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RESUMO

A floresta atléntica € um dos trés hotspots de biodiversidade mais vulneravel as mudancas
climaticas. Predicdes climaticas indicam a ocorréncia de eventos de seca e chuva extremos,
acentuacdo da sazonalidade, altas temperaturas e, consequentemente, restricdo hidrica sazonal.
A restricdo hidrica sazonal pode comprometer 0 metabolismo das espécies vegetais por falhas
hidraulicas ou escassez de fotoassimilados, tornando as espécies mais vulneraveis a variacéo
das condicdes climaticas. Para lidar com essas mudancas, as especies vegetais devem apresentar
configuragdes funcionais expressas em sua anatomia, morfologia, fisiologia e/ou ecologia, que
Ihes capacitem tolerar extremos de temperatura e disponibilidade hidrica. As espécies de
florestas tropicais deciduais e semideciduais possuem estratégias para tolerar as condi¢des
restritivas do meio abidtico. Este estudo foi conduzido com base nas seguintes hipdteses: 1)
Espécies mais abundantes apresentam células do xilema mais reduzidas e de carater mais
conservativo que espécies menos abundantes, consequentemente apresentando maior densidade
da madeira, 2) Espécies mais abundantes apresentam maior eficiéncia no uso da agua que
espécies menos abundantes e 3) Espécies mais abundantes apresentam menor area foliar
especifica e maior espessura da folha que espécies menos abundantes em funcdo do menor
tempo de abertura dos estdmatos e do maior investimento em células do xilema de carater mais
conservativo. Através de estudos anatdmicos, ecofisiolégicos, morfoldgicos e isotdpicos de C
em espécies arboreas, 0 objetivo deste trabalho foi determinar se atributos do lenho (densidade
da madeira e anatomia do xilema) e da folha (morfologia e razdo isotopica foliar de C e N)
podem ser preditores da abundancia de espécies arbdreas em um fragmento de floresta atlantica
estacional semidecidual. Vinte espécies arbdreas (sete mais abundantes e 13 menos abundantes)
foram avaliadas para os atributos da folha e densidade da madeira. Destas espécies, trés de
maior e trés de menor abundancia foram selecionadas para analises da anatomia do lenho e
analises dos atributos foliares (area foliar especifica, densidade foliar e espessura foliar). Os
resultados mostraram diferencas entre os grupos de abundancia apenas no comprimento do
parénquima radial, ndo havendo diferencas para outros atributos anatbmicos do xilema e
atributos foliares. As espécies apresentaram caracteristicas anatbmicas comuns a ambientes
secos (florestas estacionais deciduais e semideciduais, restinga, savanas), como a alta densidade
da madeira. As espécies também ndo apresentaram diferencas quanto a eficiéncia no uso da
agua avaliado pela razdo isotopica de C (83C). Quando os dados foram explorados a partir do
habito foliar e do estagio sucessional, a densidade da madeira foi significativamente maior nas
espécies sempre-verdes e tardias do que nas deciduas e iniciais. Sugere-se que as caracteristicas
anatdmicas do lenho, 5**C e densidade da madeira si0 expressas em resposta ao filtro ambiental
local, mas ndo sdo atributos preditores da abundancia das espécies na area de estudo. Estas
informacBes servem de base para o melhor entendimento da funcionalidade de florestas que
habitualmente convivem com a restricdo hidrica sazonal e poderdo auxiliar em seu manejo e
conservacao, garantindo os servigos ambientais associados a elas.

Palavras-chave: Mudancas climaticas; Florestas secas; Seguranga hidraulica; Isétopos de
carbono, Atributos funcionais.
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ABSTRACT

The Atlantic Forest is one of the three biodiversity hotspots most vulnerable to climate change.
Climatic predictions indicate the occurrence of extreme drought and rain events, accentuated
seasonality, high temperatures and, consequently, seasonal water restriction. Seasonal water
restriction can compromise species metabolism due to hydraulic failures or carbon starvation,
making species more vulnerable to variations in climatic conditions. Thus, to cope with climate
change, plant species must have functional sets expressed in their anatomy, morphology,
physiology and/or ecology that enable them to tolerate extremes of temperature and water
availability. The deciduous and semideciduous tropical forest species already have strategies to
tolerate the restrictive conditions of the abiotic environment. This study was conducted based
on the following hypotheses: 1) More abundant species have more reduced xylem cells and
more conservative character than less abundant species, consequently showing a higher wood
density 2) More abundant species have greater water use efficiency than less abundant species
and 3) More abundant species have lower specific leaf area and greater leaf thickness than less
abundant species due to the shorter stomata opening time and the greater investment in xylem
cells of a more conservative character. Through anatomical, ecophysiological, morphological
and C isotopic studies in tree species, the aim of this work was to determine whether traits of
wood (wood density and xylem anatomy) and of the leaf (morphology and isotopic ratio of C
and N) be predictors of the abundance of tree species in a fragment of seasonal semideciduous
atlantic forest. Twenty tree species (seven more abundant and 13 less abundant) were evaluated
for leaf traits and wood density. Of these species, three of the highest and three of the lowest
abundance were selected for analysis of the wood anatomy and leaf traits (specific leaf area,
leaf density and leaf thickness). The results showed differences between the abundance groups
only in the length of the radial parenchyma, with no differences for other anatomical traits of
the xylem and leaf traits. The species showed anatomical characteristics common to dry
environments (seasonal deciduous and semi-deciduous forests, restingas, savannas), such as the
high wood density. The species also did not show differences in terms of water use efficiency,
evaluated by the C isotope ratio (5'3C). When the data were explored from the leaf habit and
the successional stage, the wood density was significantly higher in evergreen and late species
than in deciduous and early species. It is suggested that the anatomical characteristics of the
wood, 8*C and wood density are expressed in response to the local environmental filter but are
not predictive traits of the species abundance in the study area. This information serves as a
basis for a better understanding of the functionality of forests that usually live with seasonal
water restriction and may assist in their management and conservation, ensuring the
environmental services associated with them.

Keywords: Climate change; Dry forests; Hydraulic safety; Carbon isotopes; Functional traits.
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1. INTRODUCAO

1.1 Influéncia dos fatores abidticos e dos atributos funcionais na distribuicdo de

espécies

A complexidade no estabelecimento das espécies e na estruturacdo de comunidades
vegetais, dentro de uma escala espaco-temporal, ocorreu através de um histdrico de processos
biogeogréaficos, ecoldgicos e evolutivos somados as condi¢cdes ambientais e aos recursos
disponiveis necessarios a sobrevivéncia e aptiddao das espécies (BARBOSA et al., 2009;
CAVENDER-BARES et al., 2009; PERONI; HERNANDEZ, 2011, SILVA et al., 2017). As
condi¢cdes ambientais de um habitat funcionam como imposi¢cdes ecoldgicas submetendo as
espécies a filtros bidticos (e.g. competicdo, herbivoria) e abidticos (e.g. disponibilidade de
recursos). Estes filtros podem agir sob as espécies de forma simultanea e gerar diferentes
respostas nas caracteristicas funcionais de espécies coexistentes, em mudancas nas estratégias
ecologicas utilizadas por elas e consequentemente, mudancas em sua abundancia e distribuicdo
espacial (CORNWELL; SCHWILK; ACKERLY, 2006; VIOLLE et al., 2007; SILVA et al.,
2017).

A capacidade de resposta das espécies pode mudar, principalmente, em funcdo da
variacdo das condicOes abidticas, tais como a disponibilidade de luz, de temperatura, de
umidade, de nutrientes e a disponibilidade hidrica. Mudancas nestas condi¢Bes ocasionadas pela
formacdo de clareiras, manejo florestal, fragmentacdo ou mudancas climéaticas podem
promover condi¢es restritivas ao ambiente e ao metabolismo vegetal. As espécies apresentam
diferentes respostas as mudancas das condi¢cBes ambientais (VALLADARES et al., 2000;
VIEIRA; MOCHEL FILHO, 2010; FAVARETTO et al., 2011; CAMPBELL; RABELO; DA
CUNHA, 2016; RABELO etal., 2013; TEIXEIRA et al., 2015; VIEIRA et al., 2015), seja pela
anatomia, morfologia, fisiologia e/ou ecologia, determinando seu estabelecimento e
sobrevivéncia (PEREZ-HARGUINDEGUY et al. 2013). Esta capacidade de resposta das
espécies varia também de acordo com o habito foliar e o estagio sucessional quanto ao uso e
aquisicdo de recursos. Espécies sempre-verdes geralmente apresentam caracteristicas mais
conservativas quanto ao uso e aquisicdo de recursos que especies deciduas (MEDIAVILLA-
ESCUDERO, 2003; WRIGHT; MULLER-LANDAU, 2006). Especies de estagios iniciais de
sucessao apresentam caracteristicas aquisitivas quanto ao uso de recursos enquanto espécies de

estagios tardios de sucessdo apresentam caracteristicas conservativas quanto ao uso de recursos,



especialmente em ambientes onde a luz é um fator limitante. Em ambientes onde o fator
limitante é a disponibilidade de agua, condigdo oposta tem sido descrita para os estagios
sucessionais (REICH et al., 2003; POORTER et al., 2004; LOHBECK et al., 2013).

Como resposta a um mesmo filtro ambiental, as espécies podem apresentar semelhancas
em suas caracteristicas funcionais estabelecendo padrdes ecolégicos de convergéncia ou
divergéncia, evitando a competicéo pelo investimento em atributos distintos. Estes padrdes de
integracdo das caracteristicas funcionais sdo importantes no entendimento da acdo dos filtros
ambientais em diferentes escalas que podem afetar a dinamica populacional das espécies,
definindo se uma espécie se apresenta de forma mais ou menos abundante em determinado
ecossistema e quais sdo as relacBes entre estas espécies (GRIME, 1998; CORNWELL,;
SCHWILK; ACKERLY, 2006; FRESCHET et al., 2011; MASON et al., 2012; MOUILLOT
etal., 2013; REICH, 2014; BISWAS et al., 2015; GARBIN et al., 2016, LAPLANTE; SOUZA,
2018).

As caracteristicas funcionais podem ser determinantes para o0 melhor desempenho das
espeécies sob as diferentes condi¢bes ambientais, principalmente de espécies coexistentes. A
maior ou menor abundancia das espécies tem sido relacionada com o investimento em atributos
funcionais ao longo dos anos, evidenciando que a presenca ou auséncia das espécies € afetada
por estes atributos, mas também pela estocasticidade de eventos (KEDDY, 1992; HUBBELL,
2005; MCGILL et al., 2007; MORLON et al., 2009; CORNWELL; ACKERLY, 2009; 2010;
GARBIN et al., 2016).

Os distintos investimentos em atributos funcionais pelas espécies como resposta aos
filtros ambientais estdo conectados a fatores como a capacidade de disperséo, de aclimatagédo
ou adaptacdo, crescimento e persisténcia no ambiente, especialmente aqueles relacionados a
producdo de fotoassimilados e manutencéo do status hidrico (REICH et al., 2003; HERAULT,
2007; VIOLLE et al., 2007; ROSSATTO; KOLB, 2013). A alta intensidade luminosa, alta
temperatura, baixa pluviosidade e maior déficit de pressao de vapor, por exemplo, ocasionam
a restricdo hidrica em determinado ambiente e periodo do ano (FAVARETTO et al., 2011)
conduzindo as espécies a diferentes respostas a esta condi¢do. A restricdo hidrica podera
comprometer a biodiversidade local, promovendo a mortalidade de espécies por privacfes de
fotoassimilados (reducdo da fotossintese) ou por falhas hidraulicas (cavitacdo do xilema e
limitagdes no transporte de agua) (MCDOWELL et al., 2008, MCDOWELL, 2011; CHOAT et
al., 2012; ROWLAND et al., 2015).



Para lidar com o déficit hidrico, as espécies vegetais expressam mudangas no habito
foliar, na profundidade das raizes, na assimilacdo de C, na estrutura anatbmica do xilema e da
folha e nas caracteristicas morfoldgicas foliares (FLEXAS et al., 2006; LENZA; KLINK, 2006;
FAROOQ et al., 2009; ANJUM; XIE; WANG, 2011; BHARGAVA; SAWANT, 2013; BRUM
et al 2017; SILVA, 2018). Neste contexto, a resisténcia hidraulica pode evitar a mortalidade
das espécies (MCDOWELL et al., 2011; FERNANDES, 2016), evidenciando o importante
desempenho da estrutura da madeira como fator determinante da vulnerabilidade destas
espéecies durante os periodos de restricdo hidrica, assim como a altura do individuo, a
capacidade de armazenamento de agua nos tecidos e a eficiéncia no uso da dgua (DICKISON,
2000; MORENO-GUTIERREZ et al., 2012; FERNANDES, 2016; ROSADO et al., 2016).

1.2 Resisténcia a seca e anatomia ecologica

Ao longo dos anos, o0s vegetais desenvolveram estratégias anatbmicas e adaptativas que
permitiram uma grande diversidade do xilema. Esta diversidade tem relacdo direta com o
habitat da planta, as condi¢Ges atmosféricas e a disponibilidade hidrica no solo (DICKISON,
2000; RIBEIRO; BARROQOS, 2006). O crescimento, suporte mecanico, transporte de seiva,
armazenamento de agua, além de outros atributos funcionais da madeira, induzem a uma série
de implicacdes ecoldgicas que permitem entendé-las como um espectro econdmico funcional,
assim como acontece com as caracteristicas foliares (CHAVE et al., 2009; WRIGHT et al.,
2004). Estas funces estdo intimamente relacionadas umas as outras, conferindo trade-offs entre
resisténcia mecénica e condutividade hidraulica (GLEASON et al., 2016). Os atributos
funcionais da madeira (xilema secundario) apresentam impacto nos processos evolutivos,
biogeogréaficos e biogeoquimicos, ja que a madeira € fonte de C e sua decomposicéo interfere
na dindmica florestal, podendo tornar as florestas fontes de emisséo desse elemento (CHAVE
et al., 2009).

A variacdo das condi¢cGes ambientais, seja na pluviosidade, gradiente altitudinal,
granulometria do solo ou temperatura se expressam através dos elementos celulares do xilema
como o comprimento dos elementos de vaso, espessura da parede e comprimento das fibras,
altura e largura dos raios, especialmente pela interferéncia deste fatores ambientais na
disponibilidade hidrica (CARLQUIST, 1977; 2001; BAAS, 1982; DICKISON, 2000;
CARLQUIST; SCHNEIDER, 2001; TYREE; ZIMMERMANN, 2002; BARROS et al, 2006;

SILVA, 2018; TNG et al., 2018). O comprimento e diametro dos elementos de vaso do xilema



sd0 os principais determinantes da eficiéncia e seguranga no transporte de agua. Caracteristicas
anatdmicas e suas implicacGes no transporte de agua tém recebido atencgdo, especialmente
acerca da suscetibilidade ao fenémeno de cavitacdo (BAAS, 1982; TYREE; ZIMMERMANN,
2002; COSMO, 2008; SCHREIBER; HACKE; HAMANN, 2015; MCDOWELL et al., 2018).
Entretanto, estudos tém ressaltado a importancia das fibras em assegurar as caracteristicas dos
elementos de vaso e as estratégias de transporte de &gua (ZIEMINSKA et al., 2013,
ZIEMINSKA; WRIGHT; WESTOBY, 2015).

