al. 2006), a ocorréncia de
espécies (Araujo et al. 2005), a chuva de sementes (Souza et al. 2014) e renovagdo das
populacbes (Silva et al. 2015). Entretanto, em condi¢fes de campo torna-se dificil
estimar o percentual de redugdo hidrica indutor das mudancas no crescimento das
plantas, porque outras variaveis (como, por exemplo, capacidade de retencdo de dgua do
solo, presenca de riachos no interior das florestas, exposi¢cdo do solo a luz direta,
presenca de microhabitats que possam reter 4gua e oferecer condi¢des favoraveis ao
crescimento da planta) podem interagir com a disponibilidade da &gua, tornando a
velocidade de resposta das plantas mais rapida ou lenta (Araujo et al. 2005; Lesica e
Kittelson 2010, Richardson et al. 2013).

Em funcdo dessas dificuldades muitos estudos simulam a oferta de &dgua para
compreender as possiveis respostas esperadas das plantas em condi¢des naturais. A
altura, a morfometria foliar e o crescimento radicular das plantas respondem
rapidamente ao déficit hidrico, sugerindo que durante o crescimento vegetativo as
respostas primarias das plantas ao déficit hidrico concentram-se nestes atributos.
Geralmente em situacdo de déficit hidrico as plantas apresentam menores alturas,
redugdes no comprimento, largura e area foliar, resultando em menor acimulo de
biomassa (Chaves et al. 2003; Osakabe et al. 2014; Yousfi et al. 2015; Correia et al.
2016), o que tambem foi registrado em T. paniculatum. As reducdes na area foliar
registradas para plantas de ambientes semiaridos (Moreno et al. 2008; Lu et al. 2011;

Tardieu et al., 2013; Yousfi et al. 2015), apesar de poder reduzir as taxas fotossintéticas,
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sdo sinalizadas como uma estratégia para minimizar a transpiragdo, visando a economia
da &gua. Em adicdo, espécies adaptadas a seca investem no aumento da espessura da
folha para compensar o efeito negativo da reducéo da &rea foliar na fotossintese, pois
teriam como vantagem uma melhor interceptacdo da luz, e com isto, maior ganho de
carbono (Chaves et al. 2002). Contudo, nem sempre € detectado o efeito do déficit
hidrico sobre o numero de folhas que a planta produz, pois em situacdo de deficiéncia
ela pode manter esta producdo (Wang et al. 2009). A literatura mostra que existem
ainda a possibilidade de ocorrer aumento no crescimento do sistema radicular, o que
favorece a obtengdo de dgua (Chaves et al. 2002; Lu et al. 2011; Leliévre et al. 2011),
ou reducdo em situacdes de seca simuladas (Wang et al. 2009; Muller et al. 2011,
Gibson-Forty et al. 2016).

Muitos estudos relatam que deficiéncias hidricas modificam a abertura
estomatica e geram limites na absorcéo de CO, com reducdo da atividade fotossintética
(Chaves et al. 2002; Llorens et al. 2004; Pefiuelas et al. 2004; Martinez et al. 2004;
Moreno et al. 2008; Xu et al. 2010, Osakabe et al. 2014; Correia et al. 2016). Em
adicdo, os niveis do &cido abscisico (ABA) (Golldack et al. 2014) e de etileno (Chaves
et al. 2003) aumentam nos tecidos vegetais, com respostas diretas sobre o crescimento
da planta. Apesar de tais respostas ndo terem sido avaliadas neste estudo, possivelmente
as reducdes no crescimento vegetativo de T. paniculatum tambem estejam refletindo as
alteracdes em sua atividade fotossintética e nas concentragdes de seus niveis hormonais.

Reducdes significativas no diametro do caule de T. paniculatum s6 comegaram a
ser registradas a partir da sexta semana. A medida que aumentava a restricdo hidrica o
brotamento foliar cessou e as atividades de senescéncia e abscisdo foliar foram

antecipadas, ocorrendo no terceiro més de vida das plantas. Estes resultados indicam
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que, variaces no didmetro do caule e no ritmo fenoldgico vegetativo sdo mais tardias,
sugerindo tratar-se de respostas vegetativas secundarias.

Em relacdo as respostas reprodutivas, 50% da reducdo hidrica promoveu atraso
na fenologia reprodutiva e reducdo na morfometria e na producdo de flores, frutos e
sementes de T. paniculatum, o que se tornou extremamente drastico em condi¢fes de
reducdo de 75% de agua, pois ocorreu completa auséncia de producdo de flores e frutos,
como ja registrado para algumas espécies de herbaceas e subarbustos (Sharp 2009;
Crimmins et al. 2010; Su et al. 2013; Yousfi et al. 2015) e explicado pelo aumento das
concentragdes do hormonio ABA nos meristemas apicais devido a desidratacdo
(Cheruth et al. 2015).

