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RESUMO 
 

O conhecimento e a conservação das florestas tropicais se fazem 

necessários, pois muitos dos hotspots de biodiversidade estão nesta área, vários 

recursos são explorados para a sobrevivência da humanidade e o clima de muitos 

ambientes depende de sua preservação. Várias mudanças climáticas que estão 

ocorrendo no globo vêm sendo associadas às ações humanas como o aumento das 

emissões de gases do efeito estufa e o aumento dos extremos de temperatura e 

precipitação. Ambientes que já são naturalmente sazonais, como as florestas 

tropicais secas, apresentam organismos vegetais que se utilizam de atributos 

foliares diferenciados, como hábito foliar, para a conservação de água frente as 

variações climáticas sazonais ao longo do ano. Com as mudanças climáticas, este 

ambiente poderá ter a sazonalidade climática mais acentuada com secas e chuvas 

mais intensas e extremas. Entender como a sazonalidade climática e os atributos 

vegetais estão influenciando a funcionalidade das florestas tropicais seca é de suma 

importância para entender como agir em futuras ações de conservação e 

preservação destas florestas. Frente a isto, este trabalho teve por objetivos: 

relacionar a deciduidade e atributos de folha e madeira em florestas tropicais secas 

(capítulo 1), analisar se a variação anual na sazonalidade climática altera padrões 

de respostas entre distintos hábitos foliares (capítulo 2) e se há diferenças funcionais 

e estratégias de resistência ao déficit hídrico entre espécies sempre verdes e 

decíduas (capítulo 3). Os dados de campo envolveram a determinação mensal das 

fenofases, a concentração de pigmentos fotossintéticos, os atributos morfológicos e 

a determinação semestral da fluorescência da clorofila a em 188 indivíduos de 20 

espécies (12 decíduas e 8 sempre verdes) de agosto de 2017 a setembro de 2019 

em uma floresta estacional semidecidual no norte fluminense (Estação Ecológica 

Estadual de Guaxindiba). Isótopos de C e N também foram determinados na estação 

chuvosa. Os dados de fenologia apontam para influência da umidade relativa na 

perda de folhas nas espécies decíduas. Os demais dados mostram que atributos de 

fluorescência da clorofila a, concentração de pigmentos fotossintéticos e dados 

morfológicos diferenciam hábitos foliares, mas não períodos do ano. Por fim, os 

resultados apontam para uma sobreposição de estratégias entre hábitos foliares, 

com 80% de todas as espécies estando no grupo das competidoras. Para a 

eficiência do uso da água foi observado que as espécies decíduas foram menos 

eficientes em comparação com as sempre verdes, se apresentando mais 

enriquecidas de δ13C. A integração entre os atributos foi modulada pela 
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sazonalidade, independente do hábito foliar. Os dados sugerem que a maioria das 

espécies apresentam estratégia ecológica competitiva com influência do hábito 

foliar, tendo as decíduas maiores amplitudes nas estratégias ecológicas. Podemos 

concluir que este estudo avançou de forma significativa nas informações sobre como 

diferentes hábitos foliares respondem e atuam frente a sazonalidade climática na 

funcionalidade de uma floresta tropical sazonal. Essa tese pode servir de base para 

estudos ecológicos e de conservação com foco na diferenciação de respostas entre 

hábitos foliares. Também podem auxiliar em trabalhos de conservação e 

restauração de ambientes sob condições menos favoráveis, trazendo informações 

pertinentes de como espécies de diferentes hábitos foliares respondem a mudanças 

climáticas sazonais. 

 

Palavras-chave: Hábitos foliares, sazonalidade climática, atributos funcionais, trade 

off. 
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ABSTRACT 
 

Knowledge and conservation of these tropical forests are necessary, as many of the 

biodiversity hotspots are in this area, several resources are exploited for the survival 

of humanity and the climate of many environments depends on their preservation. 