Estudos comparativos entre a variabilidade de caracteristicas do xilema secundario e
fatores climaticos e ambientais permitiram o estabelecimento de tendéncias ecoldgicas para a
madeira e sdo utilizados como indicadores de forma a correlacionar caracteristicas anatbmicas
e o héabitat das plantas (ALVES; ANGYALOSSY-ALFONSO, 2000; 2002; MARCATI,
ANGYALOSSY-ALFONSO; BENETATI, 2001; CHOAT; SACK, HOLBROOK, 2007;
SONSIN et al., 2012; SCHOLZ et al., 2014; DORIA et al., 2016; SILVA, 2018).

O conjunto de caracteristicas do xilema pode apresentar estratégias mais conservativas
ou aquisitivas. Condi¢des de baixa disponibilidade de recursos, como a baixa disponibilidade
hidrica, favorecem estratégias conservativas quanto ao uso e transporte de agua. Em condicoes
com maior disponibilidade de recursos prevalecem estratégias hidraulicas aquisitivas. Em geral,
ambientes sem restricdo hidrica apresentam espécies que possuem elementos celulares do
xilema maiores e com caracteristicas aquisitivas (menor densidade da madeira, por exemplo),
possibilitando maiores taxas de transpiracao e fotossintese por area de xilema. Entretanto, estas
espécies estdo mais suscetiveis a cavitacdo. Em ambientes com maior restricdo hidrica, as
espécies apresentam elementos celulares do xilema mais reduzidos e com caracteristicas
conservativas (maior densidade da madeira) na conducao hidrica, conferindo mais resisténcia a
obstrucdo por gases e transpiracdo por periodos mais prolongados (WESTOBY et al., 2002;
HACKE et al., 2006; CALDERA-JUNIOR, 2009; DONOVAN et al., 2011; FAN et al., 2011;
GLEASON et al., 2016).

Elementos de vaso mais estreitos, paredes celulares mais espessas (fibras e vasos), maior
namero de elementos de vaso por area, menor diametro dos elementos de vaso, menor diametro
das pontoaces intervasculares, raios em maior nimero séo caracteristicas de espécies arboreas
e lenhosas aptas a ocorrerem em ambientes com maior restricdo hidrica, pois estas
caracteristicas minimizam problemas relacionados a cavitacao e asseguram o transporte de agua
(DEN OUTER; VAN VEENENDAAL, 1976; BAAS; CARLQUIST, 1985; BARAJAS-



MORALES, 1985; LUCHI; SILVA; MORAES, 2005; BOSIO; SOFFIATTI; BOEGER, 2010;
SONSIN et al., 2012; SCHOLZ et al., 2014; SILVA, 2018).

Os elementos celulares do xilema interferem diretamente na densidade da madeira das
espeécies, sendo esta influenciada principalmente pelo comprimento, didmetro e espessura da
parede dos elementos de vaso e pela espessura da parede das fibras. Espécies com alta densidade
da madeira apresentam maior frequéncia de elementos de vaso com paredes espessas,
dimensGes reduzidas e maior area ocupada por fibras, garantindo maior capacidade de suporte
mecanico em detrimento do maior potencial de transporte hidrico (HACKE; SPERRY, 2001,
SPERRY; HACKE; PITTERMANN, 2006; CHAVE et al., 2009; POORTER et al., 2010;
ZIEMINSKA et al., 2013; ZIEMINSKA; WRIGHT; WESTOBY, 2015).

A densidade da madeira descreve o investimento ou estocagem de C por unidade de
volume no caule, sendo esta caracteristica influente no ciclo de vida, crescimento e
sobrevivéncia das espécies. A densidade da madeira também se apresenta de forma distinta a
depender do habito foliar e estagio sucessional das espécies (MULLER-LANDAU, 2004;
CHAVE et al., 2009; MARTINEZ-CABRERA et al, 2011; ZHENG; MARTINEZ-
CABRERA, 2013; KENZO et al., 2017; POORTER et al., 2019). O investimento em elementos
celulares do xilema que conferem alta densidade esta inversamente proporcional a
condutividade hidraulica e ao crescimento da planta. Espécies com crescimento lento e maior
longevidade tendem a se apresentar de forma mais abundante no ambiente com restricdes
hidricas (POORTER et al., 2010). Estes fatores sdo esperados para as espécies de plantas que
se apresentam em condicdes de restri¢do hidrica e interferem na maneira como a planta utilizara

a &gua no ambiente.

1.3 Eficiéncia no uso da adgua

As adaptacdes na anatomia do lenho evitam que o sistema de conducéo hidrica da planta
apresente dano permanente e entre em colapso. A finalidade destas adaptagdes estd em
maximizar a assimilacdo de C e minimizar a perda hidrica, garantindo a producdo mais eficiente
de fotoassimilados que seréo utilizados em outros processos fisioldgicos da planta (VIEIRA et
al, 2010).

As espécies apresentam mecanismos para conter ou minimizar os efeitos do déficit
hidrico sazonal, tais como diminui¢do do tamanho da folha e parte aérea, aumento no sistema

radicular, aumento na espessura da folha; reducdo da condutancia estomatica e taxa



fotossintética, osmoprotecdo, defesas antioxidantes, ajuste no tempo de floracéo e germinacao
(FAROOQ et al., 2009; ANJUM; XIE; WANG, 2011; BHARGAVA; SAWANT, 2013;
MORANDO et al., 2014; SANTOS, 2016). Principalmente ocorrendo na estacdo seca, o déficit
hidrico pode ser evitado através de estratégias como a perda de folhas pelas espécies arbdreas
(LENZA; KLINK, 2006; HASSELQUIST; ALLEN; SANTIAGO, 2010). Espécies sempre-
verdes geralmente apresentam baixa capacidade fotossintética, massa foliar elevada, maior
densidade da madeira e folhas mais longevas que espécies deciduas (MEDIAVILLA-
ESCUDERO, 2003; WRIGHT; MULLER-LANDAU, 2006).

A intensidade do estresse hidrico impde limitagdes no metabolismo da planta. Dentre as
limitacGes, o fechamento dos estbmatos aumenta a resisténcia de entrada do COz na célula e
diminui a taxa fotossintética e a transpiracdo (SILVA; LEMOS, 2001; FLEXAS et al., 2006).
Por englobar o processo de transpiracdo, a eficiéncia no uso da agua esta atrelada a eficiéncia
(capacidade de transporte hidrico) e seguranca (resisténcia a cavitacdo) hidréaulica e estas, por
sua vez, estdo ligadas as caracteristicas da madeira. A eficiéncia no uso da agua pode ser
abordada através da discriminagdo isotopica do '*C em detrimento do '°C, que existe
naturalmente em maior quantidade na atmosfera (cerca de 99% do C da atmosfera esta na forma
de 12C). O 2C é mais leve e por este fato pode se difundir com maior velocidade para o interior
da camara subestomatica, bem como ser assimilado pela Rubisco (KRAMER; BOYER, 1995;
DAWSON et al., 2002; PIMENTEL, 2004). Ha maior quantidade de *C na atmosfera que na
planta, pois ha maior discriminacdo enzimatica que determina esta condicdo, a medida que a
concentracdo de CO2 aumenta na folha (FARQUHAR; O’LEARY; BERRY, 1982; TEIXEIRA,
2017).

A razio isotopica de C (8*3C) pode variar de acordo com a intensidade da irradiancia,
umidade do ar e do solo, temperatura, disponibilidade de dgua e caracteristicas morfoldgicas
foliares (DAWSON et al., 2002; MARTINELLI et al., 2009; VITORIA et al., 2016; VITORIA
et al., 2018). Em situacfes de baixa restricdo hidrica e irradiancia, ha maior discriminacao de
13C e, consequentemente, menor quantidade desse elemento nas plantas. Ja para situagdes de
alta irradiancia ou restrigdo hidrica, os estdbmatos estdo mais tempo fechados, diminuindo sua
discriminagéo isotopica e elevando a quantidade de 3C na planta (FARQUHAR; O’LEARY;
BERRY, 1982; MARTINELLI et al., 2009; TEIXEIRA et al., 2018).

Nesse sentido, caracteristicas anatdmicas da madeira e dados da 8*C promovem
registros a longo prazo da forma como as arvores lidam com a restrigdo hidrica sazonal. A §**C

sera o registro integrado no tempo das condigdes ambientais presentes quando a planta fixou C



pela fotossintese (MORENO-GUTIERREZ et al., 2012; PELLIZZARI et al., 2016). Diante
disso, as espécies capazes de suportar esta restri¢cdo apresentardo vantagens adaptativas quando
em comparacao com outras espécies (CALDERA-JUNIOR, 2009), especialmente em situacoes

de eventos ambientais extremos ocasionados, por exemplo, pelas mudancas no clima.

1.4 Mudangas climaticas, florestas tropicais e floresta atlantica

As florestas tropicais tém sido foco de pesquisas no mundo especialmente por razbes
relacionadas ao desmatamento e ao efeito das mudancgas climaticas. A predicdo é de que estas
florestas sejam reduzidas com as mudancgas do clima (FEARNSIDE, 2008) em um cenario onde
os filtros ambientais se tornardo cada vez mais seletivos, eliminando a ocorréncia das espécies
mais vulneraveis. As previsdes climaticas para as florestas tropicais na América do Sul durante
as proximas décadas apontam para a maior intensificacdo e frequéncia dos eventos de seca, a
ocorréncia de precipitacdes intensas e irregulares e 0 aumento da temperatura, provocando
mudancas nas taxas demogréaficas das espécies e afetando diretamente a biodiversidade, o0s
servicos ambientais e a dindmica dos ecossistemas (MALHI et al., 2009; CAMPANILI;
SCHAFFER, 2010; BELLARD et al., 2012; MARENGO et al., 2009; CHOU et al., 2014;
IPCC, 2014; LYRA, 2015).

Florestas que possuam espécies com maior capacidade adaptativa serdo menos
vulneraveis aos efeitos das mudancas climaticas. Porém, mesmo que no passado as espécies
tivessem se adaptado as mudancas no clima, atualmente se tornam mais vulneraveis devido a
intensificacdo dos estresses adicionais como a fragmentacdo dos habitats, a introdugdo de
espécies invasoras e as emissdes de poluentes (KRUG, 2008), como ocorre no dominio de
floresta atlantica. Atualmente, esse dominio possui apenas 12,4% de remanescentes da area
original (1.296.446 Km?) e menos de 8% estio bem conservados (PEIXOTO; ROSA; SILVA,
2002; CAMPANILI; SCHAFFER, 2010; SOSMA,; INPE, 2018). O quadro de perturbacao
florestal, acrescido da grande complexidade e biodiversidade de interagdes ecoldgicas, confere
ao dominio altos niveis de endemismo, a categoria de terceiro hotspot mais vulneravel as
mudancas climaticas dos 35 hotspots mundiais de biodiversidade e uma das associagdes
florestais mais ameacada de extingdo do mundo (MYERS et al.,, 2000; CRITICAL
ECOYSTEM PARTNERSHIP FUND - CEPF, 2001; GALINDO-LEAL; CAMARA, 2005;
RIBEIRO et al., 2009; CAMPANILI; SCHAFFER, 2010; LINO; SIMOES, 2011;
MITTERMEIER; TURNER; LARSEN, 2011; BELLARD et al., 2014).



A floresta atlantica torna-se um ecossistema ideal na compreensdo dos efeitos dos
impactos climaticos nas caracteristicas funcionais e na vulnerabilidade das espécies,
especialmente pela presenca de diferentes fitofisionomias (florestas estacionais semideciduais,
florestas ombrofilas, restingas, etc) que se distribuem principalmente em funcdo da
sazonalidade e da disponibilidade hidrica (CAMPANILI; SCHAFFER, 2010; BELLARD et
al., 2014; SOSMA; INPE, 2018). Para as regides sul e sudeste séo previstos 0 aumento da
temperatura, precipitacdo e sazonalidade, aumentando os eventos extremos de seca e chuva
(MARENGO et al., 2009; RAN1, 2013) e, consequentemente, a restricdo hidrica sazonal.

Dentro deste cendrio de predi¢cbes climéaticas, encontra-se a floresta estacional
semidecidual, caracterizada como uma floresta tropical seca (SCARIOT; SEVILHA, 2005;
ESPIRITO SANTO et al., 2008; MINISTERIO DO MEIO AMBIENTE, 2008) e cujo
conhecimento da estrutura florestal permanece insuficiente, dificultando a compreensao dos
padrbes de distribuicdo geografica de seus componentes e das respostas aos fenémenos de
alteracOes climaticas (VIEIRA, 2016). Ja € sugerido que especialmente os fendbmenos de seca
afetardo a distribuicdo e a capacidade de resposta das espécies em florestas sazonais secas
(ALLEN et al., 2017). Portanto, conhecer os atributos hidraulicos das espécies arbdreas e 0
funcionamento de grupos mais conservativos ou aquisitivos em respostas as condigdes de seca
permite o estabelecimento de padrdes entre as espécies de acordo com suas funcdes ecoldgicas,
como a maior ou menor abundancia, especialmente em ambientes onde é previsto limitagdo por
4gua (BELLARDetal., 2012, 2014; MORENO-GUTIERREZ etal., 2012; ABREU; BRAGA,;
NASCIMENTO, 2014; ROSADO et al., 2016), auxiliando na compreensdo dos processos
envolvidos na manutencéo das florestas.

Assim, como discutido anteriormente, as espécies que sdo mais conservativas na
aquisicdo de recursos apresentam crescimento mais lento, maior sobrevivéncia e resisténcia ao
fendmeno de cavitacdo e a restri¢do hidrica sazonal. Espera-se que as espécies mais abundantes
apresentem madeiras mais densas e com maior 83C foliar (CHAVE et al., 2009; REICH, 2014;
GREENWOOD et al., 2017). Para as espécies que sd0 menos conservativas na aquisicdo de
recursos espera-se uma condi¢do oposta, conferindo menor abundéancia no ambiente. Visando
promover o melhor entendimento das caracteristicas funcionais dessas espécies, bem como da
dindmica do ecossistema, este trabalho se propds responder a seguinte questdo: a abundancia
de especies arboreas em floresta atlantica estacional semidecidual pode ser explicada a partir

dos atributos do lenho e da folha em um ecossistema de restri¢do hidrica sazonal?



2. OBJETIVO GERAL

Determinar se atributos do lenho e da folha podem ser preditores da abundéncia de

espeécies arboreas em um fragmento de floresta atlantica estacional semidecidual.