Apesar das diferencas significativas nos dados quantitativos dos atributos
reprodutivos de T. paniculatum entre 100%cp e 50%cp, as plantas produziram sementes
com alta viabilidade. De um modo geral, mudan¢as na quantidade, no nimero de
eventos e na distribuicdo sazonal das chuvas tém, isoladamente ou em combinacéo,
efeitos negativos na floracdo, frutificacdo e producdo de sementes de plantas
subarbustivas e herbaceas em condi¢bes de campo e de laboratorio (Pérez et al. 2006;
Morellato et al. 2013; Chaco et al. 2013; Miranda et al. 2014; Yousfi et al. 2015;
Zeppel et al. 2014), afetando processos de recrutamento e de renovagdo das
populacdes vegetais de ambientes semiaridos (Pefiuelas et al. 2004; Aragén et al.
2008).

Todavia, em resposta a uma menor oferta de agua, as plantas também podem
responder de forma contraria, aumentando sua producdo de sementes, o que pode lhes
conferir maior sucesso reprodutivo (Xie et al. 2016), embora seja necessario considerar

0 peso e 0 tamanho das sementes que, por sua vez pode afetar o desempenho de mudas,
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pois sementes menores e menos pesadas pode reduzir o estabelecimento e a
sobrevivéncia das plantulas (Bernard e Toft 2007).

O ritmo fenoldgico da floracdo em situacdes de deficiéncia hidricas ou em
florestas cujos solos estejam mais expostos a incidéncia direta da luz pode ser
antecipado (Menzel et al. 2006; Sharp et al. 2009; Matesanz et al. 2009; Souza et al.
2014; Kazan e Lyon 2016; Takeno 2016), retardado (Prieto et al. 2008; Crimmins et al.
2010; Su et al. 2013) ou sofrer inibicdo (Yousfi et al. 2015), mostrando que as respostas
das plantas podem divergir. Em resposta a deficiéncia hidrica, T. paniculatum
apresentou retardo e menor tempo de floragdo, bem como, antese antecipada, em
relacdo as plantas do controle. Estes resultados aliados as redugdes no tamanho das
estruturais florais e mudangas na coloracdo das flores, sugerem que anos poucos
chuvosos em florestas semiaridas, podem influenciar o poder atrativo das espécies
vegetais por seus polinizadores, devido a reducdo do display floral (Su et al. 2013).
Este fato, poderia promover reducGes ainda maiores na produgdo de sementes, no caso
de espécies de reproducdo cruzada obrigatoria, com efeitos negativos também para
algumas populac6es de herbivoros (Stenseth e Mysterud 2002; Saavedra et al. 2003) e
que auxiliam no processo de dispersao.

Por fim, considerando a previsdo de aumento de aquecimento global e da
severidade das secas nos proximos anos (Dai et al. 2013, Vicente-Serrano et al. 2013),
os dados deste estudo evidenciam que as consequéncias da reducéo da disponibilidade
de &gua no solo das florestas de caatinga pode gerar danos significativos na cobertura
herbacea. Em adicdo, ocorreria reducdo na producdo de sementes que renova
anualmente o estoque do banco do solo das florestas, especialmente, se considerarmos
que 32 a 67% da densidade de sementes do banco solo € explicado pela variacdo

interanual da disponibilidade de agua (Silva et al. 2015) e que alteragcbes na
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disponibilidade hidrica gera alteracbes nas taxas de natalidade e mortalidade das
populagdes (Silva et al. 2015).

Portanto, uma sequéncia de anos de baixa disponibilidade hidrica pode resultar
no empobrecimento local da riqueza de espécies de muitas florestas secas, sobretudo as
de caatinga, 0 que poderia explicar o fato de muitas herbaceas apresentarem ocorréncia
pulsada no tempo (Aradjo et al. 2005) ou reducgdes significativas no tamanho de suas

populagdes entre os anos (Reis et al. 2006).
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Figura 1. Efeito da disponibilidade hidrica nos aspectos morfométricos vegetativos de
Talinum paniculatum mantidas nos tratamentos de alta (100%cp), média (50%cp) e
baixa (25%cp) disponibilidade hidrica. Letras distintas entre as variagdes hidricas
denotam diferencas significativas pelo teste de Tukey a posteriori (cp = capacidade de

pote).
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Tabela 1. Analise de GLM (modelo linear generalizado) mostrando a influéncia das
variacOes hidricas nas estruturas vegetativas, reprodutivas e na fenologia de Talinum
paniculatum. (DF: grau de liberdade; SS: soma dos quadrados; SSit: soma dos
quadrados total; Error: valor do erro; MS: Média dos quadrados; F: Teste Fisher; P:

DF SS SSiotal Error MS F P R?

