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Resumo

O estudo dos atributos funcionais de espécies arboreas € crescente na ecologia. Com base
no estudo desses atributos é possivel simplificar o entendimento e explicar, ou predizer,
com maior eficicia a estrutura e funcionamento de comunidades vegetais. Dadas as
constantes oscilacbes microclimaticas a que os ambientes tropicais estdo expostos,
espécies sempre verdes e deciduas nesses ambientes exibem uma ampla diversidade de
mecanismos relacionados a ciclagem interna de nutrientes e a manutencdo do status
hidrico, como a perda foliar para a reducéo da transpiracdo nas espécies deciduas. Este
trabalho teve como objetivo determinar como atributos foliares e do lenho influenciam
0 uso e conservacao de dgua e N em espécies sempre verdes e deciduas de duas florestas
estacionais tropicais: uma estacional semidecidual no RJ (FES) e uma sempre verde na
BA (FESV). O trabalho foi norteado pelas seguintes hipoteses: i) em ambas as florestas
as espécies deciduas apresentem menor eficiéncia no uso da agua (menores valores de
313C) que as espécies sempre verdes, ii) espécies sempre verdes apresentem mecanismos
mais conservativos no uso de recurso do que espécies deciduas, especialmente na FES e
iii) os atributos utilizados sejam suficientes para separar espécies em funcdo do grupo
fenoldgico. Densidade do lenho e atributos foliares (area foliar especifica, suculéncia,
densidade, composicdo elementar e isotopica de C e N, 513C e 8°N, respectivamente)
foram determinados em 35 espécies arboreas nas duas florestas: 21 sempre verdes e 14
deciduas. Os dados foram analisados através de Anova two-way, correlacdes e analises
de componentes principais. Nao foram observadas diferengas na 8*°C entre as espécies
deciduas e sempre verdes que co-ocorrem em um mesmo ambiente. As espéecies sempre
verdes apresentaram mecanismos associados a conservagdo dos recursos, tais como maior
suculéncia e densidade foliar e menor area foliar especifica em comparacdo com as
espécies deciduas, principalmente na FES. Foram encontradas diferencas significantes na
densidade do lenho entre as florestas, tendo a FES os valores mais pronunciados. Os
valores significativamente menores de densidade do lenho foram observados nas espécies
sempre verdes de cada floresta na comparacdo com as espécies deciduas. A ordenacao
espacial das variaveis possibilitou a formacdo de grupos a depender da floresta,
mostrando que a similaridade funcional dos atributos utilizados foi preponderantemente
direcionada pelo ambiente e ndo pelo grupo fenoldgico. A diferenca mais marcante entre
as florestas foi na 8*°N, sendo sempre positiva na FES (média 5,93 %o) e negativa na
FESV (média -1,46 %o). Os maiores valores de :°N e N elementar na FES evidenciam a
maior disponibilidade de nitrogénio e/ou ciclagem mais rapida deste elemento nesta
floresta. Nossos dados evidenciam a importancia dos is6topos para compreensdo da
diversidade funcional em ambientes tropicais estacionais e a necessidade de se aliar esta
ferramenta ao uso de demais atributos para se ter uma visdo mais robusta de como a
restricdo hidrica em ambientes tropicais condiciona caracteristicas morfolégicas mais
conservativas do uso da agua, particularmente em espécies sempre verdes.

Palavras chaves: Atributos funcionais; ecologia isotopica; eficiéncia no uso da agua;
florestas estacionais.
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Abstract

The study of functional attributes of tree species is growing in ecology. Based on the
study of these attributes it is possible to simplify the understanding and explain, or predict,
more effectively the structure and functioning of plant communities. Given the constant
microclimatic oscillations to which tropical environments are exposed, evergreen and
deciduous species in these environments exhibit a wide diversity of mechanisms related
to internal cycling of nutrients and maintenance of water status, such as leaf loss to reduce
transpiration in deciduous species. This work aimed to determine how leaf and wood
attributes influence the use and conservation of water and N in evergreen and deciduous
species from two tropical seasonal forests: a semideciduous seasonal forest in RJ (SSF)
and an evergreen forest in BA (EF). The work was guided by the following hypotheses:
i) in both forests deciduous species present lower water use efficiency (lower §3C values)
than evergreen species, ii) evergreen species present more conservative mechanisms in
resource use than deciduous species, especially in SSF and iii) the attributes used are
sufficient to separate species according to phenological group. Wood density and leaf
attributes (specific leaf area, succulence, density, elemental and isotopic composition of
C and N, 8%C and 8N, respectively) were determined in 35 tree species in the two
forests: 21 evergreen and 14 deciduous. Data were analyzed using two-way Anova,
correlations, and principal component analyses. No differences in 3C were observed
between deciduous and evergreen species co-occurring in the same environment. The
evergreen species showed mechanisms associated with resource conservation, such as
higher succulence and leaf density and lower specific leaf area compared to the deciduous
species, especially in the SSF. Significant differences were found in wood density among
forests, with the SSF having the most pronounced values. Significantly lower values of
wood density were observed in the evergreen species of each forest in comparison with
the deciduous species. The spatial ordering of the variables allowed the formation of
groups depending on the forest, showing that the functional similarity of the attributes
used was preponderantly directed by the environment and not by the phenological group.
The most striking difference between forests was in §*°N, being always positive in FES
(mean 5.93 %o) and negative in EF (mean -1.46 %o). The higher values of 6°N and
elemental N in SSF evidences the greater availability of nitrogen and/or faster cycling of
this element in this forest. Our data highlight the importance of isotopes for understanding
functional diversity in tropical seasonal environments and the need to combine this tool
with the use of other attributes to have a more robust view of how water restriction in
tropical environments conditions more conservative morphological characteristics of
water use, particularly in evergreen species.

Key words: functional attributes; isotopic ecology; water use efficiency; seasonal forests.
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Introducao

1.1. Aspectos morfoanatémicos, fisiologicos e fenoldgicos relacionados a restricao
hidrica

Dentre os principais mecanismos que refletem as adaptacGes das plantas ao ambiente
estdoas variagbes no transporte de agua da parte radicular ao dossel e a resisténcia a seca.
Espécies arboreas que vivem em florestas Umidas diferem nos mecanismos de prevencéo a
suscetibilidade a restricdo hidrica quando comparadas a espécies que ocorrem em ambientes
aridos ou que passam por periodos longos de escassez de recursos hidricos (BARROS;
SOARES, 2013; APGAUA et al., 2015; FURQUIM et al., 2018). Diferengas funcionais
também sdo observadas entre as espécies presentes no mesmo ambiente, como ocorre com
individuos deciduos e sempre verdes, que exibem formas diferentes de responder a restricdo
hidrica, o que sugere formas distintas de manutencéo do status hidrico (KILCA et al., 2009;
GONZAGA et al.,, 2013; ARRUDA; EISENLOHR, 2016). Algumas caracteristicas
morfolégicas e anatdmicas capacitam as espécies a conviver com a restri¢do hidrica e com o
transporte seguro de seiva atraves do sistema vascular: reducéo da relacéo entre superficie e
volume celular, cuticula e paredes periclinais externas das células epidérmicas espessadas,
presenca de ceras, estdmatos protegidos em criptas, tecidos armazenadores de agua e
parénquima palicadico bem desenvolvido, folhas espessas e densas, disposi¢do dos vasos
condutores, assim como investimento em menor area foliar especifica (ROSADO;
MATTOS, 2007; MELO JUNIOR; BONA; CECCANTINI, 2012).

Dentre os ajustes morfoanatdmicos e fisioldgicos que permitem a sobrevivéncia em
condicBes de restricdo hidrica, destacam-se 0s mecanismos adaptativos responsaveis pela
reducdo dos processos transpiratorios foliares, tal como a deciduidade, evento de ajuste feno-
fisiolégico que tem por finalidade a diminui¢do da transpiracdo foliar pela perda total ou
parcial das folhas (LENZA; KLINK, 2006). Espécies deciduas exibem elevadas taxas
fotossintéticas quando comparadas a espécies sempre verdes (FU et al.,2012; SOUZA et al.,
2015). Embora a capacidade fotossintética destas espécies seja superior, 0 mesmo néo € visto
em relacdo eficiéncia do controle estomético, sendo as de fenologia foliar sempre verde mais
eficazes em controlar a perda de agua pelos estdmatos. Além disso, estas espécies
apresentam também outros mecanismos de manutencdo do status hidrico, como maior
eficiéncia na absorcdo ou retencdo de agua (WORBES; BLANCHART; FICHTLER, 2013;
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FIGUEIREDO, 2016). Espécies sempre verdes mantém a folhagem e suportam a restricdo
hidrica com atributos funcionais que aumentam a resisténcia a dessecacdo e desidratacdo:
vasos condutores de diametro reduzido e em maior nimero (LIMA;RODAL, 2010),
modificacdes na lamina foliar que promovem menor perda de agua por transpiracao, reducéo
da area foliar, maior densidade de tricomas, entre outros (SOUZAet al., 2015; RABELO et
al., 2015).