2.1 Objetivos Especificos

Em sete espécies de maior e treze de menor abundancia foram:

o Determinadas a densidade da madeira.
. Determinadas a 5'3C e 8°N foliar.
. Identificados os atributos morfolégicos da folha (&rea foliar especifica,

densidade e espessura foliar)

Em trés espécies de maior e trés espécies de menor abundancia foram:
o Analisados e descritos parametros anatbmicos quantitativos e qualitativos do
lenho.

3. HIPOTESES

1) Espécies mais abundantes apresentam células do xilema mais reduzidas e de
cardter mais conservativo que espécies menos abundantes, consequentemente apresentando

maior densidade da madeira.

2) Espécies mais abundantes apresentam maior eficiéncia no uso da agua que

espécies menos abundantes.

3) Espécies mais abundantes apresentam menor area foliar especifica e maior
espessura foliar que espécies menos abundantes em funcdo do menor tempo de abertura dos

estOmatos e do maior investimento em células do xilema de carater mais conservativo.



4. MATERIAL E METODOS

4.1 Area de Estudo

O estudo foi conduzido nas &reas do sistema RAPELD do Programa de Pesquisa em
Biodiversidade (PPBio) da Estacdo Ecoldgica Estadual de Guaxindiba (EEEG), na regido Norte
do Estado do Rio de Janeiro, inserida no municipio de Sao Francisco do Itabapoana, RJ (21°24'
S, 41°04" W). As amostragens foram realizadas nos modulos (médulo Guaxindiba) de parcelas
permanentes de 250 metros e largura varidvel com o grupo bioldgico de estudo, sendo o maior
eixo orientado de acordo com a topografia da area (COSTA; MAGNUSSUM, 2010, PPBio,
2012). A EEEG compreende o0 modelo de Protecdo Integral de Unidade de Conservacdo, criada
em 30 de dezembro de 2002, através do Decreto Estadual n® 32.576. A estacdo abrange uma
area de 3.260 ha inserida em propriedades privadas, em que apenas 1.200 ha sdo constituidos
de formacdes florestais (Figura 1). A EEEG é reconhecida internacionalmente como Zona
Nucleo da Reserva da Biosfera da Mata Atlantica (LINS; NASCIMENTO 2010; INEA, 2013).

O clima da regido € classificado como Aw (ALVARES et al., 2014), sazonal, com
intensa estacdo seca de maio a setembro, correspondentes ao periodo do inverno e chuvas
concentradas no verdo (outubro a abril). As médias anuais pluviométricas giram em torno de
1000 mm e as temperaturas em torno de 23°C (VILLELA et al., 2006; ABREU et al., 2014).

A regido fitogeografica é classificada como floresta estacional semidecidual de
tabuleiros, um tipo de formacdo florestal pertencente ao bioma de floresta atlantica. As florestas
de tabuleiros depositam-se sobre planicies sedimentares, com pequenas areas de brejos e lagoas
e relevo relativamente baixo. Esse tipo de formacdo florestal apresenta solos do tipo argilo-
arenosos, pobres ou muito pobres, com baixa retencdo de agua. As florestas semideciduais
abrigam populacdes vegetais perenes sempre-verdes, semicaducifélias e caducifdlias
coexistentes, ocorrendo no periodo do inverno (maio a setembro) maior intensificacdo da queda
foliar (Figura 2A; 2B) (PEIXOTO; ROSA; SILVA, 2002, GARAY:; RIZZINI, 2003, IBGE,
2012; INEA, 2013).
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Figura 1 - Limites e areas de coleta da Estacdo Ecoldgica Estadual de Guaxindiba (EEEG),
Sédo Francisco do Itabapoana, RJ.

" LAS

Figura 2 - Fitofisionomia da Estacdo Estadual Ecol6gica de Guaxindiba. A) Estagdo Chuvosa
(marco); B) Final da estacdo seca (agosto-setembro)

11



4.2 Determinacao das espécies estudadas

Individuos de vinte espécies arbdreas foram selecionadas com base em seus valores de
abundancia (nimero de individuos) em 0,2 ha. Sete espécies com maiores e treze com menores
valores de abundancia foram determinadas a partir dos dados de ABREU (2013); ABREU;
BRAGA; NASCIMENTO, (2014). Para a escolha das espécies com menores valores de
abundéancia adotou-se 3 <n < 6 por 0,2 ha. As espécies Eriotheca candolleana (K. Schum.) A.
Robyns, Paratecoma peroba (Record) Kuhlm., Handroanthus serratifolius (Vahl) S. O. Grose
e Trichilia silvatica C. DC. foram complementadas com mais dois individuos fora da area de
0,2 ha a fim de atingir o nimero minimo amostral para a analise realizada. A seguir, a tabela 1
mostra as espécies estudadas e seus respectivos valores de abundancia, habito foliar e estagio
sucessional. As espécies Melicoccus oliviformis Kunth e Trigynaea oblongifolia Schitdl.
representam as antigas espécies Talisia coriacea Radlk e Oxandra nitida R. E. Fr.,
respectivamente renomeadas na area de estudo. Trés espécies de maior (Metrodorea nigra var.
brevifolia Engl.; Metternichia princeps Mikan; Trichilia lepidota Mart) e trés espécies de
menor abundancia (Acanthocladus pulcherrimus (Kuhim.) J. F. B. Pastore & D. B. O. S.
Cardoso; Brosimum guianense (Aubl.) Huber; Trigyneae oblongifolia Schitdl. foram escolhidas

para estudos de caracterizacdo anatdmica quantitativa e qualitativa do lenho.
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Tabela 1 - Lista de espécies arboreas selecionadas a partir do nimero de individuos em floresta atlantica estacional semidecidual (EEEG). Fonte: ABREU (2013),
modificado. +AB: mais abundantes, -AB: menos abundantes, SV: sempre-verde, DC: decidua, SI: secundaria inicial, ST: secundaria tardia, NC: ndo classificada.
* indicam as espécies estudadas em detalhe quanto a anatomia do lenho.

) ) ] Ndamero de individuos  Grupo de Habito Estagio
Familia botanica Espécies
(0,2 ha) abundancia  foliar  sucessional

Rutaceae Metrodorea nigra var. brevifolia Engl.* 102 +AB sV ST
Solanaceae Metternichia princeps Mikan* 36 +AB sV ST
Sapindaceae Melicoccus oliviformis Kunth 20 +AB sV ST
Fabaceae Pseudopiptadenia contorta (DC.) G.P. Lewis & M.P. Lima 14 +AB DC Sl
Meliaceae Trichilia lepidota Mart.* 13 +AB DC ST
Rubiaceae Alseis pickelli Pilger et Schmale 12 +AB DC ST
Euphorbiaceae Pachystroma longifolium (Nees) I.M. Johnson. 12 +AB sV Sl
Annonaceae Trigynaea oblongifolia Schitdl.* 6 -AB sV NC
Fabaceae Parapiptadenia pterosperma (Bojer) Brenan 5 -AB DC Sl
Rutaceae Neoraputia alba (Nees & Mart.) Emmerich 5 -AB SV ST
Polygalaceae Acanthocladus pulcherrimus (Kuhlm.) J. F. B. Pastore & D. B. O. S. Cardoso* 5 -AB DC ST
Moraceae Brosimum guianense (Aubl.) Huber* 5 -AB Y Sl
Euphorbiaceae Senefeldera verticillata (Vell) Croizat 5 -AB Y ST
Rutaceae Angostura bracteata (Nees & Mart.) Kallunki 4 -AB SV ST
Euphorbiaceae Sebastiania brasiliensis Spreng. 4 -AB DC Sl
Malvaceae Eriotheca candolleana (K. Schum.) A. Robyns 3 -AB DC Sl
Bignoniaceae Paratecoma peroba (Record) Kuhlm. 3 -AB DC ST
Bignoniaceae Handroanthus serratifolius (Vahl) S. O. Grose 3 -AB DC Sl
Meliaceae Trichilia silvatica C. DC. 3 -AB DC ST
Myrtaceae Psidium oligospermum DC. 3 -AB SV NC
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Todo o material botanico supracitado esta depositado no Herbario da UENF (HUENF).
Em 20 espécies (Tabela 1), foram coletadas amostras de lenho para determinacéo da densidade
da madeira e de folha para determinac&o de 5'3C e §'°N e atributos morfoldgicos (item 4.3.1).
Além destas determinacgdes, em trés especies de maior e trés espécies de menor abundancia
(Tabela 1) dentre as 20 espécies foram coletadas amostras para caracteriza¢fes anatbmicas do
lenho. As coletas aconteceram durante a estagdo seca (junho a agosto) no ano de 2018,

caracterizada pela maior abertura de dossel devido a queda foliar das espécies deciduas.

4.3 Coleta e processamento de folhas para determinacéo dos atributos morfolégicos e

isotopicosde Ce N

4.3.1 Atributos morfologicos foliares

Os atributos area foliar especifica, densidade e espessura foliar foram determinados.
Para tanto, cinco folhas maduras e completamente expandidas foram coletadas em cinco
individuos das 20 espécies. As folhas foram hidratadas por um periodo de 24 horas para a
obtencdo da massa saturada através de balanca analitica (SHIMADZU, modelo AY220,
precisdo de 0,001g) e para espessura foliar (ESP) (mm) através de paquimetro digital (Worker,
+ 0,01 mm). Apos esse periodo, as folhas foram submetidas a estufa por 72 horas a 60°C para
obtencdo da massa seca (ROSADO; MATTQOS, 2007). Para as medidas de area foliar total, as
folhas foram fotografadas e as imagens processadas com auxilio do software Image J Pro. A

partir destas medicdes foram calculados:

1) Area Foliar Especifica (AFE): a éarea foliar especifica foi determinada a partir da
divisdo da area foliar total (m?) pela massa seca foliar (g) (CORNELISSEN et al., 2003;
PEREZ-HARGUINDEGUY et al., 2013).

2) Densidade foliar (DEN): a densidade foliar foi determinada a partir da diviséo da

massa foliar por area (MFA) (g.cm?) pela espessura foliar (mm), sendo a MFA o inverso da
AFE (MFA/ESP) (WITKOWSKI; LAMONT, 1991; CORNELISSEN et al., 2003; ROSADO;
MATTOS, 2007).
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4.3.2 Is6topos estaveis de C (61°C) e N (6°N)

Das 20 espécies (Tabela 1), cinco folhas fotossinteticamente ativas de cinco individuos
por espécie (n=5) foram coletadas (estacdo seca) e posteriormente conduzidas a estufa a 50°C
pelo periodo de 48 horas. Ap6s esse procedimento, as folhas passaram pelo processo de
moagem em moinho (Marconi, MAO048), foram maceradas manualmente em pequenas
particulas e acondicionadas em tubos Eppendorf®. Das amostras, 1,5 mg foram pesados em
balanca analitica (SHIMADZU, modelo AY220, precisdo de 0,001g) e inseridas em capsulas
de estanho. As concentra¢Bes elementares e isotopicas de C e N foram mensuradas em um
analisador elementar Flash 2000 (Thermo Fisher Scientific Germany) acoplado ao
espectrometro de massas (Thermo Finnigan Delta V Advantage). O padrdo Pee Dee Belemnite
(Pdb) e N atmosférico foram utilizados como valores padréo. A precisdo analitica foi de £ 0,1%o
para analise de C e + 0,2%o para analise de N (VITORIA et al., 2018). O processamento e
anélise destas amostras de folha foram conduzidos na central analitica do Laboratorio de
Ciéncias Ambientais — LCA/UENF.

4.4 Coleta e processamento das amostras de lenho para densidade da madeira e

anatomia

4.4.1 Determinacao da densidade da madeira

Em 20 espécies selecionadas para esse estudo (Tabela 1), a coleta de lenho foi realizada
em arvores com troncos cilindricos, retos, sem qualquer tipo de deformacao aparente. A retirada
dos corpos de prova foi realizada através de método ndo destrutivo (Figura 3, A-C), com 0 uso
de trado Suunto Increment Borer, EUA, em posicdo transversal a 1,30 m do solo (MUNIZ,
CORADIN, 1992; CAMPBELL; RABELO; DA CUNHA, 2016) e acondicionadas em canudos
de papel (Figura 3D). Com o auxilio de fita métrica, foi calculado o didmetro a altura do peito
(DAP), sendo a média de DAP > 6 cm para as arvores utilizadas. Dois corpos de prova de trés
individuos por espécie (n=3) foram retirados, sendo em um destes corpos de prova utilizada
uma secgdo de aproximadamente 1,5 cm referentes ao alburno e acondicionadas em tubos
Eppendorf® com agua destilada, durante um periodo de 72 horas em temperatura ambiente
(saturacdo da amostra em agua até peso constante). Apds saturacdo, as seccdes foram imersas
em um becker com agua posicionado sobre balanca analitica (Shimadzu AY220 preciséo

0,001g), evitando o contato da amostra com as laterais e o fundo do recipiente para mensuragéo
15



da massa de deslocamento (Figura 3E). Dessa forma, a massa mensurada pela balanca foi
considerada quando a amostra estivesse completamente imersa dentro do recipiente. O volume
fresco é igual a massa de deslocamento na &gua, considerando a densidade da agua 1 g/cm?®
(TRUGILHO et al., 1990; ILIC et al., 2000; CHAVE et al., 2006).

Posteriormente a pesagem, as amostras passaram pelo processo de secagem em estufa a
105 °C por um periodo de 72 horas. Ao final do periodo, novamente as amostras foram pesadas
fornecendo o peso seco do material. A relacdo entre peso seco/volume fresco forneceu os
valores de densidade da madeira. Adotou-se como madeiras leves aquelas com densidade
menor ou igual a 0,50 g/cm?®, madeiras intermediarias com densidade entre 0,50 e 0,72 g/cm? e
madeiras pesadas com densidade da madeira maior que 0,72 g/cm® (MUNIZ; CORADIN, 1992;
HACKE; SPERRY; PITTERMANN, 2000, CHAVE et al., 2006).

Figura 3 - Coleta de amostras do lenho para densidade da madeira em floresta atlantica
estacional semidecidual e aplicacdo do metodo de deslocamento de agua (Principio de
Arquimedes).
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4.4.2 Atributos anatémicos do lenho

Em trés individuos de seis espécies (n=3) sec¢bes de um dos corpos de prova coletados
conforme item 4.4.1, foram utilizadas para os cortes anatdbmicos. Os corpos de prova foram
seccionados em micrétomo de deslizamento Jung K e Leica SM2010R nas orientacGes
transversal, longitudinal (radial e tangencial) a uma espessura entre 16 e 20 um, retirados para
cada plano cerca de 20 seccbes. Ap6s 0 processo de seccdo, o material foi clarificado com
hipoclorito de s6dio 50% e agua acidulada (dgua + acido acético 50%); corado em azul de Astra
e Safranina Hidroalcoolica e desidratado em série etilica ascendente (50% a 100%). As laminas
permanentes foram confeccionadas em resina sintética Entellan® (JOHANSEN, 1940; SASS,
1940; BURGER; RICHTER, 1991). Estas laminas foram depositadas no acervo permanente da
xiloteca do HUENF.