Several climate changes that are taking place on the globe have been associated 

with human actions such as the increase in greenhouse gas emissions and the 

most extreme intensities of temperature and precipitation. Environments that are 

already naturally seasonal, such as tropical dry forests, have plant organisms that 

use different leaf attributes, such as leaf habit, to conserve water in the face of 

seasonal climatic variations throughout the year. With climate change, this 

environment may have the most accentuated climatic seasonality with droughts and 

more intense and extreme rains. Understanding how climatic seasonality and plant 

attributes are influencing the functionality of tropical dry forests is of paramount 

importance to understand how to act in future conservation and preservation actions 

of this type of forest. In view of this, this study aimed to: relate deciduousness and 

leaf and wood attributes in tropical dry forests (chapter 1), analyze whether annual 

variation in climatic seasonality alters response patterns between different leaf 

habits (chapter 2) and whether there are functional differences and water deficit 

resistance strategies between evergreen and deciduous species (chapter 3). The 

field data involved the monthly determination of phenophases, the concentration of 

photosynthetic pigments, the morphological attributes and the semiannual 

determination of chlorophyll a fluorescence in 188 individuals of 20 species (12 

deciduous and 8 evergreen) from August 2017 to September 2017. 2019. C and N 

isotopes were also determined in the rainy season. Phenology data point to the 

influence of relative humidity on leaf loss in deciduous species. The other data show 

that chlorophyll a fluorescence attributes, concentration of photosynthetic and 

morphological pigments differentiates leaf habits, but not periods of the year. 

Finally, the results point to an overlap of strategies between leaf habits, with 80% of 

all species being in the group of competitors. For the efficiency of water use, it was 

observed that the deciduous species were less efficient compared to the evergreen 

ones, being more enriched in δ13C. The integration between attributes was 

modulated by seasonality, regardless of leaf habit. The data suggest that most 

species present a competitive ecological strategy with influence of the foliar habit, 

with the deciduous ones having greater amplitudes in the ecological strategies. We 
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can conclude that this study has significantly advanced information on how different 

leaf habits respond and act in the face of climatic seasonality in the functionality of a 

seasonal tropical forest. This thesis can serve as a basis for ecological and 

conservation studies focusing on the differentiation of responses between leaf 

habits. They can also help in conservation work and restoration of environments 

under less favorable conditions, bringing relevant information on how species with 

different foliar habits respond to seasonal climate changes. 

Keywords: Leaf habits, climatic seasonality, functional attributes, trade off. 
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ESTRUTURA DA TESE 
 

A tese está apresentada em capítulos, distribuídos da seguinte forma: 

 

1- Introdução geral abordando os pontos principais sobre florestas tropicais 

sazonalmente secas e o efeito da sazonalidade climática nos atributos funcionais. 

2- CAPÍTULO 1 - Leaf habits and their relationship with leaf and wood traits in 

tropical dry forests (artigo publicado na Trees) 
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4- CAPÍTULO 3 - Variação anual na sazonalidade climática altera respostas 

fenológicas e funcionais entre distintos hábitos foliares de espécies arbóreas em 

uma floresta estacional semidecidual. 

5- CAPÍTULO 4 - Diferenças funcionais e estratégias ecológicas em espécies 
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1. INTRODUÇÃO GERAL 

1.1 Florestas tropicais secas: sazonalidade e hábito foliar 

 

As florestas tropicais são ambientes extremamente diversos e complexos 

(Morellato e Haddad, 2000; Putz et al., 2001; Ter Steege et al., 2013). Portanto, 

para melhor compreender estes ecossistemas é importante identificar quais fatores 

podem regular seus processos ecológicos e fisiológicos. Dentro deste grande 

bioma, as florestas tropicais secas são caracterizadas por maior sazonalidade e 

deciduidade em comparação com as florestas tropicais úmidas (Murphy e Lugo, 

1986; Braga et al., 2016), o que expõem sua vegetação a condições restritivas em 

algumas épocas do ano. 