Pela diversidade em formas de aclimatagdo e por apresentarem crescimento
determinado, possibilitando que novas folhas sejam produzidas frente a algum estresse
ambiental, a lamina foliar pode ser considerada o 6rgdo mais plastico de uma planta,
respondendo as variacdes no ambiente. Sendo assim, os atributos foliares como area foliar
especifica, suculéncia e densidade foliar tém seu significado funcional reconhecido uma vez
que podem fornecer indicativos dos mecanismos ecofisioldgicos apresentadas pelas
diferentes espécies em habitats distintos (ROSADO; MATTQOS, 2007; VALDERRAMA,
SOLORZA- BEJARANO, 2017).

A area foliar especifica (area foliar por unidade de massa) é um atributo que reflete o
custo de construcdo da folha ou o retorno dos recursos investidos (NIINEMETS; KULL,
2003). Assim, folhas com alta area foliar especifica sdo consideradas “produtivas”, mas
pouco longevas e suscetiveis a herbivoria. Por estas caracteristicas, sdo tipicas de areas ricas
em recursos, mesmo gque em apenas um periododo ano. Por outro lado, folhas com baixa area
foliar especifica sdo caracteristicas de ambientes em que 0s recursos disponiveis sdo escassos,
onde a conservacdo destes é a maior prioridade (WILSON; THOMPSON; HODGSON,
1999). Desse modo, espécies que ocorrem em ambientes oligotréficos e/ou sujeitos a uma
menor disponibilidade hidrica e com elevada irradiancia tendem a apresentar folhas com
valores baixos de area foliar especifica (MARTINS et al., 2015). A suculéncia reflete a
capacidade de armazenamento de agua na folha e os valores mais elevados associam-se
principalmente as plantas halofitas, xerofitas e as que apresentam o metabolismo acido das
crassulaceas (MAC) (MANTOVANI, 1999; CAMPELO et al., 2018). Valores elevados
de densidade foliar, porsua vez, relacionam-se a caracteristicas que minimizam a difusédo de
CO». Folhas com densidade elevada possuem um numero maior em camadas de tecidos,
criando uma “barreira” adicional a difusdo do CO2 no meio intercelular e, por consequéncia,
reduzindo a capacidade fotossintética (ANTUNES JUNIOR etal., 2009). A densidade foliar



18
comumente esta associada a quantidade e disposicao de tecidos estruturais (WITKOWSKI;
LAMONT, 1991). Assim, espécies que ocorrem em locais com baixa precipitacdo e elevada
incidéncia de raios solares tendem a ter folhas mais densas e, consequentemente mais
longevas por aumentarem a resisténcia a herbivoria. (CORNELISSEN et al., 2003).

Ampliando a escala de mecanismos aclimatativos podemos ainda citar 0s
relacionados a atributos do lenho, como a densidade do lenho. E sabido que a densidade do
lenho varia entre grupos funcionais e ambientes (FU et al., 2012). Espécies sempre verdes
possuem vasos menores e em maior nimero, o que lhes conferem maior seguranga hidréulica,
entretanto, uma menor eficiéncia na condutancia de grande volume de agua (GOLDESTEIN,
1989). Em oposicao, as espécies deciduas possuem vasos em numero reduzido e com
didmetro aumentado quando comparadas com as sempre verdes. Assim, espécies deciduas
possuem maior conduténcia hidraulica e consequentemente menor seguranca hidraulica em
eventos de seca prolongados (SOBRADO, 1993; CHOAT et al., 2005; FU et al., 2012)

Como visto acima, atributos morfoanatdmicos, fisiolégicos e fenoldgicos
possibilitam que organismos vegetais reduzam a perda de agua, evitem a desidratagéo e assim
resistam a periodos de estiagem (BOEGER; GLUZEZAK, 2006; M E L O JUNIOR;
BONA; CECCANTINI, 2012; AMORIM; JUNIOR, 2017). De forma geral, séo
reconhecidos dois grandes grupos que possuem como base caracteristicas e mecanismos
discutidos anteriormente como critérios de agrupamento. Embora abrangentes, estes
representam extremos de um continuum de possibilidades. Em um extremo desse espectro
estdo os mecanismos que tem por finalidade a aquisicdo de recursos e sd8o comuns a
organismos de ambiente favoravel ao seu desenvolvimento, mesmo que em apenas um curto
periodo. No outro extremo, 0 uso conservativo dos recursos ocorre quando o0 cenario é
inverso (SILVA, 2015; SOUZA et al., 2017; SOBOLESKI et al., 2017). Embora existam
inimeros estudos que abordem o gradiente existente entre 0s mecanismos aquisitivos e
conservativos e as caracteristicas que os conferem, questdes sobre as relacdes entre ambiente
e diversidade morfofisioldgica e como estas caracteristicas influenciam na distribuicéo
espacial das espécies nao estdo totalmente esclarecidas (SILVA, 2015; SOUZA et al., 2017;
FIGUEIREDO, 2017).
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1.2, Uso de isétopos estaveis em questdes ecofisiologicas
Andlises dos isotopos estaveis no ambiente permitem avaliar como as plantas
interagem e respondem as mudangas abidticas, em especial as respostas relacionadas a
eficiéncia hidrica e nutricional em ambientes sazonalmente secos. Os processos de
discriminacdo isotopica referem-se ao enriquecimento ou empobrecimento de um isétopo em
relacio a outro (DAWSON et al., 2002; VITORIA et al. 2018), tendo se tornando uma
importante ferramenta metodoldgica em pesquisas ecoldgicas. (DAWSON et al., 2002). A
abundancia natural de is6topos em tecidos vegetais é utilizada na verificacdo de mecanismos
fisioldgicos nos organismos, como a eficiéncia no uso da agua e a ciclagem de nutrientes
(FARQUHAR; RICHARDS, 1984; FARQUHAR et al., 1989; CERNUSAK et al., 2013;
SOUZA; ROCHA JUNIOR;LAURA, 2018). Os is6topos estaveis de diversos elementos
quimicos sdo formados por is6topos abundantes, ou em termos isotdpicos os mais “leves”, e
um ou dois is6topos menos abundantes, ou mais “pesados”.
Para os elementos C e N, por exemplo, o *2C é o mais leve enquanto o *3C, que em
comparagao ao *2C apresenta uma propor¢ao menor, é tido como mais raro e mais pesado em
funcdo da maior massa (FARQUHAR; RICHARDS, 1984; FARQUHAR et al., 1989;
DIAS, 2009). O mesmo se aplica ao N, as técnicas de mensuracao deste elemento
fundamentam-se no principio de que qualquer material existente na natureza que possua
nitrogénio em sua constituicdo apresentara uma proporcao de 0,366% de atomos de *°N (mais
pesado) em relacgéo ao total de N, que em sua maioria € composto do is6topo N (mais leve).
As técnicas isotdpicas baseiam-se no fracionamento isotopico, diferenca na propor¢do
entre os isdtopos estavel leve e o pesado, resultantes de processos bioldgicos e fisico-
quimicos (CAXITO; SILVA, 2015). O fracionamento realizado durante a fotossintese € um
exemplo classico (FARQUHAR; RICHARDS, 1984). Durante o processo fotossintético,
especificamente durante a carboxilagdo primaria, a enzima RUBISCO discrimina o is6topo
mais pesado (**C). Desta forma, a fixacdo de C ocorre preferencialmente para o istopo mais
leve (*2C), resultando em diminuicdo da razdo ?C/BC em relagdo ao CO: presente na
atmosfera (FARQUHAR et al., 1989; DIAS, 2009; GATICA; ARANIBAR; PUCHETA,
2016).
A razdo isotopica de C (5*°C) nos tecidos foliares é em parte determinada pela via

fotossintética e em parte pelas restricdes das trocas gasosas associadas a fatores ambientais,
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como a disponibilidade hidrica (FARQUHAR et al., 1989; MACHADO et al., 2011;
VORONIN et al., 2017). A proporgéo de 5*3C nos tecidos vegetais é inferior a da atmosfera,
ou seja, as plantas sdo menos enriquecidas em *C em comparacdo ao ar atmosférico
(MARTINELLI et al., 2009). Os processos de fracionamento isotépicos em plantas Csz séo
controlados principalmente pela razdo entre a concentracdo de CO presente na camara
subestomatica (Ci) e o CO- adjacente (Ca). Assim, fatores que levam ao fechamento dos
estdmatos (estresse hidrico, elevada irradiancia, disponibilidade de nutrientes) resultam em
decaimento na concentragdo interna de CO: (Ci), promovendo condi¢cOes para que a
RUBISCO assimile mais o C mais pesado (**C) resultando em tecidos enriquecidos em **C.
(OMETTO et al., 2006; HARTMAN; DANIN, 2009, VITORIA et al., 2016).