Laminas com amostras de macerado foram confeccionadas para avaliagdo das fibras e
elementos de vaso. Fragmentos dos corpos de prova restantes foram reduzidos a pequenos
segmentos de madeira para a realizacdo do procedimento de dissociacdo e maceracdo pelo
método de Franklin (FRANKLIN, 1945) modificado, consistindo na imersdo do macerado em
solucdo de &cido acético glacial. Posteriormente, o material foi corado com Safranina aquosa
1%, montadas em glicerina 50% para confeccdo de laminas semipermanentes, seladas com
esmalte incolor.

Entre 10 e 15 laminas permanentes foram confeccionadas para cada individuo (n=3)
por espécie. Foram mensurados 16 parametros dos trés planos de sec¢do (Tabela 2). Para cada
parametro foram realizadas 25 medicOes. A espessura da parede das fibras foi determinada pela
férmula: EPF= (DF — LF) /2 (MELO et al., 2013; CAMPBELL; RABELO; DA CUNHA, 2016;
ARAGAOQ; LISI, 2019).
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Tabela 2 - Parametros anatdmicos do lenho mensurados para seis espécies em floresta atlantica
estacional semidecidual.

Parametros Simbolo Unidade de medida
Frequéncia dos elementos de vaso FV mm?
Comprimento dos elementos de vaso CVv pm
Diametro radial dos elementos de vaso DRV pHm
Diametro tangencial dos elementos de vaso DTV pum
Espessura da parede dos elementos de vaso EPV pum
Area do limen dos elementos de vaso ALV pm?
Frequéncia dos raios FR mm
Comprimento dos raios CR pum
Largura dos raios LR pum
Comprimento das fibras CF pm
Diametro total das fibras DF pum
Lamen das fibras LF pum
Espessura da parede das fibras EPF pum
Comprimento das pontogdes intervasculares PINT pHm
Comprimento das pontogdes raiovasculares PRV pMm
Comprimento das pontoc¢des parénguima-vasculares PPV pum

A partir destas medicOes foram calculados o didametro equivalente dos vasos (De), visto
que os elementos de vaso ndo formam circulos perfeitos (equacdo 1); o diametro do elemento
de vaso hidraulicamente ponderado (Dh) (equacdo 2); o indice de vulnerabilidade (IV) e
mesomorfia (IM) com a finalidade de observar a suscetibilidade e eficiéncia a problemas
hidricos em resposta ao ambiente (equacdes 3 e 4) e a condutividade hidraulica teérica ou
potencial (Kh) utilizando a equacdo de Hagen-Poiseuille (equacdo 5) (CARLQUIST, 1977,
CARLQUIST; SCHNEIDER, 2001; SCHOLZ et al., 2014; POORTER et al., 2010; SILVA,
2018):

(1) De = V4ALV. T,

(2) Dh = (3De*/ N)%, em que N é o nimero de elementos de vaso mensurados.
(3) IV = DTV/FV
(4) IM = IV*CV
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(5) Kh = (pw /128n). FV. Dh*, em que pw corresponde a densidade da dgua a 20°C (998,2
Kg.m), n é a viscosidade da agua a 20°C (1.002 x 10° Mpa). A Kh é dada em Kg.m™
MPa e

A observacdo e a captura das imagens foram realizadas com o auxilio de microscépio
Optico nos aumentos de 5x, 10x e 40x (Axioplan, ZEISS, EUA) com camera acoplada (Power
Shot A640, CANON, EUA) ao microscopio. A quantificacdo dos atributos do lenho foi
realizada através do Software Image Pro Plus versdo 4.5.0.29 para Windows, obedecendo as
normas da Association of Wood Anatomists Committee (IAWA Committe, 1989) e de Muiiiz;
Coradin (1992). Todo o processamento das amostras do lenho foi conduzido no Laboratorio
de Biologia Celular e Tecidual - LBCT/UENF.

4.5 Analises estatisticas

Para andlise dos dados, as estatisticas descritivas foram calculadas (média, mediana,
desvio-padréo). A normalidade dos dados foi testada através do teste de Shapiro-Wilk. Os dados
foram submetidos a teste U de Mann-Whitney para comparagéo entre os grupos de abundancia,
habito foliar e estagio sucessional, assumindo erro de 5% (o= 0,05). Uma anélise de frequéncias
relativas dos elementos celulares do xilema foi realizada para observacdo daqueles mais
compartilhados entre as espécies. Matrizes com os coeficientes de correlagcdo de Spearman
foram utilizadas para avaliacdo das associacdes entre variaveis do lenho e da folha, visto que
algumas variaveis nao apresentam distribui¢cdo normal. Modelos de regressdes lineares também
foram aplicados para mostrar as associa¢Oes de algumas variaveis, importantes ecologicamente.

Os dados foram escalonados por desvios das médias em unidades de desvio-padréo para
realizacdo de uma analise multivariada por componentes principais (PCA). A PCA foi realizada
para determinar se ocorreu a formacdo de grupos baseados na abundancia em funcdo dos
parametros avaliados e quais variaveis apresentaram mais peso entre os grupos. Todas as

andlises foram realizadas atravées do programa Past 3.2.5 (HAMMER, 2001).
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S. RESULTADOS

5.1 Atributos morfoldgicos, fisiologicos da folha e densidade da madeira para 20

espécies arbdreas

As espécies apresentaram madeiras de densidade média a alta (0,51 a 0,92 g/cm?®)
(Tabela 3). A unica excec¢do foi a espécie Eriotheca candolleana, que apresentou madeira de
baixa densidade (0,32 g/cm®). A densidade da madeira das 20 espécies ndo diferiu
significativamente entre os grupos de abundancia (Tabelas 3 e 4). Como ndo foi encontrada
correlacdo entre os grupos de abundancia, a densidade da madeira foi explorada a partir do
habito foliar e do estagio sucessional, pois estas caracteristicas influenciam no desempenho das
espécies. Quando agrupadas a partir do habito foliar, o valor médio da densidade da madeira de
espécies sempre-verdes (0,73 + 0,10 g/cm?®) foi significativamente maior que o das espécies
deciduas (0,63 + 0,15 g/cm®). Do mesmo modo, o valor da densidade da madeira de espécies
de estagio secundario tardio (0,73 + 0,10 g/cm?) foi significativamente maior que o das espécies
de estagio secundario inicial (0,61 + 0,16 g/cm®) (Tabela 4).

A matriz de correlacdo realizada com os atributos morfolégicos, fisioldgicos foliares e
densidade da madeira para as 20 espécies mostram que: 1) espécies com menor §°C
apresentaram menor area foliar especifica e maior espessura foliar (Tabela 5, Figura 4A e 4B)
2) espécies com maior espessura foliar apresentaram menor densidade foliar e menor érea foliar
especifica (Tabela 5, Figura 4C e 4D) e 3) espécies com menor area foliar especifica
apresentaram maior razdo C:N e menor concentracdo elementar de N, independentemente da
abundancia (Tabela 5, Figura 4E e 4F). Quando observados os grupos de abundancia
separadamente, as correlagdes revelaram que espécies mais abundantes apresentaram
correlagOes negativas entre: 1) area foliar especifica e densidade da madeira 2) densidade foliar
e concentracdo elementar de N 3) espessura foliar e concentracdo elementar de C e correlacao
positiva entre densidade foliar e razdo C:N (Tabela 5). Para espécies menos abundantes, a

maioria das correlagdes foram compartilhadas com as espécies mais abundantes (Tabela 5).
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Tabela 3 — Média + desvio-padrdo e classificacdo da densidade da madeira de 20 espécies

arboreas em floresta atlantica estacional semidecidual (EEEG).

Espécies Densidade da madeira (g/cm3) Classificacdo* I;|at_3|to Grup9 de.
oliar abundancia
Acanthocladus pulcherrimus 0.73+0.04 Alta DC -AB
Alseis pickelli 0.59 +0.03 Média DC +AB
Angostura bracteata 0.92 £0.03 Alta )Y -AB
Brosimum guianense 0.63 +£0.03 Média S\ -AB
Eriotheca candolleana 0.32 £ 0.02 Baixa DC -AB
Handroanthus serratifolius 0.75+£0.10 Alta DC -AB
Melicoccus oliviformis 0.81 +0.06 Alta SV +AB
Metrodorea nigra 0.73+0.03 Alta SV +AB
Metternichia princeps 0.68 + 0.06 Média SV +AB
Neoraputia alba 0.62 £0.02 Média SV -AB
Pachystroma longifolium 0.78 £ 0.02 Alta SV +AB
Parapiptadenia pterosperma 0.58 £ 0.05 Média DC -AB
Paratecoma peroba 0.74 £0.05 Alta DC -AB
Pseudopiptadenia contorta 0.59 £0.03 Média DC +AB
Psidium oligospermum 0.71+£0.02 Média SV -AB
Sebastiania brasiliensis 0.51+£0.22 Média DC -AB
Senefeldera verticillata 0.72 £ 0.02 Média SV -AB
Trichilia lepidota 0.60 +0.06 Média DC +AB
Trichilia silvatica 0.79 £ 0.06 Alta DC -AB
Trigyneae oblongifolia 0.61+0.01 Média S\ -AB

*segundo Mufiiz; Coradin (1992).

Tabela 4 - Média * desvio-padrdo para a densidade da madeira de grupos categdricos de 20
espécies arboreas em floresta atlantica estacional semidecidual (EEEG). DM: densidade da
madeira; +AB: mais abundantes; -AB: menos abundantes; SV: sempre-verde; DC: decidua; SI:
secundéria inicial; ST: secundéria tardia. Letras diferentes indicam diferencas significativas

entre 0s grupos categoricos (teste U: * p <0,05; **p < 0,001).

Grupos Categoricos DM (média * desvio-padrao) Valor de p
+AB 0,68 £ 0,09 > 0,05
-AB 0,66 £ 0,02 -
SV 0,73 +0,10* <0,05
DC 0,63 £ 0,15* -
Sl 0,61 +0,16** < 0,001
ST 0,73 £ 0,10** -
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Tabela 5 - Coeficientes de correlacdo de Spearman (rs) dos atributos foliares e densidade da
madeira para 20 espécies arbdreas em floresta atlantica estacional semidecidual (EEEG).
NUmeros em italico no triangulo superior representam espécies de maior abundancia. Numeros
no triangulo inferior representam espécies de menor abundéncia. C: carbono elementar foliar;
813C: razéo isotopica de *C foliar; N: nitrogénio elementar foliar; 81°N: razdo isotdpica de °N
foliar; C:N: razdo Carbono total/Nitrogénio total foliar; DM: densidade da madeira; ESP:
espessura da folha; DEN: densidade da folha; AFE: &rea foliar especifica. Em negrito,
correlacdes significativas. Significancia: * p <0,05; ** p <0,01; *** <0,001.

C 813C N 5N C:N DM ESP DEN AFE

C 0,49** _0,54%** () GgF**
oBC  -0,68*** -0,34* 0,52** -0,49**

N -0,32* -0,97***  -0,44* -0,54*** 0,67***
N 0,47*** -0,64** 0,42*
C:N -0,94*** -0,40** 0,63*** -0,63***
DM 0,50* -0,69***
ESP 0,32* -0,46** -0,61***
DEN 0,28* -0,46*** -0,36*
AFE -0,34**  0,36** -0,33* -0,53***  -0,42**

A anélise multivariada por componentes principais (PCA) (Figura 5) realizada com
parametros foliares (morfologicos e fisiologicos) e densidade da madeira para 20 espécies
mostrou a distribuicdo aleatoria das espécies, sem formacdo de um gradiente ou de
agrupamentos em fungdo da abundéncia. A andlise de dois componentes principais desta PCA
explicou 52,97% da variacao total dos dados. O primeiro componente principal (PC1) explicou
31,63 % da variago sendo os pardmetros area foliar especifica, 513C, espessura da folha e raz&o
C:N os que mais contribuiram para a distribuicéo das espécies. O segundo componente principal
(PC2) explicou 21,34% da variacdo dos dados e foi ordenado principalmente em fungédo da
densidade da folha (Figura 5, Tabela 6).
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Figura 4 - Regressoes lineares de atributos da folha, independentes do grupo de abundancia de 20 espécies em floresta estacional semidecidual. A: 6'3C e area
foliar especifica B: 6'3C e espessura foliar C: espessura foliar e densidade foliar D: espessura foliar e area foliar especifica E: area foliar especifica e razdo C:N
F: area foliar especifica e concentracdo elementar de N. Os simbolos o e e representam espécies mais e menos abundantes, respectivamente.
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Figura 5 - Espaco de ordenacdo gerado pela analise por componentes principais (PCA) de individuos de 20 espécies arbdreas em floresta atlantica
estacional semidecidual (EEEG). Os parametros utilizados foram: §*3C foliar, 3'°N foliar, razdo C:N foliar, area foliar especifica (AFE), espessura
da folha (ESP), densidade foliar (DEN) e densidade da madeira (DM). Simbolos em preto representam individuos das espécies mais abundantes e
simbolos em vermelho representam individuos das espécies menos abundantes, respectivamente. @ M. nigra m M. princeps | M. oliviformis ¢ P.
contorta A T. lepidota v A. pickelli « P. longifolium e T. oblongifolia v P. pterosperma ¢ N. alba A A. pulcherrimus m B. guianense | S. verticillata
— A. bracteata o S. brasiliensis + E. candolleana A P. peroba ¢ H. serratifolius o T. silvatica = P. oligospermum.
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Tabela 6 - Valores ponderados por analise de componentes principais (PCA) para os atributos
foliares e densidade da madeira para 20 espécies arboreas em floresta atlantica estacional
semidecidual (EEEG).

. PC1 _ PC2
ALIIbULOS 39 ea0p)  (21,3496)
AFE 0542
33C 0480
ESP 0461
C:N 0.407
DEN 0.714
515N
DM

5.2 Atributos morfologicos, fisiologicos da folha e anatémicos do lenho para seis

espécies arbdreas

Quando comparadas as diferencas de média entre os grupos de abundéncia, o
comprimento dos raios foi 0 Unico parametro a apresentar diferenca significativa, com espécies
mais abundantes apresentando raios menores (271,98 + 103,74 um) em comparagdo com as
espécies menos abundantes (436,06 + 124,81 um) (Tabela 7).