Altura 2 59631522 244999396 185367874 29815761 358,36 0,00 0,24
Diametro 2 3267 10569 7302 1634 498,45 0,00 0,30
Entrend 2 49394 144630 95236 24697 577,77 0,00 0,34
Comprimento foliar 2 1004832 2566273 1561442 502416 716,88 0,00 0,39
Largura foliar 2 184331 444949 260618 92165 787,91 0,00 0,41
Area foliar 2 6966 9697 2781 3483 110,96 0,00 0,71
NUmero acumulado de folhas 2 135128 637055,4 260618,7 67564 299,90 0,00 0,21
Numero de flores 2 372759 864462,1 491703,2 186379 32,97 0,00 0,41
NUmero de frutos 2 45499  101945,6  56446,1 22750 3506 0,00 0,43
NUmero de Sementes 2 11703696 23545908 11842213 15851848 42,99 0,00 0,48
Comprimento de pétalas 2 187,57 196,5 9,0079 93,78 593,47 0,00 0,95
Comprimento de sepalas 2 65,41 84,7 6,77 32,70 432,62 0,00 0,93
Largura de pétalas 2 77,93 69,72 4,30 38,96 328,08 0,00 0,92
Largura de sépalas 2 35,05 38,76 3,7 17,52 269,70 0,00 0,90
Comprimento dos estames 2 94,45 99,48 5,02 47,22 53578 0,00 0,94
Comprimento dos pistilos 2 72,22 78,80 6,57 36,11 313,09 0,00 0,91
Diametro dos frutos 2 205,5 210,92 5,38 102,76 1659 0,00 0,97
Peso dos frutos 20,0025 0.0029 0.00042  0.0013 262,5 0,00 0,85
Floracdo 2 100089 162909,7 62820,7 50044 205,52 0,00 0,61
Frutificagdo 2 159366 260322,3 100955,8 79683 191,79 0,00 0,60
Deiscéncia de frutos 2 4368 9731,88 5363,56 4368 152,30 0,00 0,44
Brotamento foliar 2 3144 10774,64  7630,57 1572 14,83 0,00 0,27
Senescéncia foliar 2 1161 14586,19 13424,80 580,69 3,11 0,05 0,05
Absciséo foliar 2 18,97 3517,48  3498,51 9,4 019 082 -

<0.05-diferencas significativas; R*: Percentual explicativo).
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4. Consideracdes Finais

ReducBes na disponibilidade de 4&gua influenciaram negativamente o
crescimento vegetativo e reprodutivo da geofita T. paniculatum, com as mais drésticas
reducbes quantitativas no tratamento que simulou maior déficit hidrico.
Quantitativamente as reducGes morfometricas vegetativas (morfometria foliares, altura,
entrend) e reprodutivas (comprimento e largura de pétalas e sepalas; comprimento dos
estames e pistilos; pesos e didmetro dos frutos) foram desproporcionais em relagéo ao
percentual de agua ofertado, ou seja, reduzir 50% e 75% da disponibilidade de agua
pode proporcionar reduc@es mais elevadas, em sua maioria, nas estruturas vegetativas e
reprodutivas das plantas. Entretanto, algumas respostas parecem ser ajustadas, como
didmetro do caule e producgdo de folhas, mas diante das maiores reducdes hidrica, ha
declinio nos valores também para estes atributos. Além disso, houve queda na producéo
de flores, frutos e sementes em proporcdes elevadas em relacdo ao tratamento controle.

No ritmo fenoldgico, para as fenofases vegetativas, concluimos que a medida
que aumentava a restricdo hidrica o brotamento foliar cessava e as atividades de
senescéncia e abscisdo foliar foram antecipadas, ocorrendo em média no terceiro més
meses de vida das plantas. Em adicdo, houve atrasos na floracdo, frutificacdo e
dispersdo dos frutos para 50% da reducdo hidrica, sendo o evento nulo na maior
restricdo de agua.

Os dados deste estudo confirmaram a tendéncia ou padrdo de reducdo para
maioria das espécies vegetais de ambientes semiaridos, tanto nas respostas vegetativas
quanto nas reprodutivas, quando mantidas em baixa disponibilidade hidrica. Porém néo
era esperado um efeito inibitorio na reproducdo em condi¢es criticas no nivel de agua
estabelecido. Assim, levando a reflexdo do quanto este efeito pode provocar
consequéncias futuras na renovacéao das populacdes de herbéceas anualmente.