As florestas tropicais secas (FTS) são quase a metade de todos os tipos de 

florestas tropicais do globo, abrangendo cerca de 40%, tendo na América do Sul 

uma abrangência de cerca de 20% (Murphy e Lugo, 1986; Miles et al., 2006). Tais 

florestas são caracterizadas por uma sazonalidade bem definida com períodos de 

seca e chuvas abundantes, sendo influenciadas pela frequência e duração do 

período seco. Segundo classificação climática de Köppen-Geiger, esse ambiente é 

classificado como clima tropical úmido-seco (Aw) ou clima de savana, onde 

apresenta uma estação mais seca no inverno, na qual o mês mais seco tem 

precipitação inferior a 60 mm e equivale a menos de 4% da precipitação anual total 

(McKnight et al., 2000). Nestas florestas, as precipitações anuais podem variar de 

500 mm a 1500 mm e duração mínima do período seco é de cinco meses (FAO 

2000; Singh e Chaturvedi, 2018). Neste contexto, no Brasil, as florestas tropicais 

sazonalmente secas (FTSS) incluem a caatinga, além das florestas estacionais 

deciduais (FED) e semidecíduas (FES) (IBGE, 2012). Neste estudo focaremos nas 

FTS no capítulo 1 e na floresta estacional semidecidual (FES) nos demais 

capítulos. 

A sazonalidade climática é determinante para a ocorrência das variações 

ambientais, afetando diretamente a disponibilidade hídrica, a irradiação, a 

temperatura e, consequentemente, os padrões fenológicos. Durante o período 

seco, algumas espécies arbóreas se utilizam da deciduidade foliar como estratégia 

para evitar alguns danos provocados pela restrição hídrica , sendo comum a perda 

total ou parcial de folhas (Lenza e Klink, 2006). Além disto, tem sido descrita a 

influência do hábito foliar (espécies decíduas ou sempre verdes) na eficiência do 
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uso da água (EUA, unidades de carbono assimilado por unidade de água 

transpirada), com espécies decíduas apresentando em geral menor EUA quando 

comparadas às espécies sempre verdes (Hasselquist et al., 2010). Em 

contrapartida, espécies sempre verdes são mais conservativas no uso da água, 

apresentando baixas taxas de condutância estomática e grande sensibilidade 

estomática quando expostas a alta demanda evaporativa do ar (Mediavilla; 

Escudero, 2003).  

Dependendo do tempo de exposição e intensidade das variações ambientais 

em que as plantas são submetidas, pode ocorrer limitação metabólica pela 

diminuição da produção de energia na forma de ATP, inibição das enzimas do ciclo 

de Calvin, podendo causar estresse oxidativo pela produção de espécies reativas 

de oxigênio – EROS (Lawlor e Tezara, 2009; Bertolli et al., 2012). Espécies sempre 

verdes, tolerantes ou resistentes a seca, com folhas aclimatadas a alta irradiância 

apresentam defesas que amenizam ou retardam os efeitos deletérios da irradiância 

com o aumento na atividade de antioxidantes, sendo estes enzimáticos (dismutase 

do superóxido, ascorbato peroxidase e catalase) ou não enzimáticos (ascorbato, 

glutationa e tocoferol) (Asada, 2006; Gill e Tuteja, 2010; Del Rio, 2015). Espécies 

decíduas, que “evitam” a seca, tendem a ter estas defesas menos eficientes, haja 

vista que a eliminação das folhas em períodos secos minimiza os efeitos deletérios 

de EROs. 

A avaliação do processo fotossintético através das análises de trocas 

gasosas, isótopos estáveis de carbono, fluorescência da clorofila a e pigmentos 

fotossintéticos fornece informações de suma importância para o entendimento dos 

efeitos das mudanças sazonais no ambiente, na fenologia e fisiologia das plantas, 

servindo, por exemplo, para detecção dos efeitos do estresse hídrico nos 

organismos (Baker, 2008; Braga et al., 2016; Vitória et al., 2018; Vitória et al., 

2019). 