A matriz de correlagdo realizada com todos os parametros anatémicos do lenho,
morfologicos e fisioldgicos da folha para as seis espécies mostraram: 1) espécies com alta
densidade da madeira apresentando maior comprimento das fibras; 2) espécies com maior
frequéncia dos elementos de vaso apresentando menor indice de vulnerabilidade, independente
do grupo de abundancia (Tabela 8). Quando observados 0s grupos de abundancia
separadamente, as correlacbes revelaram que espécies mais abundantes apresentaram
correlacdes negativas entre: 1) area foliar especifica e razdo C:N 2) condutividade hidraulica
tedrica e densidade foliar; correlagfes positivas entre: 1) condutividade hidraulica e calibre dos
vasos (DTV, DRV, ALV) 2) frequéncia e calibre dos vasos 3) area foliar especifica e
concentracdo elementar de N 4) area foliar especifica e indice de vulnerabilidade 5)
condutividade hidraulica tedrica e espessura da parede das fibras (Tabela 8). As espécies menos
abundantes apresentaram mais correlacfes entre os parametros anatdomicos do lenho e
morfologicos da folha que as espécies mais abundantes. Destas correlacGes, destacaram-se
correlagdes negativas entre: 1) densidade foliar e calibre dos vasos (DTV, DRV, ALV) e
espessura da parede dos vasos 2) espessura foliar e atributos das fibras (CF, EPF) e frequéncia
dos raios 3) frequéncia dos vasos e calibre dos vasos (DTV, DRV, ALV) 4) densidade da
madeira e condutividade hidraulica tedrica e correlagdes positivas entre: 1) calibre dos vasos
(DTV, DRV, ALYV) e indice de vulnerabilidade (Tabela 8).
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Tabela 7 - Médias + desvio-padréo dos atributos foliares e do lenho para 0s grupos mais e
menos abundantes de seis espécies arboreas em floresta atlantica estacional semidecidual
(EEEG). ** indicam diferencas significativas entre os grupos de abundancia (teste U, ** p <
0,01).

Folha

Lenho

Atributos Mais abundantes Menos abundantes
Carbono total (%) 42,68 £ 1,78 42,72 £1,88
S13C (%o0) -31,05 + 0,96 -31,22 £ 0,76
Nitrogénio total (%) 2,57 +£0,88 2,62 +£0,26
SN (%o) 6,25 £ 0,99 6,51 + 0,57
Razdo C:N 21,41+ 6,88 19,18 £ 1,86
Area foliar especifica (m?.g™) 0,01 + 0,004 0,01 + 0,002
Espessura da folha (mm) 0,16 £ 0,04 0,15+£0,04
Densidade da folha (mg.m) 0,51+0,14 0,57+£0,16
Densidade da madeira (g/cm?®) 0,67 £ 0,07 0,66 £ 0,06
Frequéncia dos elementos de vaso (vasos/mm?) 77,37 £19,6 60,24 + 44,20
Comprimento dos elementos de vaso (um) 423,37 £79,3 434,02 £ 143,53
Diametro radial dos elementos de vaso (um) 53,16 £ 12,6 58,02 + 17,64
Diametro tangencial dos elementos de vaso (um) 49,03 £ 5,36 55,71 + 18,64
Area do ltmen dos elementos de vaso (um?) 1906,81 + 625,20 2615,23 + 1415,08
Espessura da parede dos elementos de vaso (um) 5,23+0,34 4,91 +£0,53
Pontoacdes intervasculares (um) 3,16 £+1,11 4,04 +£1,41
Pontoacdes raiovasculares (um) 2,59 +0,30 3,22 +£1,09
Diametro das fibras (um) 16,45+ 2,73 15,32 £ 2,36
Ldmen das fibras (um) 6,55 + 2,02 571+1,16
Comprimento das fibras (um) 964,80 + 128,48 1035,32 £168,94
Espessura da parede das fibras (um) 4,95+ 1,39 4,80 = 1.56
Frequéncia dos raios (raios/mm) 7,92 +1,23 10,48+4,44
Comprimento dos raios (um) 271,98 + 103,74** 436,06 £ 124,81**
Largura dos raios (um) 26,25 + 6,61 32,24 +12,35
Pontoacdes parénquima-vasculares (um) 2,85+ 0,24 3,05+£0,79
indice de vulnerabilidade 0,68 + 0,13 2,14 + 2,49
indice de mesomorfia 288,56 + 79,54 763,06 £ 874,93
Condutividade hidraulica tedrica 2,25E+12 + 2,03E+12 2,53E+12 + 2,50E+12
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Tabela 8 - Coeficientes de correlacdo de Spearman (rs) dos atributos foliares e do lenho de seis espécies arboreas em floresta atlantica estacional semidecidual
(EEEG). NUmeros em italico no triangulo superior representam espécies de maior abundancia. Nameros no triangulo inferior representam espécies de menor
abundancia. C: carbono elementar foliar; 813C: razéo isotopica de *C foliar ; N: nitrogénio elementar foliar; 1°N: razdo isotopica de °N foliar; C:N: razio
Carbono total/Nitrogénio total; AFE: area foliar especifica; ESP: espessura da folha; DEN: densidade da folha; DM: densidade da madeira; FV: frequéncia dos
vasos; CV: comprimento dos vasos; DRV: Diametro radial dos vasos; DTV: Didmetro tangencial dos vasos ALV: area do limen dos vasos; Kh: condutividade
hidraulica tedrica; EPV: espessura da parede dos vasos; PINT: pontoacdes intervasculares; PRV: pontoac@es raio-vasculares; DF: didametro das fibras; LF: [limen
das fibras; CF: comprimento das fibras; EPF: espessura da parede das fibras; FR: frequéncia dos raios; CR: comprimento dos raios; LR: largura dos raios; PPV:
pontoacgdes paréngquima-vasculares e VUL.: indice de vulnerabilidade. Em negrito, correlacdes significativas. Significancia: * p <0,05; ** p <0,01; *** <0,001.

Cc BC N 3N CiN AFE ESP DEN DM FV Cv DTV DRV ALV Kh EPV PINT PRV DF LF CF EPF FR CR LR PPV VUL
C 0,72* 0,83** -0,72* -0,77* -0,77%  -0,77*
3C
N -0,75%  -0,97***  0,73* 0,72*
BN 0,70* -0,98*** -0,70* -0,78* -0,73*
C:N -0,72* -0,77*
AFE 0,75*
ESP -0,87*
DEN -0,80* 0,77 -0,73*
DM 0,78*
FVv 0,86* 0,90** 0,77 0,88** 0,78* -0,70*
Ccv 0,79* 0,73*
DTV -0,93** -0,70* -0,72* 0,87** 0,95** 0,70*
DRV -0,86* -0,87** -0,73* 0,85** 0,97** 0,88** 0,78*
ALV -0,86* -0,77* 0,97*** 0,90** 0,87** 0,78*
Kh -0,70* 0,83**
EPV -0,86* 0,80* -0,79* 0,75* 0,75*
PINT -0,82* -0,88** -0,73* 0,75* 0,72*
PRV -0,82* 0,75*
DF 0,82* 0,92** 0,75 -0,70* -0,82* -0,77* -0,98***
LF -0,89* 0,98** 0,78*
CF -0,78* 0,89** 0,92** -0,70* -0,72* 0,90**
EPF -0,87* 0,82* 0,88** -0,72* -0,82* 0,87** 0,78*
FR -0,88* 0,79* -0,83** -0,91** 0,69*
CR 0,82* 0,83** -0,77* 0,78* 0,73*
LR -0,78*
PPV 0,93** 0,90**
VUL -0,86* -I***-0,73* 0,72 087** 0,77* 0,88** -0,92** -0,82* -0,83**
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Uma segunda PCA (Figura 6) realizada para as seis espécies que foram estudadas em
detalhes quanto a anatomia do lenho também ndo distinguiu os grupos de abundancia a partir
das caracteristicas foliares e do lenho. As variaveis mais explicativas e importantes
ecologicamente para este estudo foram filtradas da matriz de correlacdo para realizacdo desta
segunda PCA. A andlise de dois componentes principais explicou 71% da variacao total dos
dados. O primeiro componente principal (PC1) explicou 47,94% da variagdo e 0s parametros
que mais contribuiram para esta variacdo foram didmetro tangencial, area do lumen, frequéncia
dos elementos de vaso, comprimento das fibras, espessura da parede das fibras e densidade da
madeira (Figura 6, Tabela 9). O segundo componente principal (PC2) explicou 23,10% da
variacao e os parametros que mais contribuiram para esta variacdo foram area foliar especifica,

densidade foliar e condutividade hidraulica (Figura 6, Tabela 9).
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Figura 6 - Espaco de ordenacdo gerado pela anélise por componentes principais (PCA) para individuos de seis espécies arboreas mais e menos
abundantes em floresta atlantica estacional semidecidual (EEEG). Os parametros utilizados foram: area foliar especifica (AFE), densidade foliar
(DEN), densidade da madeira (DM); frequéncia (FV), diametro tangencial (DTV), area do lumen dos elementos de vaso (ALV); comprimento
(CF), espessura da parede das fibras (EPF) e condutividade hidraulica tedrica (Kh). Simbolos em preto representam espécies mais abundantes e
simbolos em vermelho representam espécies menos abundantes, respectivamente e M. nigra m M. princeps A T. lepidota A A. pulcherrimus m B.

guianense e T. oblongifolia.
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Tabela 9 - Valores ponderados por analise dos componentes principais (PCA) para os atributos
morfologicos, fisiologicos foliares e anatdbmicos do lenho para seis espécies arboreas em
floresta atlantica estacional semidecidual (EEEG).

. PC1 PC2
AMIbUTOS 47 9405)  (23.10%)
FV 0.426

DTV -0.425

ALV -0.392

EPF 0.373

CF 0.368

DM 0.344

DEN -0.500
AFE 0.449
Kh 0,381

Quanto a andlise das caracteristicas anatdmicas quantitativas do lenho, as espécies mais
abundantes (Figura 7) apresentaram pontoacdes intervasculares diminutas (< 4 um) a pequenas
(4 a 7 um); elementos de vaso numerosos (40 a 100 vasos por mm?); comprimento dos
elementos de vasos de tamanho médio (350 a 800 um); menor didmetro tangencial e radial dos
elementos de vaso (< 50 pum ou entre 50 a 100 um); menor area de limen dos elementos de
vaso (< 5.000 um?); fibras curtas (900 a 1600 pum) de didmetro intermediario (10 a 20 pum);
raios pouco frequentes (4 a 12 raios por mm), de pequeno a médio tamanho (< 300 um; 300 a
400 um) e de largura média a grande (15 a 30 um; > 30 um). As espécies menos abundantes
(Figura 8) apresentaram pontoacdes intervasculares diminutas a pequenas; elementos de vaso
numerosos, a excecao da espécie B. guianense (5 a 20 vasos mm?); comprimento dos elementos
de vaso de pequeno a médio tamanho; menor didmetro tangencial e radial; menor area de limen
dos elementos de vaso; fibras curtas de didmetro intermediério; raios pouco frequentes (4 a 12
raios por mm) a frequentes (> 12 raios por mm); de tamanho varidvel e de largura média a
grande (Tabelas 10 e 11).

Quanto as caracteristicas anatbmicas qualitativas do lenho, as espécies mais abundantes
(Figura 7) apresentaram camadas de crescimento distintas a indistintas; porosidade em anel
poroso a difusa; elementos de vaso em arranjos diagonais ou radiais, exclusivamente solitarios,
agrupados em multiplos radiais e em cachos (estes geralmente de até 4 elementos); placas de
perfuracdo simples, presenca de apéndices em uma ou duas das extremidades do elemento de
vaso; pontoacOes intervasculares alternas, simples, areoladas (Tabela 12); pontoagdes
raiovasculares e parénquima-vasculares semelhantes as intervasculares; fibras ndo septadas, de

parede delgada a espessa (Tabela 13); parénquima axial paratraqueal confluente e em faixas
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com mais de trés células para M. nigra; axial raro, mas quando presente; apotraqueal difuso em
agregados e em faixas de até 3 células para M. princeps; paratraqueal escasso e em faixas de
até 3 células para T. lepidota (Tabela 14); raios unisseriados e bisseriados; fusionados; de dois
tamanhos distintos; com somente células eretas ou quadradas ou mistos com células
procumbentes de duas a quatro fileiras de células eretas ou quadradas e; presenca de células
disjuntivas em M. princeps (Tabela 15).

As espécies menos abundantes (Figura 8) apresentaram camadas de crescimento
distintas; porosidade dos elementos de vaso difusa; elementos de vaso em arranjos diagonais
ou radiais; exclusivamente solitarios, agrupados em multiplos radiais e em cachos (estes
geralmente de até 5 elementos); placas de perfuracdo simples, presenca de apéndices em uma
ou duas das extremidades dos elementos de vasos; pontoacdes intervasculares alternas, simples,
areoladas (Tabela 12); pontoacdes raiovasculares e parénquima-vasculares semelhantes as
intervasculares, a excecdo de B. guianense, com pontoagOes intervasculares poligonais;
raiovasculares alongadas tendendo a formar arranjos escalariformes. Presenca de fibras ndo
septadas, de parede delgada a espessa (Tabela 13); parénquima axial paratraqueal aliforme,
confluente, em faixas de até trés células ou mais de trés células (Tabela 14); raios de uni a
multisseriados; fusionados; de dois tamanhos distintos; mistos com células procumbentes com
mais de quatro fileiras de células eretas e quadradas e; presenca de células disjuntivas em todas
as espécies (Tabela 15). As caracteristicas mais detalhadas para todas as espécies estdo descritas
nas tabelas seguintes.

A partir da analise de porcentagem de ocorréncia de caracteristicas anatdmicas do lenho,
as espécies apresentaram atributos com 100% de ocorréncia (todas as espécies apresentaram a
caracteristica descrita), assim como outros atributos acima de 83% (cinco espécies
apresentaram a caracteristica descrita). Dentre estes atributos estdo: elementos de vaso com
menor area de lumen; fibras curtas, ndo septadas, 4-12 raios/mm, placas de perfuracéo simples,
raios fusionados, camadas de crescimento distintas, comprimento dos elementos de vaso entre
350-800 um, parénquima paratraqueal, elementos de vasos em cachos e em arranjo diagonal
(Tabela 16).
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Figura 7 - Anatomia do lenho das espécies mais abundantes em floresta atlantica estacional semidecidual (EEEG) evidenciando os principais

elementos celulares do xilema. Secgdes transversal, longitudinal tangencial; longitudinal radial e material macerado em horizontal,
respectivamente. A-D: M. nigra. E-H: M. princeps. I-L: T. lepidota. Barras sec¢do transversal e macerado: 100 um; seccdo longitudinal

tangencial e radial: 200 pm.
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Figura 8 - Anatomia do lenho das espé em floresta atlantica estacional semidecidual (EEEG) evidenciando 0s
principais elementos celulares do xilema. Seccdes transversal, longitudinal tangencial, longitudinal radial e material macerado em horizontal,
respectivamente. A-D: A. pulcherrimus. E-H: B. guianense. I-L: T. oblongifolia. Barras seccdo transversal e macerado: 100 um; seccao
longitudinal tangencial e radial: 200 pm.
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Tabela 10 - Caracterizacdo anatdbmica quantitativa do lenho de seis espécies arbdreas em floresta atlantica estacional semidecidual (EEEG).
Tamanho das pontoacdes intervasculares, frequéncia e tamanho dos elementos de vaso. + indicam presenca da caracteristica descrita.