Os dados deste estudo evidenciam que as consequéncias da reducdo da
disponibilidade de 4gua no solo das florestas de caatinga pode gerar danos significativos
na cobertura herbacea. Desta forma, ocorreria reducdo na produgdo de sementes que
renova anualmente o estoque do banco do solo das florestas, especialmente, podendo
gerar alteragcdes nas taxas de natalidade e mortalidade das populagdes. Desta forma, este
efeito poderia explicar o fato de muitas herbaceas apresentarem ocorréncia pulsada no

tempo ou reducdes significativas no tamanho de suas populagdes entre 0s anos.
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Dates should be cited thus: 7 June 2001 and the 24 hour clock should be used.

SEQUENCE DATA
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Deposition of amino acid sequences of proteins or nucleotide sequences is required
before publication, and the database accession number must be given in the text of the
manuscript. Microarray Gene Expression Data should comply with the minimum
information about microarray experiments standard (MIAME;
see www.mged.org/miamefor more information.)

EQUATIONS

If equations require more than one level of subscript or superscript, please use either
‘Microsoft Equation Editor' or 'Math Type'. If anything else is used, the equation has to
be re-typed which makes it vulnerable to errors.

TABLES

Tables should be on a separate page, and should be numbered in Arabic numerals with
an appropriate legend at the head. They should be included in the text file (either in the
.PDF file for first submissions or in the Word file for accepted manuscripts).

FIGURES

Figures should be self-explanatory and contain as much information as is consistent
with clarity. All figures must carry the figure number in Arabic numerals. Citation in the
text should take the form Fig. 1a etc. The minimum resolution for the figures is 300 dpi
(dots per inch) for tone or colour, 1200 dpi for line art at approximately the correct size
for publication. Colour figures should be CMYK (Cyan-Magenta-Yellow-Black).

Line drawings should be clear: faint shading or stippling will be lost upon reproduction
and should be avoided and heavy shading or stippling may appear black. Lines and
symbols should be drawn boldly enough to stand reduction to the desired size. For
graphs where reduction to one-half in linear dimensions is intended, a suitable thickness
for the axis would be 0.3 mm and for the other lines 0.4 or 1.0 mm depending on the
complexity of the graph.

The preferred symbols are closed circle, open circle, closed square, open square, closed
triangle, and open triangle and should be no smaller than 2 mm (height/diameter) for
reduction to one-half. The symbols x and + should be avoided.

Photographs not supplied electronically, must be of high quality, printed on glossy
paper and mounted neatly on a thin white card base, leaving a narrow gap between each
print. Irregular and asymmetrically distributed groups of photographs will not be
accepted. Individual figures should be lettered, a, b, c, etc. on the photograph using a
lettering set. Other lettering, arrows, etc. may be put on the photograph by the author;
otherwise they should be indicated in the exact position required on a transparent or
translucent self-locating overlay. On no account should any marks be made on the
photograph itself.
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Colour figures: If the manuscript is accepted for publication, authors will be asked to
cover the cost of reproduction, which is US $200 per figure. Colour plates should be
combined to make a single composite figure whenever possible. A scale should be
included; otherwise the scale of the original should be stated in the legends so that the
final scale can be calculated.

Legends A separate typewritten, double-spaced list of legends of all figures must be
supplied and included in the text file. Each legend should contain sufficient explanation
to be meaningful without cross-referencing. A scale of the original should be included
in the legend unless already indicated in the picture. A description of the symbols used
in the figures should be written out in full. (Please do not include the character symbol
in the legend.)

Please be aware that figure legends may be used by search engines for figure searches.

Cover illustrations will be taken from, or be associated with, an article that appears in
the journal, where possible. Authors wishing to submit a potential cover illustration
should indicate it at the time of submission. The potential cover illustration figures must
be supplied in electronic format as .TIFF, and resolution must be above 300 dpi at
publication size. Please supply a short concise caption to appear inside the journal.

For useful information on preparing your figures for publication, go
to http://cpc.cadmus.com/da. Please note that all labels used in figures should be in
lower case in both the figure and the legend. The journal reserves the right to reduce the
size of illustrative material. All micrographs must carry a magnification bar.