Ao contrario dos processos de fracionamento do C, a 5!°N é independente da via
fotossintética, mas dependente de diversos aspectos, entre eles 0 modo como o N é fixado
(MARTINELLI et al., 2009). Somente as plantas que possuem relacdes de simbiose com
bactérias fixadoras de nitrogénio sdo aptas a capta-lo na forma de N2 e ap0s 0s processos de
amonificacdo (NH4+) e nitrificacdo (NO3-) utiliza-lo em seus sistemas (TAIZ; ZEIGER,
2013), ao passo que a maioria das plantas fixa o N a partir da assimilacdo de compostos
nitrogenados do solo. Assim, o principal controlador da 8°N em plantas é a assinatura
isotopica original do solo, que é fortemente influenciada por fatores abidticos diversos, a
exemplo, praticas de agricultura, condicdes climaticas e geograficas predominantes
(CAXITO; SILVA, 2015).

Diferencas nos valores da 5!3C entre espécies sempre verdes e deciduas em florestas
estacionais indicam mecanismos distintos relacionados ao uso e conservacao dos recursos
hidricos, uma vez que maiores valores de 3'°C refletem maior eficiéncia nouso da agua
(FARQUHAR; RICHARDS, 1984).. Além de efeito direto no crescimento, o nitrogénio esta
ligado ao processo de assimilagdo de CO: pelas plantas. A utilizacdo com eficiéncia desse
elemento pode ser considerada uma estratégia vantajosa no desenvolvimento de espécies
arboreas tropicais em ambientes onde os recursos séo limitados (HIDAKA; KITAYAMA,
2013). A realocacéo de nutrientes, por exemplo, é um dos mecanismos utilizados por espécies
arbdreas expostas a estas condi¢es (HIDAKA; KITAYAMA, 2013). A redistribuicdo do N
foliar pode ser utilizada como uma estratégia para otimizar os processos fotossintéticos em
detrimento de mudancas ambientais, como a falta d’agua (ONODA; HIKOSAKA; HIROSE,
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2004). Assim, o equilibrio entre os processos assimilativos de CO2 e manutengdo do status
nutricional foliar pode ser considerado uma caracteristica vantajosa na adaptacao de espécies
a ambientes com limitacdo hidrica (ONODA; HIKOSAKA; HIROSE, 2004; PINZON-
TORRES; SCHIAVINATO, 2008).

A influéncia da fenologia foliar nos valores de §*3C e §*°N s&o descritos em diversos
estudos ecofisiologicos (AVILA-LOVERA et al. 2019; VITORIA et al., 2018; PALHARES;
FRANCO; ZAIDAN, 2010; OMETTO al., 2006). Em zonas temperadas esta bem
estabelecido que espécies deciduas e com expectativa de vida de folhas curtas tendem a exibir
menor valor de 3C e presumivelmente menor eficiéncia no uso da agua do que espécies
sempre verdes e espécies com longa vida util de folhas (EHLERINGER; COOPER, 1988;
MARSHALL;ZHANG, 1994). Entretanto, nos tropicos a relagdo entre a 8*°C e deciduidade
tem sido um tanto controversa com relatos de enriquecimento de *C em espécies decidua em
comparagdo com espécies perenes na Venezuela (SOBRADO; EHLERINGER, 1997),
empobrecimento de *C em espécies deciduas em comparagdo com espécies perenes no
Brasil (FRANCO et al., 2005) e nenhuma diferenca em outros estudos (FRANCO et al., 2005,
LEFFLER; ENQUIST, 2002, POWERS; TIFFIN, 2010; VITORIA et al. 2018).

1.3.  Floresta Atlantica

A floresta Atlantica é uma das mais biodiversas no planeta (PAGLIA; PINTO, 2010).
Todavia, apesar da grande diversidade floristica e de fitofisionomias, o bioma vem sofrendo
intensa fragmentacdo desde a chegada dos europeus no Brasil. Os 150 milhdes de hectares
originais foram reduzidos a cerca de 28% da sua extenséo total (REZENDE et al., 2018). Os
remanescentes podem ser encontrados em regides isoladas cercadas por centros urbanos,
areas agricolas e industriais, formando um mosaico de habitats de diferentes tamanhos
(PUGAS et al.,, 2018). As florestas estacionais (FE) compdem uma das diferentes
fitofisionomias da floresta Atlantica (OLIVEIRA FILHO, 2009; VITORIA et al., 2019).

As florestas estacionais (FE) ocorrem em regiGes com precipitagdo média anual
variando entre 700 e 2.000 mm, com forte influéncia sazonal climatica, sendo a sazonalidade
hidrica um importante fator de influéncia nos mecanismos adaptativos morfologicos,
fisiologicos e fenologicos (OLIVEIRA FILHO, 2009). Nesses ambientes, o clima e solo

podem ser considerados os principais fatores abidticos na distribuicdo das espécies. Além
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destes fatores, condi¢des nutricionais e a heterogeneidade do dossel que leva a variagdes na
irradiancia também sdo importantes fatores a contribuir na distribuicéo espacial das plantas
(CALLEGARO et al., 2012).

Dentro do tipo vegetacional estacional trés fitofisionomias séo identificadas
(Figural).

Figura 1. Diagrama das trés fitofisionomias da floresta estacional tropical. A: floresta
estacional sempre verde (FESV); B: floresta estacional semidecidual (FES) e C: floresta
estacional decidual (FED). Fonte: Adaptado de IBGE, 2012.

As florestas estacionais sempre verdes (FESV) se caracterizam principalmente pela
presenca de arvores perenes no estrato florestal, que mantém suas folhas por periodos mais
longos quando comparadas a espécies deciduas. Por essa razdo, nas FESV observa-se um
dossel continuo e verde, mesmo em periodos de estiagem (Figura 1A). As florestas
estacionais semideciduais (FES), por outro lado, apresentam propor¢do menor de individuos
capazes de manter suas folhas por tempo prolongado. Assim, em algumas épocas do ano €
possivel observar um dossel descontinuo (Figura 1B), especialmente em periodos que 0s
recursos hidricos se tornam mais limitantes (SCHUMACHER et al., 2018, COSTA;
GUASSELLLI, 2017). A FED (Figura 1C) apresenta cobertura arbérea de 70 a 90% na estacéo
chuvosa. Entretanto, grande parte das espécies perde suas folhas na estacdo seca
(deciduidade), quando a cobertura arbérea atinge niveis inferiores a 50% (IVANAUSKAS et
al., 2008; OLIVEIRA FILHO, 2009).

De maneira simplista e, levando em consideracdo apenas o nivel de cobertura
vegetacional em cada floresta podemos descrevé-las como um continuum vegetacional
resultante de influéncias edafocliméticas e biodticas, com a FESV exibindo maior nimero de

espécies de fenologia foliar sempre verde e a FED maior proporcéo de espécies de fenologia
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foliar decidua (FESV>FES>FED). Ainda que as florestas apresentem similaridades
floristicas, todas se distinguem em fitofisionomia, ecologia e em diversidade de mecanismos
aclimatativos (IVANAUSKAS et al., 2008).

Por sua localizacdo geogréfica, as florestas estacionais estdo inseridas em areas com
elevada densidade demogréfica e, por esse motivo sao utilizadas diariamente por grande parte
da populagdo que habita a regido tropical (MOONEY; BULLOCK; MEDINA, 1995;
AVILA-LOVERA et al. 2019). Entretanto, a exploracio dos recursos advindos desse bioma
¢ feita de forma predatoria, tornando as florestas estacionais ecossistemas fortemente
ameacados pela acdo humana (RIBEIRO et al., 2009). Apesar da relevancia ecolédgica-social-
econdmica atribuido as florestas estacionais, trabalhos que visam o entendimento da
dindmica florestal e dos fatores que o tornam um dos mais biodiversos do nosso planeta séo
desproporcionais aos realizados em florestas imidas (MILES et al., 2006). A vista disso,
estudos realizados nesse bioma sdo essenciais para o aumento de informacGes sobre padrbes
de dindmica, sucessao de espécies e comportamento da comunidade mediante intervencdes
antrépicas feitas de forma direta ou indireta.

Frente ao exposto, o presente trabalho busca determinar qual grupo fenoldgico
(sempre verde ou deciduo) apresenta caracteristicas morfofisiolégicas mais marcantes
relacionadas a conservacdo hidrica em duas florestas estacionais, uma sempre verde e outra
semidecidual. Nossas hipéteses sdo que: i) em ambas as florestas as espécies deciduas
apresentem menor eficiéncia no uso da dgua (menores valores de 33C) que as espécies
sempre verdes, ii) espécies sempre verdes apresentem mecanismos mais conservativos no
uso de recurso do que espécies deciduas, especialmente na FES e iii) os atributos utilizados

sejam suficientes para separar espécies em funcao do grupo fenolégico.