Mais abundantes Menos abundantes

Descricédo do lenho M. nigra M. princeps T. lepidota A. pulcherrimus B. guianense T. oblongifolia
Tamanho das pontoacdes intervasculares
Pontoacdes intervasculares diminutas (< 4 pm) + + + +
Pontoacdes intervasculares pequenas (4-7 um) + +
Pontoac0es intervasculares médias (7-10 pm)
Pontoagdes intervasculares grandes (> 10 pm)
Frequéncia e tamanho dos vasos
Frequéncia dos elementos de vaso < a 5 vasos/mm?
Frequéncia dos elementos de vaso entre 5 a 20 vasos/mm? +
Frequéncia dos elementos de vaso entre 20 a 40 vasos/mm?
Frequéncia dos elementos de vaso entre 40 a 100 vasos/mm? + + + +
Frequéncia dos elementos de vaso > a 100 vasos/mm? +
Comprimento dos elementos de vaso < 350 pm +
Comprimento dos elementos de vaso entre 350 a 800 um + + + + +
Comprimento dos elementos de vaso > 800 um
Diametro tangencial dos elementos de vaso < 50 um + +
Didmetro tangencial dos elementos de vaso entre 50 a 100 um + + + +
Didmetro tangencial dos elementos de vaso entre 100 a 200 pm
Didmetro tangencial dos elementos de vaso > 200 pm
Diametro radial dos elementos de vaso < 50 pum + +
Diametro radial dos elementos de vaso entre 50 a 100 um + + + +
Diametro radial dos elementos de vaso entre 100 a 200 um
Diametro radial dos elementos de vaso > 200 um
Area do ltmen dos elementos de vaso < 5.000 pm? + + + + + +
Area do ltmen dos elementos de vaso entre 5.000 a 10.000 um?
Area do ltmen dos elementos de vaso > 10.000 pm?
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Tabela 11 - Caracterizacdo anatdmica quantitativa do lenho de seis espécies arbdreas em floresta atlantica estacional semidecidual (EEEG).
Tamanho das fibras, frequéncia e tamanho dos raios. + indicam presenca da caracteristica descrita.

Mais abundantes

Menos abundantes

Descricéo do lenho
Tamanho das fibras
Fibras muito curtas (< 900 pum)
Fibras curtas (900 a 1600 pum)
Fibras longas (> 1600 pm)
Diametro das fibras < 10 um
Diametro das fibras entre 10 a 20 um
Diametro das fibras > 20 um
Frequéncia e tamanho dos raios
Frequéncia dos raios < ou igual a 4 mm
Frequéncia dos raios entre 4 a 12 mm
Frequéncia dos raios > ou igual a 12 mm
Comprimento dos raios < 300 pm
Comprimento dos raios entre 300 a 400 pm
Comprimento dos raios > 400 pum
Largura dos raios < 15 pm
Largura dos raios entre 15 a 30 pm
Largura dos raios > 30 um

M. nigra

M. princeps

T. lepidota  A. pulcherrimus

+ +
+ +
+

+
+

+
+ +

B. guianense T. oblongifolia

+ +
+ +
+ +
+

+
+

+
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Tabela 12 - Caracterizacdo anatdmica qualitativa do lenho de seis espécies arboreas em floresta atlantica estacional semidecidual (EEEG). Camadas
de crescimento, porosidade, arranjo dos elementos de vaso, agrupamento dos elementos de vaso, placas de perfuracdo e arranjo das pontoagdes
intervasculares. + indicam presenca da caracteristica descrita.

Mais abundantes Menos abundantes

Classificag¢éo do lenho M. nigra M. princeps T.lepidota A.pulcherrimus B.guianense T. oblongifolia
Camadas de Crescimento
Camadas de crescimento distintas + + + + +
Camadas de crescimento indistintas +
Porosidade
Porosidade em anel poroso + +
Porosidade em semi-anel
Porosidade difusa + + + +

Arranjo dos elementos de vaso

Faixas tangenciais

Elementos de vaso em arranjo diagonal ou radial + + + + + +
Elementos de vaso em padréao dendritico

Agrupamento dos elementos de vaso

Elementos de vaso exclusivamente solitarios + + + + + +
Elementos de vaso mdltiplos radiais + + + +

Elementos de vaso em cachos + + + + +
Placas de perfuracgdo

Placas de perfuracdo simples + + + + + +

Placas de perfuracéo escalariforme

Placas de perfuracdo foraminado-reticuladas

Arranjo das pontoacdes intervasculares

Pontoacdes intervasculares escalariformes

Pontoacdes intervasculares opostas

Pontoacdes intervasculares alternas + + + + +
Pontoacdes intervasculares poligonais +
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Tabela 13 - Caracterizacdo anatdmica qualitativa do lenho de seis espécies arbdreas em floresta atlantica estacional semidecidual (EEEG).
Pontoacdes raiovasculares, espessamento helicoidal dos vasos, traqueides e fibras. + indicam presenca da caracteristica descrita.

Mais abundantes Menos abundantes

Descricéo do lenho M. nigra M. princeps T. lepidota A. pulcherrimus B. guianense T. oblongifolia
Pontoag0es raiovasculares
Pontoacdes raiovasculares e parenquimavasculares N + + N N
semelhantes as intervasculares
Com aréolas reduzidas a aparentemente simples N N N N + N
(arreondada ou angular)
Com aréolas reduzidas a aparentemente simples +

(escalariforme ou palicada)

De dois tipos e tamanho em uma mesma célula +
Compostas unilateralmente

Restritas as linhas marginais
Alongadas tendendo a formar arranjos
escalariformes

Vasos com espessamento helicoidal
Traqueides

Fibras

Fibras septadas

Fibras ndo septadas + + + + + +
Fibras gelatinosas

Fibras de parede delgada +

Fibras de parede delgada a espessa + + + +
Fibras de parede espessa +
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Tabela 14 - Caracterizacdo anatdmica qualitativa do lenho de seis espécies arbdreas em floresta atlantica estacional semidecidual (EEEG).
Parénguima axial apotraqueal, paratraqueal e em faixas. + indicam presenca da caracteristica descrita.

Mais abundantes Menos abundantes

Descricéo do lenho M. nigra M. princeps T. lepidota A. pulcherrimus B. guianense T. oblongifolia
Parénquima axial
Parénguima raro + +
Parénquima axial apotraqueal
Parénquima axial apotraqueal difuso
Parénquima axial apotraqueal difuso em agregados +
Parénquima axial paratraqueal
Parénquima escasso +
Parénquima vasicéntrico
Parénquima aliforme +
Parénguima confluente + + + +
Parénquima unilateral
Parénquima axial em faixas
Parénquima em faixas + 3 células + +
Parénguima em faixas em até 3 células + + + +
Parénquima reticulado
Parénguima escalariforme
Parénquima em faixas marginais
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Tabela 15 - Caracterizacdo anatdmica qualitativa do lenho de seis espécies arbdreas em floresta atlantica estacional semidecidual (EEEG).
Conformacao e composicao celular dos raios. + indicam presenca da caracteristica descrita.

Mais abundantes Menos abundantes

Classificacéo do lenho M. nigra M. princeps T. lepidota A. pulcherrimus B. guianense T. oblongifolia
Conformacéo dos raios
Raios exclusivamente unisseriados
Raios unisseriados e bisseriados com ocorréncia de
raios com 3 células de largura
Raios com 4 células de largura ou maiores
Raios com porcdes unisseriadas ou multisseriadas +
Raios agregados
Raios fusionados + + + + + +
Raio com dois tamanhos distintos + + + + +
Composicao celular dos raios
Raios somente com células procumbentes
Raios somente com células eretas ou quadradas +
Raios com células procumbentes e 1 fileira de
células eretas ou quadradas
Raios com células procumbentes de 2 a 4 fileiras de
células eretas ou quadradas
Raios com células procumbentes e + de 4 fileiras de
células eretas ou quadradas
Raios mistos com eretas, quadradas e procumbentes + + + +
Raios com células de bainha
Célula perfurada de raio
Células disjuntivas de raio (e ou p. axial) + + + +

+
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Tabela 16 - Porcentagem de compartilhamento das caracteristicas anatdbmicas das seis espécies
arboreas em floresta atlantica estacional semidecidual (EEEG).

Atributos anatdbmicos Porcentagem

Area do limen dos vasos < 5.000 um? 100%
Fibras curtas (900 a 1600 pm) 100%
Diametro das fibras entre 10 a 20 um 100%
Frequéncia dos raios entre 4 a 12 mm 100%
Placas de perfuracéo simples 100%
Raios fusionados 100%
Fibras ndo septadas 100%
Vasos em arranjo diagonal ou radial 100%
Raio com dois tamanhos distintos 83,33%
Comprimento dos vasos entre 350 a 800 pm 83,33%
Camadas de crescimento distintas 83,33%
Vasos em cachos 83,33%
Pontoac0des intervasculares alternas 83,33%
_Pontoagf)es raiovasculares e parenquimavasculares semelhantes as 83.33%
intervasculares ’
Pontoacdes raiovasculares com aréolas reduzidas a aparentemente simples o
(arreondada ou angular) 83,33%
Raios unisseriados e bisseriados com ocorréncia de raios com 3 células de 83.33%
largura ’
Raios mistos com eretas, quadradas e procumbentes 66,66%
Pontoacdes intervasculares diminutas (< 4 pum) 66,66%
Células disjuntivas de raio (e ou p. axial) 66,66%
Diametro tangencial dos vasos entre 50 a 100 um 66,66%
Largura dos raios entre 15 a 30 um 66,66%
Porosidade difusa 66,66%
Vasos multiplos radiais 66,66%
Fibras de parede delgada a espessa 66,66%
Parénquima axial paratraqueal confluente 66,66%
Parénguima axial em faixas em até 3 células 66,66%
Raios com células procumbentes e + de 4 fileiras de células eretas ou quadradas 50,00%
Altura dos raios < 300 um 50,00%
Diametro radial dos vasos entre 50 a 100 pum 50,00%
Frequéncia dos vasos entre 40 a 100 vasos/mm? 50,00%
Porosidade em anel poroso 33,33%
Diametro radial dos vasos < 50 pm 33,33%
Altura dos raios > 400 um 33,33%
Largura dos raios > 30 um 33,33%
Diametro tangencial dos vasos < 50 um 33,33%
Parénguima axial raro 33,33%
Parénquima axial em faixas + 3 células 33,33%
Raios com células procumbentes de 2 a 4 fileiras de células eretas ou quadradas 33,33%
Pontoacdes intervasculares pequenas (4-7 pum) 33,33%
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Altura dos raios entre 300 a 400 um

Pontoacdes intervasculares poligonais

Frequéncia dos raios > ou igual a 12 mm

Pontoacdes raiovasculares com aréolas reduzidas a aparentemente simples
(escalariforme ou paligada)

De dois tipos e tamanho em uma mesma célula
Alongadas tendendo a formar arranjos escalariformes
Fibras de parede delgada

Fibras de parede espessa

Camadas de crescimento indistintas

Parénguima axial apotraqueal difuso em agregados
Parénquima axial paratraqueal escasso

Parénquima axial paratraqueal aliforme

Frequéncia dos vasos entre 5 a 20 vasos/mm?
Frequéncia dos vasos > a 100 vasos/mm?
Comprimento dos vasos < 350 um

Raios com 4 células de largura ou maiores

Raios com porcdes unisseriadas ou multisseriadas
Raios somente com células eretas ou quadradas

16,66%
16,66%
16,66%

16,66%

16,66%
16,66%
16,66%
16,66%
16,66%
16,66%
16,66%
16,66%
16,66%
16,66%
16,66%
16,66%
16,66%
16,66%
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6. DISCUSSAO

Os resultados indicam a distribuicdo aleatoria das 20 espécies a partir dos atributos
morfologicos, fisiologicos foliares e da densidade da madeira, ndo havendo a formacéo de
grupos em funcdo da abundancia das espécies. Entretanto, o habito foliar e o estagio sucessional
foram efetivos como fatores direcionadores das estratégias utilizadas pelas espécies em resposta
as condi¢cdes ambientais locais na estacdo seca. A utilizacdo de atributos funcionais para
explicar a abundéncia e distribuicdo das espécies tem sido explorada especialmente como
auxilio na determinag&o dos principais fatores estruturadores das comunidades e nas relagdes
das espécies com o meio bidtico e abidtico, em diferentes escalas (CORNWELL; SCHWILK;
ACKERLY, 2006; MCGILL et al.,, 2006; CORNWELL; ACKERLY, 2009; KRAFT;
VALENCIA; ACKERLY, 2008; BRULHEIDE et al., 2018). A distribuicdo aleat6ria dos
atributos no que diz respeito a abundancia pode demonstrar que cada espécie utiliza o espago e
o0s recursos de maneira diferente e que a ocorréncia das mesmas esteja envolvida com as
diferentes estratégias utilizadas por diferentes grupos funcionais, conduzindo a ideia de que a
estruturacdo da comunidade esteja mais relacionada com a particdo funcional de recursos
(EDUARDO, 2017; SUBEDI et al., 2019). Considera-se em maior escala, que a distribuicdo
destas espécies também pode estar relacionada, além da parti¢do funcional de nicho, com a agéo
de processos deterministicos como a filtragem ambiental e as interacdes ecoldgicas
considerando todos estes processos integrados na estruturacdo da comunidade local
(CAVENDER-BARES et al., 2009; CORNWELL; ACKERLY, 2010; MUSCARELLA et al.,
2016; ASEFA et al., 2017).