SUPPLEMENTARY MATERIAL FOR ONLINE-ONLY PUBLICATION

Supplementary data may be submitted for online only publication if it adds value for
potential readers. However, it must not contain material critical to the understanding of
the manuscript. The hard copy of the manuscript should stand alone, but it should be
indicated at an appropriate point in the text that supplementary material is available on-
line. In addition, the availability of supplementary material should also be indicated in
the manuscript by a section heading ‘Supplementary Data’ with a brief description of
these data to appear before the Acknowledgements and References. Please name your
supplementary material and cite it within the manuscript as Figure S1, Table S1, Video
S1, etc, and provide a detailed legend.

Electronic files of supplementary material are preferable as one complete .PDF file. If
images are supplied as .GIFs or .JPEGs, the minimum acceptable resolution for viewing
on screen is 120 dpi.

Videos: The preferred formats for video clips are .MOV, .MPG, .AVI, and animated
.GIF files. Authors are advised to use a readily available program to create movies so
that they can be viewed easily with e.g., Windows Media Player or QuickTime.
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Authors should carefully check the supplementary data as this information is not
professionally copy edited or proofread.

LITERATURE CITATION

Citations in the text should have the authors immediately followed by the date to
facilitate the electronic linkages which are available on-line, for example: (Shen and Ma
2001) or Shen and Ma (2001). If several papers by the same author in the same year are
cited, they should be lettered in sequence (20003, b), etc. When papers are by more than
two authors they should be cited thus: (Shen et al. 2001).

In the list, references must be placed in alphabetical order without serial numbering.

The following standard form of citation should be used, including the title of each paper
or book:

Jiang Q, Gresshoff PM (1993) Lotus japonicus---a model plant for structure--function
analysis in nodulation and nitrogen fixation. In Gresshoff PM (ed) Current topics of
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and cell cycle gene expression during the cultivation of Arabidopsis thaliana cell
suspensions. Journal of Experimental Botany 52:1625-1633.

Only papers published or in press should be cited in the literature list. Unpublished
results, including submitted manuscripts and those in preparation, should be cited as
unpublished in the text. Journal titles should be abbreviated where known.

Citation of articles from e-journals and journal articles published ahead of print should
have the author names, year, title, journal title followed by the assigned digital object
identifier (DOI) or the appropriate URL:

Parry MAJ, Andralojc PJ, Mitchell RAC, Madgwick PJ, Keys AJ. (March 14, 2003)
Manipulation of Rubisco: the amount, activity, function and regulation. Journal of
Experimental Botany 10.1093/jxb/erg141.

Citation of the paper after print publication should be:
Parry MAJ, Andralojc PJ, Mitchell RAC, Madgwick PJ, Keys AJ (2003). Manipulation
of Rubisco: the amount, activity, function and regulation. Journal of Experimental
Botany 54:1321-1333.

Citation of other URL addresses (unless in reference to an e-journal) may be made in
the text but should not be included in the reference list.
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The list of literature must be typed double-spaced throughout and checked thoroughly
before submission. If the list is not in the correct form it will be returned to the author
for amendment and publication of the paper may be delayed.

PERMISSION TO REPRODUCE FIGURES

Please note that if your manuscript includes any data in tables or figure(s) modified or
re-drawn from another publication, you will need permission from the original publisher
to reproduce it before your manuscript can be published. This includes figures adapted
in any way from other publications. Permission to reproduce figures or data from other
publications must be sought by authors at the time of acceptance. Please note that
obtaining copyright permission could take some time. A copy of the permission
document should be sent to the Production Editor, Journal of Plant Ecology, Oxford
University Press, Great Clarendon Street, Oxford OX2 6DP. Email: JPE production
office

To seek copyright permission please contact the copyright permission department of the
relevant journal/publisher.

PROOFS

Proofs will be sent electronically to the corresponding author as a .PDF file. The author
should reply to the proof email with their correciotns, and should send either a list of
corrections in the email or attach an annotated PDF. Corrections should be limited to
typographical errors and corrections should be returned within three days of receipt;
otherwise the Editor reserves the right to correct the proofs and to send the material for
publication. This is essential if all the material in a given issue is not to be delayed by
the late receipt of one corrected proof.

PAGE CHARGES

Manuscripts that are more than ten pages in length when typeset will incur a charge
of £100/$160/€130 per extra page after the tenth page. The first ten pages are free of
charge.

OFFPRINTS AND UNIQUE URL

On publication of an article, the corresponding author will receive a unique URL that
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the JPE site and the complete version of the paper online with all functionality retained
is accessible regardless of subscription status.

Offprints may be purchased if required. Late orders submitted after the journal has gone
to press are subject to a 100% surcharge (to cover the additional printing cost). Orders
from the UK will be subject to the current UK VAT charge. For orders from elsewhere
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