2. Objetivos gerais

Este trabalho teve como objetivo determinar a influéncia exercida pelos atributos
foliares e do lenho sobre 0 uso e conservacdo da agua (EUA) e N em espécies sempre

verdes e deciduas de duas florestas estacionais tropicais.
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2.1.  Objetivos especificos

1) Awvaliar a eficiéncia no uso da agua em espécies com fenologias foliares
distintas(sempre verdes e deciduas) por meio de §°C e atributos funcionais

foliares.

2) Determinar a influéncia das caracteristicas morfolégicas foliares e do lenho na
313C em espécies deciduas e sempre verdes e, relaciona-las aos mecanismos de

conservacao e uso dos recursos hidricos.

3) Examinar a relacéo entre as fenologias foliares deciduas e sempre verdes com a
8N e N elementar.

3. Material e métodos

3.1.  Areade estudo

Foram estudas duas florestas tropicais com fitofisionomias distintas: floresta
estacional sempre verde (FESV) e a floresta estacional decidual (FES). Ambas as
florestas foramclassificadas segundo o manual técnico da vegetacéo brasileira (IBGE, 2012)
(Figura 2, Tabela 1).

A FESV esté localizada na regido semiarida nordestina brasileira, no Parque Nacional
da Chapada Diamantina (PNCD), coordenadas, 12°28°S e 41°23’W; 400 a 600 m de altitude.
Apesar de se localizar no semiarido nordestino, na FESV é constante a presenca de grande
quantidade de neblina, conferindo umidade ao ambiente. O PNCD abriga uma vasta
diversidade ecoldgica, localizada no centro do estado da Bahia. A diversidade
fitofisiondbmica é uma das mais importantes caracteristicas do PNCD, agrupando importantes
biomas brasileiros que carecem em esforcos de conservacdo, tais como formagdes savanicas,
florestas umidas e secas e vegetacdo de campo rochoso aberto. Por essa diversidade em
fitofisionomias, a vegetacdo local pode ser caracterizada como um mosaico de diferentes
formacbes (FUNCH; HARLEY; FUNCH, 2009; NEVES et al., 2016). A vegetacao da area
de estudo é composta por um estrato florestal de dossel continuo, variando entre 8,5e 15 m

de altura e sub-bosque 3,5a 8 m de altura (FUNCH, 2002). O clima caracteristico da regido
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é mesotérmico, do tipoCwb (ALVARES et al., 2013), definido por alternancia de estacdes
chuvosas curtas e irregulares com estacdes secas prolongadas, com temperaturas médias
anuais variando entre 15 °C e 26 °C (Figura 3). A estagdo chuvosa na regido normalmente
se inicia no inicio do més de novembro e se estende até o fim do més de marco, e a estacéo
seca no inicio do més de junho até outubro (JUNCA et al., 2005 ). A pluviosidade, assim
como a vegetacdo, é fortemente condicionada pelo relevo, a precipitacdo média anual entre
1961 e 2011 foi de cerca de 1200 mm segundo o Instituto nacional de meteoroldgico
(INMET, 2020).

A FES esta localizada na Estacdo Ecoldgica Estadual de Guaxindiba (EEEG),
coordenadas, 21°23'S 41°5'W; 25 m de altitude, no municipio de S8o Francisco do
Itabapoana, Rio de Janeiro, Brasil. A EEEG é uma &rea de floresta Atlantica com individuos
arboreos atingindo altura média de 15 m e sub-bosque pouco desenvolvido que protege um
dos maiores remanescentes de FES do estado do Rio de Janeiro. A EEEG abrange uma area
total de 3.260 ha inserida em propriedades privadas, mas apenas 1.200 ha séo constituidos
de formagdes florestais. O clima é classificado como Aw (ALVARES et al., 2013), definido
como sazonalmente seco, quente e imido com periodo de chuvas bem-marcado e temperatura
média anual variando entre 20 °C e 29 °C, sem inverno pronunciado, com influéncia marinha
e estacdo chuvosa no verdo (outubro a abril), atingindo o maximo pluviométrico no més de
janeiro e o minimo em julho com quatro meses de periodo seco (Figura 4). A precipitacdo
média anual em uma série historica de 1961-2012 foi de cerca de 1100 mm (PIREDA et al.,
2019).
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Figura 2: Localizacdo geogréfica da floresta estacional semidecidual no RJ (FES) e

floresta estacional sempre verde na BA(FESV).
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Tabela 1: Caracteristicas bioticas e abioticas das florestas estacionais sempre verde (FESV)
e semidecidua (FES) localizadas no Parque Nacional da Chapada Diamantina (PNCD-Bahia)
e naEstacdo Ecologica Estadual de Guaxindiba (EEEG-Rio de Janeiro), respectivamente.

Caracteristicas FESV FES
Clima Mesotérmico (Cwb) Sazonalmente seco (Aw)
PMA 750 mm — 1200 mm 900 mm — 1000 mm
TMA 15°C -26°C 20°C-25°C
Fitofisionomia Sempre verde Semidecidual
Altitude 400 — 600 m 25m

Fonte: ICMBIo, 2007; INEA, 2010. PMA: precipitagdo média anual. TMA: temperatura média
anual.
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Figura 3: Climograma com as médias mensais de precipitacdo e
temperatura para os anos de 2012 e 2013 na regido do parque nacional da
chapada diamantina. PMM: precipitagdo média mensal; TMM: temperatura
média mensal. Dados extraidos da estagdo automatica A425 em Lencois,
MA.
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Figura 4: Climograma com as médias mensais de precipitacdo e
temperatura para os anos de 2016 e 2017 na regido da estacdo ecoldgica
estadual de guaxindiba. PMM: precipitacio média mensal; TMM:
temperatura média mensal. Dados extraidos da estacdo automatica A607 em
Campos dos Goytacazes, RJ.
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Amostragem e coleta do material vegetal
3.2.1. Material Vegetal
Trinta e cinco espécies e fenologia foliar deciduas ou sempre verdes pertencentes a
FES ou FES foram estudadas (Tabela 2). Na FESV foram estudadas 13 espécies sempre
verdes e seis deciduas e na FES oito espécies sempre verdes e oito deciduas. As espécies
pertencem a 21 familias e foram escolhidas com base no indice de valor de importancia (IVI)
(SANTOS, 2014; VITORIA et al., 2018).

Tabela 2: Espécies, familia e habito foliar (HF) dos individuos utilizados no estudo em duas
florestas estacionais tropicais: floresta estacional sempre verde (FESV) e floresta estacional

semidecidual (FES). SV: sempre verde; DC: deciduo.

Familia/espécie Identificador Ocorréncia HF
Anacardiaceae R.Br.
Tapirira guianensi Aubl. HUEFS 207835 FESV SV
Apocynaceae Juss.
Himatanthus bracteatus (A.DC.) Woodson HUEFS 244390 FESV Y
Bignoniaceae Juss.
Handroanthus serratifolius (Vahl) S.Grose HUENF 12314 bFES DC
Paratecoma peroba (Record) KuhIm. HUENF 10538 FES DC
Burseraceae Kunth.
Protium heptaphyllum (Aubl.) Marchand HUEFS 120540 FESV SV
Chrysobalanaceae R.Br.
Hirtella glandulosa Spreng. HUEFS 120549 FESV DC
Euphorbiaceae Juss.
Aparisthmium cordatum (A.Juss.) Baill. HUEFS 116475 FESV DC
Maprounea guianensis Aubl. HUEFS 89936 FESV DC
Sebastiania brasiliensis Spreng. HUENF 12325 FES DC
Pachystroma longifolium (Nees) I.M.Johnst.  HUENF 12480 FES SV
Senefeldera verticillata (Vell.) Croizat HUENF 4492 FES SV
Fabaceae Lindl.
Copaifera langsdorffii var.langsdorffii Desf. =~ HUEFS 214848 FESV DC
Parapiptadenia pterosperma (Benth.) HUENF 11446 FES DC
Lauraceae Juss.
Ocotea nitida (Meisn.) Rohwer HUEFS 124617 FESV SV
Ocotea glomerata (Nees) Mez HUEFS 120580 FESV SV
Lecythidaceae A.Rich.
Eschweilera tetrapetala S.A.Mori HUEFS 110082 FESV SV

Malpighiaceae Juss.
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Byrsonima sericea DC.
Malvaceae Juss.
Eriotheca candolleana (K.Schum.)A.Robyns

Meliaceae A.Juss.
Trichilia lepidota Mart.

Melastomataceae A. JUSS.

Miconia holosericea (L.) DC.

Moraceae Gaudich.

Brosimum guianense (Aubl.) Huber
Myrtaceae Juss.

Myrcia detergens Mig.

Myrcia obovata (O.Berg) Nied.

Psidium oligospermum Mart. ex DC.
Peraceae (Baill.) Klotzsch & Garcke
Pogonophora schomburgkiana Miers ex
Benth.

Chaetocarpus echinocarpus (Baill.) Ducke
Rubiaceae Juss.

Alseis pickelii Pilg. & Schmale.

Rutaceae A.Juss.

Metrodorea nigra A.St.-Hil.