Quando observadas as relagdes entre atributos a partir da matriz de correlacgao realizada
para as 20 espécies, independente do grupo de abundancia, a medida que a area foliar especifica
diminui, a espessura foliar e a §'3C aumentam. A §*3C reflete a eficiéncia no uso da agua de
uma espécie e sua relacdo com a disponibilidade hidrica em um ambiente. Quanto maior a
restricdo hidrica, mais enriquecido em *C os individuos se tornam, apresentando maiores
valores de &C (valores mais negativos) (FARQUHAR; O’LEARY; BERRY, 1982;
MARTINELLI et al., 2009; VITORIA et al., 2018). A é&rea foliar especifica indica o quanto é
investido em superficie para interceptacao de irradiancia por unidade de biomassa e a medida
que a area da folha diminui, menor é a superficie de transpiracédo e a assimilagéo fotossintética
(ROZENDAAL; HURTADO; POORTER, 2006; TORREZ; JARGENSEN; ZANNE, 2013).
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A correlagdo negativa entre §*3C e area foliar especifica, independente do grupo de
abundancia, é esperada para ambientes que convivem com restricdo hidrica sazonal
direcionando as espécies a uma maior eficiéncia no uso da agua (HOFFMANN et al., 2005).
Isto significa que as plantas com esta caracteristica reduzem a condutancia estomatica e a
superficie de transpiracdo como forma de evitar a perda de &gua excessiva em periodos
desfavoraveis e tornam-se mais enriquecidas em 3C devido & menor discriminagio deste
elemento na camara subestomatica (HOFFMANN et al., 2005). O maior espessamento das
folhas pode ser um mecanismo utilizado pelas espécies em resposta especialmente a maior
irradiancia no ambiente estudado, como também a menor disponibilidade hidrica, evitando a
perda excessiva de agua na estagdo seca pelo investimento em maiores camadas de tecido
fotossintético e camada cuticular mais espessa (NIINEMETS, 2001; ROSADO; MATTOS,
2007; SIMIONI et al., 2017). De maneira geral, estes resultados podem nos indicar a acdo direta
das condicBes ambientais na caracteristicas morfologicas da folha e indireta na §*3C (tipo de
solo, sistema radicular, pluviosidade, umidade do ar) (LI et al., 2006; SCHULZE et al., 2006),
considerando ainda as variacdes diarias de disponibilidade de recursos agindo sob estas
caracteristicas foliares e a manutencéo do CO2 por maiores periodos de tempo (FARQUHAR,;
EHLERINGER; HUBICK, 1989; FARQUHAR; BUCKLEY; MILLER, 2002).

Com relacdo a densidade foliar, a medida que a espessura foliar aumenta, o valor deste
atributo diminui, independente do grupo de abundéancia. A densidade foliar esta principalmente
relacionada com estruturas que garantem maior resisténcia mecanica e retencao hidrica da folha
(WITKOWSKI; LAMONT, 1991; NIINEMETS, 2001). A menor densidade foliar neste estudo
poderia estar relacionada ao armazenamento de agua em periodos desfavoraveis, sendo
compensada pela maior espessura foliar (NIINEMETS, 2001), apesar de terem sido
encontrados maiores valores de densidade foliar em ambiente seco (ROSADO; MATTOS,
2007) e menores valores em um ambiente Umido com curta estacdo seca (ROSADO et al.,
2016). Isto porque folhas mais espessas podem ter maior quantidade de agua utilizavel
armazenada por longos periodos, possibilitando a manutengdo do status hidrico durante
periodos de maior restricdo deste recurso. Esta condicdo permite que as espécies continuem
utilizando a 4gua de forma mais conservativa até o reabastecimento do solo na estacdo de maior
disponibilidade de recursos. Ou ainda, a menor densidade foliar pode estar relacionada a maior
proporcao de espacos intercelulares e estruturas mecanicas (fibras, esclereideos), maximizando

a via de difusdo de CO2 em situagBes de menor condutdncia estomatica ocasionada pela
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restricdo hidrica sazonal (WITKOWSKI; LAMONT, 1991; LAMONT; LAMONT, 2000;
NIINEMETS, 2001).

Em espécies mais abundantes, a densidade da madeira foi inversamente correlacionada
com a area foliar especifica, indicando o maior investimento na alocacdo de carbono em uma
madeira densa em detrimento da maior assimilagéo fotossintética e do crescimento acelerado
(BUCCl et al., 2004; SCHOLZ et al., 2008; BARALOTO et al., 2010; GREENWOOD et al.,
2017). A densidade da madeira é considerada uma caracteristica funcional importante em
ecologia, dada as diferentes funcGes e trade-offs que envolvem resisténcia mecéanica, transporte
e armazenamento de &gua, a depender do ambiente (CHAVE et al., 2009). Nao foram
observadas diferencas deste atributo sob a perspectiva dos grupos de abundéncia das espécies.
A tendéncia encontrada para madeiras mais pesadas, a excecdo de uma espécie, apontam para
0 investimento em elementos celulares com dimensbes pequenas que conferem maior
resisténcia ao processo de cavitacdo e a menor condutividade hidraulica, conforme amplamente
relatado na literatura (SANTIAGO et al., 2004; CHAVE et al., 2009; MARKESTEIN et al.,
2011; CARLQUIST, 2015). Apesar destes resultados, é preciso considerar outros fatores
influentes na abundancia das espécies como os sistemas de raizes, as contribuicdes de cada
atributo anatémico ou o habito foliar (BUCCI et al., 2004; CHAVE et al., 2009; ZIEMINSKA,;
WRIGHT; WESTOBY, 2015).

Quando analisadas sob o ponto de vista do agrupamento em funcéo do hébito foliar, a
densidade da madeira diferiu significativamente entre espécies sempre-verdes e deciduas.
Madeiras mais densas em espécies sempre-verdes direcionam as espécies para mecanismos que
tolerem a seca, com baixa condutividade hidraulica e maior resisténcia a cavitacdo, o que
permitiria a manutencao da copa com folhas ao longo do periodo restritivo do recurso hidrico.
Madeiras mais leves em espécies deciduas direcionam as espécies para mecanismos que evitem
a seca, relacionados a alta condutividade hidraulica e menor resisténcia a cavitacdo, sendo a
queda foliar um mecanismo para a sobrevivéncia possivelmente devido a inabilidade dos
estdmatos em responder eficientemente com o fechamento nos periodos de seca (CHOAT et
al., 2005; POORTER; MARKESTEWNIN, 2008; RUNGWATTANA; HIETZ, 2017). Isto pode
significar diferentes estratégias utilizadas na madeira por espécies sempre-verdes e deciduas,
como acontece em ambientes sazonais (FRANCO et al., 2005). Ressalta-se que em outros
estudos em florestas tropicais secas ndo foram encontradas diferencas na densidade da madeira
entre espécies sempre-verdes e deciduas (FU et al., 2012; HOEBER et al., 2014). A presenca

de uma espécie com baixa densidade da madeira (E. candolleana) pode sugerir o investimento
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em raizes mais profundas (HASSELQUIST et al., 2010) para o acesso a &gua em diferentes
niveis do solo, uma estratégia de sobrevivéncia ao periodo de seca. Isto permitiria espécies com
madeiras mais leves e mais densas coexistirem, favorecendo a particdo de nicho pelo
investimento em distintos sistemas radiculares (QUEREJETA et al., 2007; SANAPHRE-
VILLANUEVA et al., 2017).

Com relagdo ao estdgio sucessional, as diferengas significativas entre os estagios
secundarios inicial e tardio podem representar, em parte, distintos investimentos em
crescimento radial e alocacéo de biomassa. Espécies de estagios iniciais e madeiras mais leves
apresentam maiores taxas de crescimento e espécies de estidgios mais tardios apresentam
madeiras mais densas e menores taxas de crescimento (WORBES et al., 2003; NASCIMENTO,
2013). As diferentes porcbes teciduais do xilema podem representar um ajuste na
funcionalidade de &rvores em crescimento, otimizando a condutividade hidraulica e a
resisténcia mecanica (RUNGWATTANA; HIETZ, 2017). Esta condicdo também pode se
aplicar a madeiras de média a alta densidade encontradas neste estudo. Além destas relagdes,
os resultados parecem ndo estar de acordo com outros estudos em florestas secas que descrevem
espécies de estagios iniciais com madeiras mais pesadas que espécies dos estagios tardios a
depender de como ocorre o processo de sucessdo (LOHBECK et al., 2013; POORTER et al.,
2019). E possivel que a deciduidade tenha influenciado mais nos valores de densidade da
madeira nas espécies de estagios iniciais (LOHBECK et al., 2013; PINEDA-GARCIA; PAZ;
MEINZER, 2013).

Um estudo realizado em uma floresta tropical sazonalmente seca mostrou que a medida
que 0 processo de sucessdo avanca, estratégias mais conservativas como a maior densidade da
madeira e menor area foliar especifica sdo favorecidas. E que a selecdo destas estratégias e a
estruturacdo de comunidades mais velhas possa estar mais relacionada a diferenciacédo
funcional de nicho, enquanto a filtragem ambiental possa estar mais relacionada a estruturacédo
de comunidades mais jovens (SUBEDI et al., 2019). Ressalta-se que o estabelecimento e
consequente distribuicdo das espécies podem ainda ser influenciados pelas clareiras de
deciduidade, que promovem a formacdo de microambientes e diferentes respostas quanto a
germinac3o, estresse e regeneracio (GANDOLFI; JOLY; LEITAO-FILHO, 2009). No entanto,
independente do microambiente ou estagio sucessional, a coexisténcia de espécies poderia estar
mais relacionada com a disponibilidade sazonal de recursos determinando a reproducéo e o
recrutamento das espécies em florestas tropicais secas (SANAPHRE-VILLANUEVA et al.,
2017; SUBEDI et al., 2019).
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A distribuicdo aleatoria das espécies também foi observada na PCA para as seis espécies
que foram estudadas quanto a anatomia do lenho, reforcando a ideia da particdo funcional de
nicho na montagem da comunidade local (SUBEDI et al., 2019). Quando os atributos
anatdmicos do lenho, morfologicos e fisiologicos da folha das seis espécies foram observados
a partir dos grupos de abundancia, somente o comprimento do parénquima radial apresentou
diferengas significativas. De acordo com LI et al. (2017), o filtro ambiental local pode sozinho
determinar uma diferenciacdo de nicho funcional, representando os diferentes investimentos
em atributos funcionais. E que apos a filtragem local eliminar as espécies ndo tolerantes, as
espécies coexistentes que resistiram ao filtro irdo compartilhar mais caracteristicas funcionais
do que serem mais funcionalmente especializadas, permitindo a coexisténcia destas espécies no
ambiente (L1 et al., 2017). Isto pode indicar que a acdo dos filtros ambientais nas caracteristicas
funcionais interfere no quanto de investimento € dado a determinado atributo, porém este
investimento ndo determina diretamente a abundancia da espécie. O filtro local seleciona os
atributos especificos das espécies e estas respondem tolerando ou resistindo ao filtro pelo
investimento nestes atributos (CORNWELL; ACKERLY, 2010).

As espécies, de maneira geral, apresentaram atributos que garantem maior resisténcia
ou tolerancia a seca, independente do grupo de abundancia. Entretanto, as configuracGes
funcionais entre estes atributos possivelmente sdo mais integradas em espécies menos
abundantes, visto pelo maior numero de correlagdes na matriz realizada para as seis espécies.
A maior abundancia das espécies poderia estar relacionada com o investimento em estruturas
de defesa contra herbivoria, determinando quais espécies podem dominar a comunidade (FINE
et al., 2006). Em contrapartida, espécies menos abundantes, apesar de possuirem caracteristicas
anatbmicas e fisioldgicas para resistir ou tolerar aos periodos de restricdo hidrica, nao
possuiriam investimento suficiente em atributos para evitar a maior exposicao a herbivoria. Por
esta razdo, as diferentes configuracdes funcionais do lenho e da folha destas espécies poderiam
estar relacionadas as adaptacdes a seca e estas controlariam os mecanismos de defesa contra
herbivoros. Destaca-se também a influéncia do habito foliar na exposicdo das espécies a
herbivoria, relacionada a diferencas na construcdo e manutencdo de folhas entre 0s grupos
fenoldgicos, o que torna espécies deciduas mais suscetiveis a ataques por herbivoros (SILVA;
ESPIRITO-SANTO; MORAIS, 2015). Dentre as seis espécies, duas espécies deciduas (T.
lepidota e A. pulcherrimus) sofrem com os efeitos da predacdo, conforme observado em campo.

Isto poderia permitir a coexisténcia das espécies pela agdo dos filtros ambientais na sele¢éo dos
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diferentes atributos, modelando simultaneamente a composi¢do demografica e funcional
observada (MGGILL et al., 2006; CAVENDER-BARES et al., 2009; KRAFT et al., 2015).

Quando observadas detalhadamente quanto a anatomia do lenho, ndo foram encontrados
estudos para M. nigra; T. oblongifolia e A. pulcherrimus, assim como para 0s géneros destas
espécies. Para a espécie T. lepidota foi encontrado um estudo em floresta imida descrevendo o
género e a descrigdo se assemelhou as caracteristicas quantitativas e qualitativas observadas
neste estudo, com excecdo de uma caracteristica: presenca de fibras septadas (OLIVEIRA,
2017). Para as espécies B. guianense e M. princeps um estudo foi encontrado também em
ambiente Umido para cada espécie e ambas se assemelharam as caracteristicas quantitativas e
qualitativas descritas por estes estudos, a exce¢do de duas caracteristicas para B. guianense:
comprimento mediano dos vasos e camadas de crescimento indistintas (ARAUJO; SONKIN,
1984; ANGYALOSSY; AMANO; ALVES, 2005), o que pode indicar uma conservacao
taxondmica de determinados atributos do lenho.

Em cinco espécies foi observada a presenca de camadas de crescimento distintas. Os
anéis de crescimento podem refletir as condi¢cbes ambientais, como a maior ou menor
disponibilidade hidrica (COSTA et al., 2006). Os resultados encontrados neste estudo reforcam
a presenca de anéis de crescimento delimitados em zonas sazonais tropicais, mas também a
relacdo entre a atividade do cambio vascular e a disponibilidade de dgua. (WORBES, 2000;
ALVES; ANGYALOSSY-AFONSO, 2000; ROZENDAAL,; ZUIDEMA, 2011).

As placas de perfuracao sdo regides que permitem a comunicacdo longitudinal entre os
elementos de vaso (COSTA et al., 2006). Placas de perfuracdo simples promovem maior
eficiéncia na conducdo de agua e auxiliam no transporte a longa distancia refletindo as
caracteristicas do ambiente, possuindo também valor taxondmico (CARLQUIST, 2001;
COSTA et al., 2006). Esta caracteristica foi observada para as seis espécies e, apesar de ser
relacionada a eficiéncia de transporte, ndo exclui a presenca de outras estruturas celulares que
garantem maior seguranca de transporte e resisténcia mecanica, como elementos de vaso de
dimensGes reduzidas e fibrotraqueides (CARLQUIST, 2001; JANSEN et al., 2004; LENS et
al., 2016).

A flexibilidade e resisténcia mecénica da madeira € principalmente relacionada a
estrutura das fibras (COSTA et al., 2006). Em ambientes mais secos, as fibras sdo mais curtas,
apresentam paredes mais espessas, menor limen e maior didmetro (ALVES; ANGYALOSSY -
AFONSO, 2002; LUCHI, 2004; NOVAES et al., 2010). A maior espessura da parede das fibras

é uma caracteristica fortemente associada com a alta densidade da madeira (PRATT et al., 2007;
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ZIEMINSKA et al., 2013). Todas as especies deste estudo apresentaram fibras curtas e
didmetros intermediarios e a maioria apresentou espessamento das paredes das fibras de
delgado a espesso. A variacdo no espessamento das fibras encontradas neste estudo pode estar
relacionada com as varia¢Oes sazonais na disponibilidade de &gua no solo, mas as espécies ainda
mantém caracteristicas que conferem resisténcia mecanica a madeira (BOSIO; SOFFIATTI;
BOEGER, 2010). As caracteristicas observadas para as placas de perfuracdo e fibras podem
conduzir a ideia de que independente do grupo de abundancia, as espécies possuem anatomia
que permite a eficiéncia em transportar agua e a0 mesmo tempo evitar danos ocasionados pelas
condicBes de restricdo hidrica, garantindo o estabelecimento destas espécies no ambiente
estudado.