Neoraputia alba (Nees & Mart.) Emmerich
ex Kallunki

Angostura bracteata (Nees & Mart.)
Kallunki.

Sapindaceae Juss.

Talisia coriacea Radlk.

Sapotaceae Juss.

Pouteria ramiflora (Mart.) Radlk.
Micropholis gardneriana (A.DC.) Pierre
Pouteria torta (Martins) Radlk.

Solanaceae A.Juss

Metternichia princeps J.C.Mikan

HUEFS 120558

HUENF 10112

HUENF 12301

HUEFS 120559

HUENF 4808

S

HUEFS 120577

S

HUEFS 120556

HUEFS 158707

HUENF 10157

HUENF 11120
HUENF 12519

HUENF 10135

HUEFS 21396
HUEFS 120578
S|

HUENF 11349

FESV

FES

FES

FESV

FES

FESV

FESV
FES

FESV

FESV

FES

FES

FES

FES

FES

FESV

FESV

FESV

FES

DC

SV

DC

SV

SV

SV

DC
DC

SV

SV

DC

SV

SV

SV

SV

SV

SV

SV

DC

Fonte: HUENF — Herbario da Universidade Estadual do Norte Fluminense Darcy Ribeiro; HUEFS

- Herbario da Universidade Estadual de Feira de Santana. S.I: sem identificag&o.
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3.2.2. Coleta e nUmero amostral foliar

As amostras de ambas as florestas foram obtidas na estagdo chuvosa. As amostras
da FESV foram coletadas entre 2011 e 2013 por nossos colaboradores da Universidade
Estadual de Feira de Santana (UEFS), Bahia. Todas as amostragens para a FES foram
coletadas em 2017 por outros estudantes do grupo de pesquisa de Ecofisiologia Vegetal
do LCA/UENF.

Amostras de folhas saudaveis, sem necrose, totalmente expandidas e
fisiologicamente ativas do terceiro par, a partir do apice, foram coletadas do dossel de
ambas as florestas. Cinco folhas de cinco individuos foram coletadas para as analises
morfologicas e isotopicas (n=5). As amostras para andlises morfologicas foram
processadas e analisadas separadamente das folhas utilizadas para as analises isotdpicas.

3.2.3. Determinacdo dos atributos morfologicos foliares

Os atributos determinados foram espessura (ESP), suculéncia (SUC), area foliar
especifica (AFE) e densidade foliar (DEF). Para tanto, com o auxilio de um cortador foliar
de metal foram retirados de cada uma das folhas um disco foliar com area de 0,98 cm? (das
espécies da FESV) e de 0,50 cm? (das espécies da FES). Os discos foram hidratados em agua
destilada por cerca de 24 h. Apds a hidratacdo, a espessura (ESP) foi medida com um
paquimetro digital (£ 0,01 mm), e a massa saturada (MST) com uma balanca analitica digital
(preciséo de 0,001g). Os discos hidratados foram colocados em estufa a 55 °C por 72 h para
obtencdo da massa seca (MS). A partir destes valores, foram calculados a suculéncia (SUC),
através da equacdo 1, resultado da diferenca entre a massa saturada e a massa seca dividida
pela area dos discos utilizados (A).

SUC = MST—-MS

(1)

Fonte: (KLUGE; TING, 1978; PEREZ-HARGUINDEGUY et al., 2013).

A area foliar especifica (AFE) que relaciona a superficie com a massa seca da propria

folha foi determinada conforme a equacéo 2.



32

A
AFE = _
MS (2)

Fonte: (WITKOWSKI; LAMONT, 1991; WILSON; THOMPSON; HODGSON, 1999)

A densidade foliar (DEF) foi determinada pela férmula 3.
ESP.AFE

DEF = =050 3)

Fonte: (WITKOWSKI; LAMONT, 1991; WILSON; THOMPSON; HODGSON, 1999)

Os valores apresentados de cada atributo por espécie é a média de cinco repeticoes.

3.2.4. Determinagdo da composi¢do isotopica foliar de carbono (8'°C) e nitrogénio
(5°N)

As amostras foliares compostas foram secas a 60 °C em estufa de circulacdo aberta
até manterem a massa constante por cerca de dois dias. Ap6s alcangarem a massa constante,
estas amostras foram submetidas a processo de moagem em moinho (Marconi, MA048), até
aobtencdo de um po6 fino. Foram pesadas amostras de cerca de 1 mg em balanca analitica
digital (precisdo de 0,001g) e inseridas em céapsulas de estanho. As concentracGes
elementares e isotopicas de C e N foram mensuradas em um analisador elementar de fluxo
continuo (Flash 2000 Organic Elemental Analyzer), acopladas a um espectrdmetro de massa
de razdo isotopica estavel (IRMS Delta V Advantage, Thermo Scientific, Alemanha). Pee
Dee Belemnite (Pdb) e nitrogénio atmosférico foram utilizados como padréo para as analises,
respectivamente. A precisdoanalitica foi de + 0,1 %o para 5'3C e + 0,2%o para 5'°N, a precisio
para composicoes elementares e isotopicas foi determinada por padrdo certificado (Protein
OAS / Isotope Cert 114859; Microanalise Elementar).

3.2.5. Coleta e numero amostral do lenho
As amostras de ambas as florestas foram obtidas na estacdo chuvosa. Nas 35 espécies

estudadas, a coleta foi realizada por método ndo destrutivo utilizando sonda de Pressler a
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uma altura de aproximadamente 1,30 m do solo, em arvores com troncos cilindricos, retos,
sem qualquer tipo de deformacé&o aparente e, acondicionados, posteriormente em canudos de
papel.

Para determinacéo da densidade do lenho foram selecionados cinco individuospara
cada espécies na FESV (n=5), tendo sido retiradas quatro amostras de cada individuo. Na
FES, trés individuos foram amostrados (n=3), tendo sido retiradas duas amostras de cada

individuo.

3.2.6. Determinacdo da densidade do lenho
As secces de lenho foram acondicionadas em tubos Eppendorf com agua destilada,
durante 72 horas em 25 °C. Apds hidratacao, as amostras foram pesadas em balanca analitica
digital (SHIMADZU, modelo AY220, preciséo de 0,001g) e, posteriormente, submetidas a
processo de desidratacdo em estufa a 105 °C por 72 h. Ao final do periodo, novamente as
amostras foram pesadas fornecendo a massa seca do material. A relagdo entre massa

seca/volume fresco forneceu os valores de densidade do lenho (CHAVE et al., 2006).

3.2.7. Anélises estatisticas

As andlises estatisticas foram realizadas utilizando o software RStudio (versédo 4.0.2),
(R CORE TEAM, 2020) e a editoracdo eletronica de imagens geradas peloprograma
estatistico foram realizadas através do software Inkscap. Comparacdes entre as fenologias
foliares (sempre verde e deciduo) e florestas estacionais foram realizadas usando ANOVA
two-way (R CORE TEAM, 2020), seguida pelo teste de Tukey (P < 0,05). Os dados foram
ajustados utilizando uma funcéo de verossimilhanca maxima pelafuncéo boxcox do pacote
MASS (VENABLES; RIPLEY, 2021) para atender as premissas da ANOVA
(homocedasticidade, normalidade e linearidade dos residuos), quando necessario.

As associagdes entre os atributos morfoldgicos foliares e as composi¢des isotopicas
de C e N foram avaliadas através de correlacdes de Spearman (rs) realizadas pela funcéo rcorr
do pacote Hmisc (FRANK; HARRELL JR, 2020).

A analise de Componentes Principais (PCA) foi realizada no ambiente R pela funcéo
prcomp do pacote base do R (R CORE TEAM, 2020), o espago de ordenagdo gerado pela

analise foi posteriormente plotado em forma de grafico pela funcdo autoplot do pacote
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ggpplot2 (H. WICKHAM, 2016) e ggfortify (TANG; HORIKOSHI,; LI, 2016). Em todos os

testes estatisticos foi assumido um erro a priori de 5% ou P-value < 0,05.

Resultados

Nio foram observadas diferencas significativas nos valores médios das 6°C e §°N
entre espécies de fenologia foliar decidua e sempre verde no mesmo ambiente (Figuras 5 e
6, Tabela 3). Entretanto, espécies deciduas da FESV apresentaram-se mais enriquecidas em
13C quando comparadas as espécies deciduas da FES (Figura 5A), oque demostra a maior
eficiéncia no uso da agua por espécies deciduas na FESV comparadas as espécies da mesma
fenologia foliar na FES. As maiores diferencas entre FESV e FES foram observadas para
3N, que variou significativamente para os dois grupos de espécies, sempre verde e decidua
(Figura 5B), com a FES apresentando sempre valores positivos enquanto a FESV, valores
negativos de 3°N (Tabela 3).
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Figura 5: A) Composicao isotopica de carbono (8**C); B) composicao isotopica
de nitrogénio (5'°N) em espécies deciduas (azul) e sempre verdes (vermelho) em
duas florestas estacionais. FESV: floresta estacional sempre verde, FES: floresta
estacional semidecidual. Letras maitsculas comparam o mesmo habito foliar em
ambientes distintos; letras mindsculas comparam habito foliar distinto no mesmo

ambiente. (P < 0.05).
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Figura 6: A) Média da composigao isotopica de carbono (8*3C); B) média da composicio isotopica de nitrogénio (5°N) em
espécies deciduas (azul) e sempre verdes (vermelho) em duas florestas estacionais. Barras com hachuras: floresta estacional
sempre verde, barras sem hachuras: floresta estacional semidecidual.
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Tabela 3: Média (+ DP) das concentragdes elementares de C e N, razdo C/N, composicdo isotopica de N (§1°N) e C (813C) em espécies
deciduas e sempre verdes de duas florestas estacionais. FESV: floresta estacional sempre verde; FES: floresta estacional semidecidual.
Letras maitsculas comparam a mesma fenologia foliar em ambientes distintos; letras mindsculas comparam a fenologia foliar no mesmo

ambiente. (P < 0.05).

Local Fenologia foliar C (%) 813C (%o) N (%) 5N (%o) C/N
FESV  Sempre Verde  44.58+2.60Aa 30,63x1.52Aa 1.62+0.31Ba 1.41+1.12Ba 33.22+7.04Aa
FESV Decidua 44,015+2.09Aa 30.03+1.83Aa 1.80+0.63Ba 1.59+1.46Ba 31.45+9.24Aa
FESV Média 44.40+2.46A 30.44+1.64A  1.68+0.44B 1.46%x1.24B  32.66+7.80A
FES  Sempre Verde  41.56+1.84Bb 30,52+0.90Aa 2.27+0.63Aa 5.68+1.20Aa 22.92+6.31Ba
FES Decidua 43.21+1.95Aa 31.13+1.09Ba 2.54+0.68Aa 6.25+1.01Aa 21.02+4.97Ba
FES Média 42.28+2.05B 30.79+1.03A  2.39+0.66A  5.93+1.14A  22.10+5.80B
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Maiores valores de concentracdo elementar de C e da razdo C/N foram observados na

FESV (Tabela 3). Somente foi observada diferenga na concentracdo elementar de C a
depender da fenologia foliar na FES, com espécies sempre verdesapresentando menores
valores que as deciduas.

As caracteristicas foliares mais associadas a manutencdo do status hidrico foram
observadas nas espécies sempre verdes, tais como menor &rea foliar especifica, maior
suculéncia e densidade foliar (Figura 7A, B e C). Entretanto, espécies da FES apresentaram
maiores valores de suculéncia e densidade foliar quando em comparagéo com a FESV (Figura
7B e C). A densidade do lenho variou significativamente entre as fenologias foliares dentro
da mesma floresta, assim como entre os ambientes, com as espécies deciduas apresentando
0s maiores valores para o atributo tanto na FESVquanto na FES (Figura 7D).

Correlacdo negativa entre densidade do lenho e §'3C foliar foi observada(Figura
8), ou seja, a discriminacéo do isdtopo *C pelas espécies diminui a medida que a densidade
do lenho aumenta. Esta correlacdo foi fortemente influenciada pelas espécies sempre verdes
da FESV (Tabela 4). Nio foram observadas correlagdes significativas entre $**C foliar e os
atributos morfoldgicos foliares area foliar especifica,densidade e suculéncia, com excecéao
para suculéncia foliar ¢ 33C em espécies sempre verdes da FESV (Tabela 5; Figura 1 do
Anexo).

Correlacdo positiva entre §°N foliar e densidade foliar foi observada (Figura 9).
Quando os grupos fenolégicos foram visualizados separadamente apenas 3*°N e areafoliar
especifica, e 81°N e suculéncia foliar em espécies deciduas da FESV mostraramcorrelagio
(Tabela 6)
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Figura 7: A) Area foliar especifica; B) suculéncia foliar; C) densidade foliar; D) densidade
do lenho em espécies deciduas (azul) e sempre verdes (vermelho) em duas florestas
estacionais. FESV: floresta estacional sempre verde, FES: floresta estacional semidecidual.
Letras mailsculas comparam o mesmo habito foliar em ambientes distintos; letras
mindsculas comparam habito foliar distinto no mesmo ambiente. (P < 0.05).
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Figura 8: Correlacéo entre composicao isotopica de carbono
(313C) e a densidade do lenho em espécies deciduas (azul) e
sempre verdes (vermelho) de duas florestas estacionais:
semidecidual (quadrados) e sempre verde (circulos).

Tabela 4: Coeficientes de correlagdo (r) e nivel de significancia (P) para a composicéo isotdpica de
carbono (33C) e a densidade do lenho em espécies deciduas e sempre verdes em duas florestas
estacionais: sempre verde (FESV) e semidecidual (FES). Negrito seguido de * indica significancia

estatistica (P < 0.05).
Local Fenologia foliar R P
FESV Sempre Verde -0.56 0.04*
FESV Decidua -0.08 0.91
FES Sempre Verde -0.29 0.55
FES Decidua -0.02 0.97
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Figura 9: Correlacdo entre composicdo isotopica de
nitrogénio (3!°N) e a densidade foliar em espécies deciduas
(azul) e sempre verdes (vermelho) de duas florestas
estacionais: semidecidual (quadrados) e sempre verde

(circulos).
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Tabela 5: Coeficientes de correlacdo (r) e nivel de significancia (P) para as correlagdes de carbono (8*°C) e atributos morfoldgicos
foliares de espécies deciduas e sempre verdes em duas florestas estacionais: sempre verde (FESV) e semidecidual (FES). Negrito seguido
de * indica significancia estatistica (P < 0.05). AFE: &rea foliar especifica; DEF: densidade foliar; SUC: suculéncia foliar

Local Atributo Habito Foliar R P
FESV AFE Sempre Verde -0.09 0.75
Decidua -0.14 0.80
Sempre Verde -0.29 0.55
FES AFE
Decidua -0.07 0.88
Sempre Verde -0.07 0.81
FESV DEF
Decidua 0.77 0.1
Sempre Verde -0.02 0.71
FES DEF
Decidua 0.04 0.93
Sempre Verde 0.83 0.00042*
FESV SUC
Decidua 0.14 0.80
Sempre Verde -0.39 0.40
FES SUC
Decidua -0.45 0.26
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Tabela 6: Coeficientes de correlacéo (r) e nivel de significancia (P) para as correlacdes entre composicdo isotopica de nitrogénio (5'°N)
e os atributos morfoldgicos foliares de espécies deciduas e sempre verdes em duas florestas estacionais: sempre verde (FESV) e
semidecidual (FES). Negrito seguido de * indica significancia estatistica (P < 0.05). AFE: area foliar especifica; DEF: densidade foliar;
SUC: suculéncia foliar.

Local Atributo Habito Foliar r P
FESV AFE Sempre Verde 0.06 0.86
Decidua -1 0.0028*
Sempre Verde -0.39 0.40
FES AFE
Decidua -0.55 0.17
Sempre Verde -0.06 0.84
FESV DEF
Decidua 0.71 0.13
Sempre Verde -0.64 0.14
FES DEF
Decidua 0.31 0.46
Sempre Verde 0.008 0.97
FESV SUC
Decidua 1 0.003*
Sempre Verde 0.29 0.55
FES SUC

Decidua 0.19 0.66




A matriz de correlagdo entre atributos morfolégicos da folha e do lenho e a
composicdo isotdpica foliar de N e C mostrou que: 1) ndo houve associa¢do entre os atributos
estudados para as espécies deciduas e sempre verdes na FES; 2) espécies da FESV com
maiores valores de area foliar especifica apresentam menor densidade foliar e folhas menos
suculentas (Tabela 7).

As analises multivariadas por componentes principais (PCA) gerada com as variaveis
foliares morfologicos, isotdpicos e densidade do lenho, agruparam as amostras por floresta e
ndo pela fenologia foliar (Figura 7). A andlises dos dois componentes principais da PCA
explicaram 67,4% da variacgéo total dos dados (Figuras 7). A densidade foliar e 8*°N foram
os atributos que mais contribuiram para a distribui¢io das espécies no PC1 e a °C e a
densidade do lenho os principais responsaveis pela ordenacao das espécies no PC2 (Tabela
1 Anexo).
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Tabela 7: Coeficiente de correlacdo (r) para os atributos morfologicos foliares de espécies deciduas e sempre verdes em duas florestas
estacionais: sempre verde (FESV), parte superior direita da matriz e, semidecidual (FES), parte inferior esquerda da matriz. Negrito
seguido de * indica significancia estatistica (P < 0.05). AFE: &rea foliar especifica; DEF: densidade foliar; SUC: suculéncia foliar; DEM:
densidade do lenho; §*3C: composicéo isotopica de carbono; 3'°N: composicao isotopica de nitrogénio.

DEM (g.cm®) 513C (%o) SN (%) AFE (cm?.g?') DEF (g.cm® SUC(g.cm?)