O parénquima axial desempenha funcéo de transporte e armazenamento de metabdlitos
e agua, apresentando diferencas funcionais entre os tipos apotraqueal e paratraqueal (COSTA
et al., 2006), apesar de ndo ser tdo clara as relagdes entre estes arranjos de parénquima axial
(CARLQUIST, 2018). Quando raro, pode ser compensado pela presenca de fibras septadas
(CARLQUIST, 2015). Para a maioria dos individuos das espécies os tipos de parénquima axial
mais compartilhados entre elas foram os parénquimas em faixas e paratraqueal, sendo
corroborado pela informacdo de que hd a maior predomindncia de parénquima axial
paratraqueal em latitudes menores (ALVES; ANGYALOSSY-AFONSOQO, 2002). O parénquima
paratraqueal pode ser responsavel pela renovacao e manutencgdo do transporte dos elementos de
vaso no xilema através do processo de capacitancia, especialmente em ambientes secos
sazonais, possuindo ainda, diferencas na capacitancia de acordo com o habito foliar
(CARLQUIST, 2001; BORCHERT; POCKMAN, 2005; TRIFILO et al., 2014). A presenca de
parénquima raro ou escasso em alguns individuos deste estudo pode ser compensada pelo
espessamento da parede das fibras, direcionando sua funcionalidade para a maior resisténcia
mecanica e garantindo o sucesso em seu estabelecimento (CARLQUIST, 2015;
HANGWATTANA,; HIETZ, 2017).

Os raios possuem funcao primaria semelhante ao parénquima axial no armazenamento
e transporte radial de metabdlitos e gua (COSTA et al., 2006), mas um estudo apontou para a
existéncia de trade-off entre a quantidade de parénquima axial, o qual esta mais relacionado com
maior capacidade condutora, e a quantidade de parénquima radial, mais relacionado com a
resisténcia mecénica (ZHENG; MARTINEZ-CABRERA., 2013). Caracteristicas como a
largura e altura dos raios apresentam divergéncias com relacdo a resposta a disponibilidade

hidrica, mostrando-se um atributo do xilema variavel em relacdo ao ambiente, sem um padréo
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especifico em sua conformacéo e composicao celular (BARAJAS-MORALES., 1985; ALVES;
ANGYALOSSY-AFONSO, 2002; LUCHI, 2004; LIMA; OLIVEIRA; RODRIGUES, 2009;
BRODERSEN et al., 2010; NARDINI; LO GULLO; SALEO, 2011; CAMPBELL; RABELO;
DA CUNHA, 2016). Neste estudo, as especies variaram desde raios mais curtos a mais
alongados; mais estreitos a mais largos. A presenca de células eretas e procumbentes também
observadas para as espéecies podem estar relacionadas funcionalmente ao transporte vertical e
horizontal de solutos, respectivamente. Ja a presenca de células quadradas promoveria a
conexdo ente as células do parénquima radial e axial, porém ainda ndo sdo claras estas relactes
(CARLQUIST, 2018).

As diferentes configurac6es funcionais entre o parénquima radial (raios) e axial refletem
relacBes no transporte a longa ou curta distancia e no armazenamento de agua e solutos, como
também na forma de crescimento e no habito foliar das espécies que irdo garantir sua
sobrevivéncia no ambiente. Assim, 0 armazenamento de 4gua ndo acontece de forma uniforme,
sendo cada configuracdo funcional 6tima a determinada localidade e espécie (CARLQUIST,
2018). Estas distintas configuracOes entre tipos de parénquimas somadas a outros atributos
anatdmicos da madeira podem auxiliar na compreensao dos diferentes valores de abundancia
de determinada espécie em um local. A diferenga encontrada no comprimento do parénquima
radial entre os grupos de abundancia estaria conectada as estas relacbes entre parénquimas, ja
que a forma de armazenamento de 4gua pode ser um fator importante em periodos de seca, além
do suporte mecanico e reparo de embolismo proporcionados por estes tipos celulares.

Com relacdo ao atributo mais amplamente estudado quanto aos seus efeitos na
funcionalidade hidraulica de espécies de plantas, os elementos de vaso séo as células condutoras
de 4gua do xilema. Em ambientes mais secos, 0s elementos de vasos apresentam menor calibre,
representado pelo menor diametro, area do limen e comprimento, S&o muito numerosos e com
maior nimero de agrupamentos, com pequenas pontoacdes intervasculares, garantindo a maior
seguranca no transporte de agua e resisténcia ao embolismo, importantes nestes ambientes
(BAAS et al., 2004; SPERRY; HACKE; PITTERMAN, 2006; HACKE et al., 2006).
Elementos de vaso agrupados fornecem suporte para elementos de vaso adjacentes que
eventualmente possam ser embolizados, mantendo o fluxo de agua (CARLQUIST, 2001;
2012). A medida que a disponibilidade de agua diminui no ambiente, o agrupamento de
elementos de vaso se torna maior, existindo ainda, diferencas no agrupamento de acordo com
tamanho dos elementos de vaso numa mesma area (VON ARX; KUEFFER; FONTI, 2013). As

espécies neste estudo apresentaram as caracteristicas esperadas para ambientes que convivem
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com a restricdo hidrica (CHAVE et al., 2009), apesar de ndo terem sido encontradas diferencas
entre os grupos de abundancia.

As menores dimensdes dos elementos de vaso e maior frequéncia por mm? permitem o
transporte hidrico de forma mais segura a medida que a disponibilidade hidrica diminui no
ambiente, aumentando a densidade da madeira. Em detrimento deste investimento, a
condutividade hidraulica é menor que a condutividade de espécies que apresentam um calibre
maior e menor frequéncia, e portanto, transportam menor volume de agua de acordo com o
trade-off ja proposto (BAAS et al., 2004; HOEBER et al., 2014; GLEASON et al., 2016).
Entretanto, ressalta-se duas questdes: A primeira delas é que o trade-off entre eficiéncia
hidraulica e seguranca hidraulica pode ser observado sob outra perspectiva, uma vez que
espécies com maior frequéncia de elementos de vaso com dimensdes reduzidas podem conduzir
volumes semelhantes de agua do que espécies com poucos elementos de vaso de dimensdes
maiores (COSME et al., 2017). A segunda questdo é que diferencas em caracteristicas dos
elementos de vaso que ndo estdo de acordo com o esperado para 0 ambiente em que se
encontram podem ser compensadas pelo maior ou menor investimento em outras estruturas do
xilema como as fibras, conferindo maior resisténcia mecanica a estrutura da madeira e
seguranca a cavitacdo (JACOBSEN et al., 2005; MORRIS et al., 2017).

Elementos de vaso muito pequenos estdo mais relacionados a ambientes mais xéricos, e
nesse caso, a floresta estacional semidecidual, por apresentar periodos de disponibilidade
hidrica sazonal, pode permitir classes diferentes no tamanho dos elementos de vaso (HOEBER
et al., 2014). A variacdo no tamanho dos raios pode compensar espécies que possuam menor
frequéncia de elementos de vaso interagindo com elementos de vaso mais largos através das
pontoacgdes raiovasculares (DORIA et al., 2016). Isto pode justificar a menor frequéncia de
vasos em B. guianense e o comprimento intermediario dos vasos para as outras espécies deste
estudo. Além disso, estas compensac6es podem permitir que espécies mais e menos abundantes
coexistam pelo investimento em atributos que conduzem ao transporte seguro e a0 mesmo
tempo eficiente, garantindo a sobrevivéncia em ambientes sazonais.

Os indices de vulnerabilidade e mesomorfia indicam caracteristicas mais mesomorficas
ou xeromérficas das espécies, a depender do ambiente em que se encontram. Em ambos 0s
grupos, as especies apresentaram caracteristicas mais mesomorfas (indice de mesomorfia
superior a 200). Porém, quanto ao indice de vulnerabilidade, as espécies mais abundantes
tiveram valores caracteristicos de espécies xeromorficas (indice de vulnerabilidade menor que

1), enquanto as espécies menos abundantes apresentaram valores caracteristicos de espécies
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mesomorficas, apesar de ndo haver diferencas significativas (CARLQUIST, 1977). Estes
indices tém sido criticados quanto a avaliagdo de caracteristicas hidraulicas, especialmente por
ndo considerar outros elementos celulares do xilema (LENS et al., 2011). De maneira geral e
apesar dos dois indices ndo se relacionarem entre si, as espécies de ambos os grupos de
abundancia possuem caracteristicas que refletem a sazonalidade local (BOSIO; SOFFIATTI,
BOEGER, 2010; SONSIN et al., 2012).

A variacdo das caracteristicas anatdmicas e fisiologicas do xilema encontradas neste e
em outros estudos nos direciona a novas configuracbes de trade-offs diferentes daquele
previamente postulado por BAAS et al., (2004). Estas novas configuragOes adicionam a
densidade da madeira, as relagdes parénquima-fibra, as relagdes entre as dimensdes dos vasos,
integrando eficiéncia e seguranca hidraulica, protecdo mecanica e armazenamento de
substancias, permitindo as espécies responderem de maneiras semelhantes as condicdes
ambientais (ZIEMINSKA; WRIGHT; WESTOBY, 2015; PRATT; JACOBSEN, 2017).

As espécies deste estudo, independente do grupo de ocorréncia, apresentaram a
predominancia de atributos do lenho que convergem para uma similaridade de caracteristicas
que descrevem estratégias de evitamento e tolerdncia a seca, evidenciando os distintos
investimentos em determinados compartimentos celulares. Ambos os grupos de abundéncia
apresentaram espécies compartilhando caracteristicas anatdmicas do lenho mais esperadas para
ambientes com restricdo hidrica e que lidam com esta condi¢do em pelo menos um periodo do
ano, algumas destas caracteristicas sendo compartilhadas por todas as seis espécies. Isto reforca
que a disponibilidade hidrica seja um fator de grande importancia nas diferentes respostas das
espécies nesta floresta e conduzem a conservagdo no uso de recursos pelas espécies (LEBRIJA-
TREJOS et al., 2010; DONOVAN et al., 2011; MELO-JUNIOR et al., 2017), porém outras
relacGes podem estar envolvidas no estabelecimento das mesmas.

Os trade-offs dos atributos funcionais da folha e da madeira podem restringir o espaco
funcional ocupado pelas espécies, convergindo & uma similaridade limitada nos atributos que
garantem o sucesso no estabelecimento das espécies (WRIGHT et al., 2004; REICH, 2014;
DIAZ et al., 2016; BRULHEIDE et al., 2018). A proximidade entre as caracteristicas do lenho
pode representar que as combinacdes alternativas entre os atributos funcionais promovem um
fitness semelhante no mesmo ambiente (MARKS; LECHOWICZ, 2006) e que o
compartilhamento de determinadas caracteristicas importantes para a especializacdo de habitats

poderiam indicar também uma convergéncia de carater evolutivo nas estratégias ecoldgicas
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utilizadas pelas espécies (CAVENDER-BARES; WILCZEK, 2003). Isto permitiria a
coexisténcia das espécies ao longo do tempo e espago (CHESSON, 2000).

O filtro ambiental pode ser um dos principais determinantes da estrutura na comunidade
local. Porém, este ndo é o unico fator a influenciar a comunidade, sendo importante reforcar a
influéncia das interacfes bioticas entre as espécies (e.g. herbivoria, predacdo de sementes,
interagBes inseto-polinizador; recrutamento, facilitagdo) e das caracteristicas intrinsecas
(variabilidade intraespecifica; plasticidade fenotipica) a estas espécies, dada especialmente pela
escala de acdo das condigbes ambientais sobre uma comunidade (KRAFT et al., 2015).
Adicionalmente a estes fatores, o distlrbio da &rea estudada devido as préaticas agropecuarias e
ao corte seletivo de madeira de importancia comercial contribuiram para a reducédo do nimero
de individuos de determinadas espécies (SILVA; NASCIMENTO, 2001; VILLELA et al.,
2006; ABREU; BRAGA; NASCIMENTO, 2014).
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7. CONCLUSAO

Conforme observado nesse estudo, os atributos funcionais anatdmicos do lenho,
morfologicos e fisiologicos da folha ndo foram preditores da abundancia de espécies arbdreas
em floresta atlantica estacional semidecidual. Sugere-se que de fato existe um conjunto de
caracteristicas que convergem para estratégias ecolégicas (elementos celulares do xilema de
menores dimensdes, maior eficiéncia no uso da agua, menor area foliar especifica e maior
espessura foliar) utilizadas em um ambiente que é submetido a restricdo sazonal de recursos,
principalmente a agua, respondendo ao filtro ambiental local, porém esta ndo é a Unica
composigdo funcional existente. Os resultados nos direcionam para futuros estudos onde
deverdo ser investigadas outras caracteristicas que possam estar envolvidas na abundancia das
espécies como o habito foliar e fatores bioticos (herbivoria, predacao de sementes), permitindo

a coexisténcia dessas espécies na floresta atlantica estacional semidecidual em questéo.

53



8. CONSIDERACOES FINAIS

A compreensao das caracteristicas bioldgicas de espécies vegetais em seus ambientes
de ocorréncia natural serve de base para a implementacéo de programas de manejo e restauracao
de &reas com a finalidade de garantir que florestas mantenham sua dindmica e servicos
ambientais associados a elas. O presente trabalho mostrou que as espécies estudadas apresentam
caracteristicas morfoldgicas, fisiologicas e anatdmicas esperadas para florestas que convivem
com a restri¢do hidrica sazonal. Estas espécies possivelmente resistirdo melhor aos efeitos das
mudancas climéaticas em curso e futuras, uma vez que, espécies que nao apresentarem
caracteristicas funcionais para tolerar e principalmente, resistir aos efeitos da seca, terdo
grandes chances de serem eliminadas dos ecossistemas. Destaca-se a necessidade de pesquisas
gue continuem investigando a biologia dessas espécies na floresta estacional semidecidual na
EEEG como forma de utiliza-las para programas de manejo e restauracdo da floresta, pois uma
vez que apresentem caracteristicas mais resistentes as mudancas ambientais, serdo estas
espécies a colonizar os ecossistemas em cendrios futuros. Destaca-se também o reforco na
protecdo das espécies da floresta estudada, visto que algumas destas possuem madeiras de
importancia econémica e que podem sofrer com os efeitos da extracdo ilegal, como ja ocorreu

no passado.
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