DEM (g.cm®) 1 -0.43 -0.12 -0.12 -0.09 0.305
513C (%) -0.17 1 0.29 0.024 0.07 0.43
515N (%) -0.08 -0.28 1 -0.28 0.196 0.35

AFE (cm2.g™) 0.14 -0.19 -0.36 1 -0.45% 0.67*

DEF (g.cm®) 0.25 -0.05 0.025 -0.25 1 0.22

SUC (g.cm?) -0.44 -0.23 0.24 -0.49 -0.36 1
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Figura 10: Espaco de ordenacao gerado pela analise por componentes principais (PCA) para
especies deciduas (azul) e sempre verdes (vermelho) em duas florestas estacionais:
semidecidual (quadrados) e sempre verde (circulos). AFE: area foliar especifica; DEF:
densidade foliar; SUC: suculéncia foliar; DEM: densidade do lenho; §*3C: composicéo

isotdpica de carbono; §*°N: composicdo isotdpica de nitrogénio.
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5. Discussao

Nossos resultados sugerem que a 83C foliar ndo seja um bom preditor para a
determinacdo da fenologia foliar em espécies co-ocorrentes nos ambientes tropicais
estudados, evidenciando a limitacdo desta ferramenta para amplo uso na determinacdo da
fenologia foliar. E bem estabelecido que a razdo Ci/Ca (C intercelular/C atmosférico) é um
dos principais fatores que levam a discriminagéo do isétopo *C em plantas Cs, com aumento
na discriminagdo contra o 3C conforme esta razio se aproxima de 1 (FARQUHAR;
RICHARDS, 1984; FARQUHAR et al., 1989; MARTINELLI et al., 2009). Quando a razdo
Ci/Ca é igual a 1, pressupGem-se que 0s estdmatos estejam mis abertos e que a RUBISCO
(Ribulose Bi-Fosfato Carboxilase/Oxigenase), enzima que discrimina contra o is6topo mais
pesado (*3C), catalise preferencialmente a fixacdo do *2C, empobrecendo as folhas em 3C
(FARQUHAR; RICHARDS, 1984).

A auséncia de diferencas entre as espécies de fenologia foliar decidua e sempre verde
a partir de dados de §*3C foliar em ambas as florestas esta em dissonancia com o que €
amplamente relatado na literatura (EHLERINGER; COOPER, 1988; SOBRADO;
EHLERINGER, 1997; FRANCO et al 2005; SOH et al., 2019.), apesar de ainda haver
controvérsias sobre o tema (LEFFLER; ENQUIST, 2002; TEZARA et al., 2010) auséncia de
diferenga na 8'3C entre os habitos foliares encontrada em nossos resultados é um indicador
de que essas espécies mantenham suas taxas internas de CO2 em concentracdes semelhantes.
Resultados similares a este ja foram relatados em trabalhos que utilizaram isétopos estaveis
de C na determinacdo da eficiéncia no uso da agua em florestas tropicais da Venezuela e
Costa Rica. Nesses estudos as espécies sempre verdes e deciduas ndo apresentaram
diferencas significativas na 8°C, sugerindo que a eficiéncia no uso da agua entre os dois
grupos € semelhante (LEFFLER; ENQUIST, 2002; TEZARA et al., 2010). Uma possivel
explicacdo a esses resultados pode ser atribuida ao ambiente. O ambiente florestal tropical é
bastante variavel, levando a um aumento significativo em tragos funcionais, o que dificulta
o0 entendimento claro dos processos ecoldgicos e fisioldgicos das espécies. Entretanto, em
ambientes mais secos o uso de 5'°C parece ser mais eficiente para diferenciacéo da fenologia
foliar (FRANCO et al., 2005). Assim, outras abordagens como medicdo do potencial hidrico
e trocas gasosas poderiam ajudar a elucidar esta questdo. Por exemplo, em estudo

ecofisioldgicos conduzido em uma floresta seca sazonal brasileira, espécies sempre verdes e
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deciduas diferiram em caracteristicas morfoldgicas foliares (SOUZA et al., 2020). Porém,
andlises fisiologicas mostraram que o0s dois grupos mantinham seu potencial hidrico
constante frente ao aumento da seca ambiental (comportamento isoidrico). Por esses motivos,
outras caracteristicas além da 5'3C devem ser levadas em consideragdo a fim de se estabelecer
um paralelo claro entre a fenologia foliar e eficiéncia no uso da agua em espécies de florestas
tropicais.

Apesar dos grupos fenoldgicos diferirem em inimeras caracteristicas, 0 ambiente
pode favorecer o compartilhamento de mecanismos entre especies nas mesmas condicdes
ambientais. Espécies sempre verdes e deciduas sdo consideradas por modelos biogeograficos
como os principais grupos funcionais de ambientes tropicais (BONAN et al. 2003; REICH
et al. 2007). Uma parcela consideravel de estudos ecofisioldgicos que utilizam a §3C como
ferramenta tem como objetivo estabelecer as principais diferencas fisiologicas e na eficiéncia
no uso da dgua (SOUZA et al., 2015; FU et al., 2012; SOH et al., 2019; SOUZA et al., 2020).
Entretanto, a similaridade nos padrdes de discriminagdo isotopica de *C evidencia que em
determinados ambientes e condicGes esta metodologia possa ndo oferecer explicacGes
suficientes para diferenciar respostas ao uso da agua (VITORIA et al., 2018). Neste sentido,
alguns outros aspectos devem ser considerados como influenciadores, tais como a capacidade
de retencdo de agua em folhas, caule ou estruturas subterrdneas, controle da abertura
estomatica e ajustamento osmdtico para aumentar a absorcdo de agua, entre outros
(WORBES; BLANCHART; FICHTLER, 2013; ISHIDA et al. 2006; CHEN et al. 2009).

Embora ndo tenhamos observados diferencas significativas quanto aos valores da
313C entre espécies deciduas e sempre verdes, nossas analises morfoldgicas confirmaram a
hipotese de que os atributos morfoldgicos foliares das espécies sempre verdes estdo mais
associados a mecanismos conservativos e de tolerancia ao déficit hidrico (ISHIDA et al.
2006; SOUZA et al., 2020). Area foliar especifica, densidade e suculéncia sdo descritos como
caracteristicas preditoras dos diferentes mecanismos utilizados por plantas em respostas as
oscilagbes ambientais. A menor area foliar especifica, assim como os maiores valores de
suculéncia e densidade foliar em espécies sempre verdes de ambas as florestas refletem o
carater conservativo em recursos adotado por essas espécies, especialmente em locais
sujeitos ao déficit hidrico sazonal (WITKOWSKI; LAMONT, 1991; PEREZ-
HARGUINDEGUY et al., 2013).
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Tem sido relatado que espécies sempre verdes exibem mecanismos de tolerancia a
seca, enquanto as espécies deciduas apresentam comportamento de evitamento da seca, como
a perda foliar por exemplo (FU et al. 2012; SOUZA et al., 2015). Espécies sempre verdes
sustentam suas folhas por mais tempo, necessitando de investimentos em mecanismos que
facam com que esse 0rgdo seja mais resistente a injurias mecanicas e a herbivoria, uma vez
que o custo metabdlico para a producdo de novas folhas seria alto e desvantajoso (ROSADO;
MATTOS, 2007). Assim, o aumento em densidade foliar e decréscimo na éarea foliar
especifica em espécies sempre verdes podem estar relacionados ao maior tempo de vida da
folha, resultado de maior investimento em C na construcdo dos tecidos foliares. Por outro
lado, espécies deciduas exibem comportamento mais aquisitivo dos recursos, resultando em
folhas com elevada area foliar especifica e baixa densidade foliar (ROSADO; MATTOS,
2007). Esses resultados confirmam o trade-off existente entre longevidade e aquisicdo de
recursos, condizentes com o espectro global de economia foliar (WRIGHT et al., 2004).

Os atributos morfoldgicos foliares relacionados a conservacgdo da 4gua foram mais
pronunciados em espécies da FES, em especial nas espécies sempre verdes, do que nas
espécies da FESV. O registro das caracteristicas morfoldgicas relacionadas a conservacéo de
agua foi mais marcante para o ambiente de maior restricao hidrica o que evidéncia que a falta
de &gua sazonal pode condicionar modificagcGes em escala morfologica em espécies arbdreas,
fazendo com que estas espécies lidem de forma mais eficaz com a baixa disponibilidade
hidrica. O carater mais conservativo das espécies da FES em atributos foliares ja era
esperado, tendo em vista os fatores edafoclimaticos do ambiente. A FES esta situada em uma
regido de planicie, sujeita a elevada irradiancia e ventos fortes (VILLELA et al., 2006).
Embora as diferencas nas taxas pluviométricas entre os dois ambientes ndo sejam marcantes,
as condic¢des microclimaticas da FESV, como a neblina constante, podem favorecer espécies
gue possuem mecanismos mais aquisitivos (baixa suculéncia e densidade foliar, maior
investimento em area foliar especifica).

Apesar das espécies sempre verdes terem exibido as caracteristicas morfoldgicas
foliares mais pronunciadas em relacéo a conservagédo da dgua, 0 mesmo padrao néo foi visto
em relacdo a densidade do lenho. Comumente, &rvores com densidade do lenho elevada e,
consequentemente maior segurancga hidraulica, estdo associadas as espécies sempre verdes
(GOLDSTEIN et al., 1989; FU et al., 2012), tendo em vista a necessidade de manutencéo do
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fluxo continuo de agua para o dossel durante todo o0 ano. Nossos resultados contrastam com
0s descritos em outros ambientes expostos a seca sazonal na China (CHEN; ZHANG; CAO,
2008; FU et al., 2012) e Venezuela (SOBRADO, 1993). No entanto, existem evidéncias de
que a resisténcia dos vasos condutores as cavitagdes possa ser independente da fenologia
(BRODRIBB et al. 2003 ; CHOAT et al. 2007). A existéncia de controvérsias quanto as
caracteristicas hidraulicas de espécies sempre verdes e deciduas e a falta de analises
especificas no trabalho, tais como analises de anatomia do lenho, curva de vulnerabilidade
hidraulica, nos limita a inferir respostas mais contundentes.

Como ja apontado, sdo inumeras as formas como as plantas podem conservar agua e
usar esses recursos de forma mais eficiente (VITORIA; ALVES; SANTIAGO, 2019). E bem
fundamentada a existéncia de coordenacdo funcional entre as trocas gasosas e a
condutividade hidraulica entre espécies arboreas (CHEN; ZHANG; CAO, 2008;
PIVOVAROFF; SACK; SANTIAGO, 2014). A correlacdo entre as caracteristicas
fotossintéticas e hidraulicas reflete um equilibrio entre a assimilacdo de C e a capacidade de
transporte de agua (CHEN; ZHANG; CAO, 2008; MARKESTEIN et al., 2010). A
correlagdo negativa entre a densidade do lenho e 513C sustentam essa afirmacéo, tendo em
vista que o sistema vascular é responsavel pelo fornecimento de agua as folhas e, assim,
exerce influéncia nas taxas de transpiracdo e fotossintese (CHEN; ZHANG, CAO, 2008; FU
et al., 2012). Estudos fenoldgicos evidenciam que a densidade do lenho é inversamente
proporcional & capacidade de armazenamento de 4gua (LIMA; RODAL, 2010; GALVAO et
al., 2021), e que a avaliacdo destes atributos em espécies lenhosas que ocorrem em ambientes
submetidos a déficit hidrico (moderado a severo) oferecem respostas eficientes na
determinacdo de estratégias adaptativa a seca, a alta densidade do lenho em algumas espécies
é reflexo de adaptacdes ao déficit hidrico (LARCHER et al., 2006). O lenho destas espécies
funciona como um reservatério de agua para suprimento durante a fotossintese em épocas
em o recurso € mais limitado, desta forma, espécies que apresentam densidade do lenho baixa
possuem maior capacidade em sustentar altas taxas fotossintéticas, o que poderia levar a
reducdo da discriminacao isotépica de C.

Ao analisarmos atributos morfoldgicos foliares e do lenho, além da composicdo
elementar e isotopica do C e N, esperdvamos encontrar evidéncias suficientes para agrupar

as espécies em estudos em funcéo da fenologia foliar. Entretanto, contrariamente a nossa
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hipotese, os atributos utilizados ndo foram suficientes para que este objetivo pudesse ser

alcancado. A PCA evidenciou a formacéo de dois grandes grupos a depender da floresta, com
as espécies da FES a esquerda e da FESV a direita da ordenacao espacial. Mesmo dentro de
cada agrupamento de floresta, ndo é perceptivel a separacdo entre espécies sempre verdes e
deciduas. Os principais atributos que contribuiram para esta distribuicdo espacial foi a
densidade foliar, 5*°N, $*3C e densidade do lenho. Isto sugere que a similaridade dos atributos
utilizados seja preponderantemente direcionada pelo ambiente e ndo pelo grupo fenoldgico.
Como ja evidenciado, caracteristicas ambientais, como o clima, sdo fatores importantes e
podem provocar fortes diferencas em estratégias funcionais entre espécies que ocorrem em
diferentes locais ou, mesmo em um mesmo ambiente. Trabalhos conduzidos em florestas
brasileiras realcam o papel que o ambiente possui como condicionador de diferengas entre as
especies (VITORIA et al., 2018). Um exemplo evidente em nosso estudo séo as diferencas
de valor de 5'°N e N elementar entre as florestas. A maior concentragdo de N elementar na
FES indica que nesse ambiente o nutriente esta disponivel em maior quantidade e/ou que a
ciclagem ocorra mais rapida, em compensacdo os valores negativos de N na FESV apontam
para menor disponibilidade do elemento.

O N foliar é fortemente associado a quantidade de enzimas fotossintéticas
(CORNWELL et al., 2018). Os valores elevados em N foliar nas espécies deciduas da FES
podem indiretamente sugerir maior capacidade de assimilacdo fotossintética e, ao que se
sabe, uma maior capacidade fotossintética se traduz em maior C foliar (BURTON et al.,
2020). Como consequéncia, a planta pode ajustar a morfologia e bioquimica da folha,
maximizando os processos assimilativos de C.

Assim como os valores da 8°N e N elementar, atributos foliares relacionados com
maior capacidade de armazenamento de agua diferiram significativamente entre as florestas.
Densidade e suculéncia foliar sdo altamente correlacionadas, tendo em vista que folhas
suculentas possuem mais camadas de parénquima pali¢addico (ROSADO et al., 2007). Como
consequéncia a essa caracteristica a folha torna-se mais densa, uma vez que ha mais estruturas
de sustentacdo e, desta forma, maior estoque de carbono. Esses atributos possuem
importancia especial em ambientes em que a disponibilidade hidrica é limitada, a agua
armazenada nessas camadas adicionais de tecido pode ser utilizada em épocas de escassez.

Similarmente, a menor densidade do lenho tambeém favorece espécies em ambientes em que
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a agua é limitada (SOBRADO et al., 1993; FU et al., 2012). Todos os atributos foliares
relacionados a maior estocagem de dgua foram mais evidentes em espécies da FES, podemos
atribuir esses resultados & menor disponibilidade de agua nesse ambiente.

As plantas respondem de forma distinta as oscilacdes ambientais, adequando suas
estratégias adaptativas em maximizar o ganho de recursos em ambientes que favorecam essas
estratégias, assim como o investimento em mecanismos que produzam o efeito contrario em
ambientes que imp&em limitages, em especial a hidrica. Nesse sentido, a descricdo destas

estratégias € essencial ao entendimento da estrutura e funcionamento destes ecossistemas.

6. Consideracgdes finais

Nossos resultados evidenciam o valor dos atributos funcionais no auxilio da
compreensdo dos mecanismos morfofisioldgicos em espécies sempre verdes e deciduas e
fornecem informacdes adicionais para o entendimento mais amplo da rica biodiversidade dos
ambientes tropicais, auxiliando a caracterizacdo de processos em diferentes niveis de
organizacao.

A $8C néo foi um bom atributo para distinguir grupos fenoldgicos nos ambientes
estudados, evidenciando a necessidade de se aliar esta ferramenta a outras para amplo uso na
determinacéo da fenologia foliar. A 3°N foi eficiente em identificar a regido de origem das
amostras, mas também ndo distinguiu entre os grupos fenoldgicos.

As espécies sempre verdes de ambos os ambientes apresentaram atributos
morfoldgicos foliares que confirmam o carater conservativo dessas espécies, tais como baixa
area foliar especifica e alta suculéncia e densidade foliar. Entretanto, a baixa densidade do
lenho para este grupo esta em contradicdo com o que € esperado para espécies conservativas.

A similaridade funcional dos atributos utilizados nessa andlise foi

preponderantemente direcionada pelo ambiente e ndo pelo grupo fenoldgico.
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Figura 11: Correlagdo entre composicao isotopica de carbono (8*3C) e atributos morfoldgicos foliares de espécies deciduas (azul) e sempre verdes (vermelho)
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em duas florestas estacionais: semidecidual (quadrados) e sempre verde (circulos).
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Tabela 1: Contribuicdo individual de cada atributo a analise de componentes principais da
figura 9, em espécies deciduas e sempre verdes em duas florestas estacionais. AFE: area
foliar especifica; DEF: densidade foliar; SUC: suculéncia foliar; DEM: densidade do lenho;
513C: composicéo isotopica de carbono; §°N: composi¢do isotdpica de nitrogénio.

Atributos PC1 PC2
(33.24%) (30.44%)
d13C 0.08 0.48
S°N -0.50 -0.29
AFE 0.46 -0.30
DEF -0.56 -0.25
DEM -0.005 -0.56

SUC -0.44 0.45
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