Apesar das variações ambientais e outros estresses, as plantas apresentam 

alta capacidade de responderem às variações do meio por diferentes estratégias, 

dentre os quais a deciduidade foliar se destaca como sendo o somatório de 

diversos processos fisiológicos foliares (Dexter et al., 2018; Stan e Sanchez-

.Azofeifa, 2019). Fatores abióticos e bióticos são capazes de alterar as 

características estruturais das folhas, tais como a área foliar, densidade estomática, 

distribuição dos estômatos entre faces abaxial e adaxial, abertura estomática, 



3 
 

 
 

tricomas e compostos químicos para defesa, além de diversas outras estruturas 

microscópicas internas e externas (Gutschick, 1999). Características 

morfofuncionais como massa foliar específica (MFE) e densidade foliar têm se 

mostrado relacionadas à disponibilidade de recursos, com plantas de ambientes de 

recursos mais escassos apresentando maior MFE e densidade foliar, investindo 

mais carbono em suas folhas e mantendo-as por mais tempo (Reich et al., 2003; 

Hoffmann et al., 2005). Estudos mostram que plantas que se desenvolvem em 

ambientes quentes, com solos arenosos e com pouca capacidade de campo, 

podem apresentar folhas com características xeromórficas, mesmo que sejam 

oriundas de ambientes mais úmidos (Medina, 2007; Nardini, 2022). 

As espécies vegetais também podem ser classificadas com base nas suas 

respostas estratégicas em função das condições ambientais. São três as 

estratégias ecológicas em que podem ser classificadas segundo Grime (2001): 

Competidoras – são espécies de rápido crescimento, com alta habilidade de 

competir e capturar recursos e que podem desenvolver alterações morfológicas e 

estão normalmente associadas a ambientes ricos em recursos; Tolerante ao 

estresse – são espécies que apresentam crescimento lento e baixa capacidade de 

captura de recursos, reduzida capacidade de alocação de recursos em favor do 

crescimento vegetativo e reprodutivo; e Ruderais – espécies com rápido ciclo de 

desenvolvimento, com vida curta e alocação de recursos para estruturas 

reprodutivas. 

Com base no descrito, o presente estudo buscou trazer informações 

pertinentes as diferentes respostas entre sempre verdes e decíduas frente as 

variações sazonais de um ambiente de floresta tropical sazonalmente seca, com 

verões úmidos e invernos secos. Os dados deste trabalho podem trazer 

informações importantes a futuros estudos ambientais como a escolha de espécies 

para o plantio em um reflorestamento, pois o entendimento das condições do 

ambiente e como cada tipo de hábito foliar responde a variações climáticas podem 

trazer economia através da redução da morte de indivíduos. 

Este trabalho também traz uma revisão sistemática sobre a distinção de 

respostas entre sempre verdes e decíduas frente a sazonalidade climática em 

florestas tropicais secas através da comparação de vários atributos morfológicos, 

fisiológicos e anatômicos de folha e madeira, elucidando pontos importantes da 

relação do hábito com o ambiente. 
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Posteriormente foi desenvolvido estudo para avaliar se espécies de 

diferentes hábitos foliares apresentam estratégias ecológicas distintas. Com base 

em todos os dados adquiridos foi observado que a maioria das espécies estudadas 

apresentou estratégia ecológica competitiva, mas sem influência direta do hábito 

foliar, apesar das espécies decíduas apresentarem mais amplamente distribuídas 

nas estratégias ecológicas do que as sempre verdes. 

Ao fim deste trabalho buscou-se apresentar uma discussão integrando os três 

capítulos, apontando as diversas possibilidades de utilização dos dados adquiridos 

neste trabalho em serviços ambientais e apresentando sugestões de trabalhos 

futuros.  

 

1.2. Referência bibliográfica 
 

Asada K (2006) Production and scavenging of reactive oxygen species in 

chloroplasts and their functions. Plant Physiology 141(2):391-396. 

https://doi.org/10.1104/pp.106.082040 

Baker NR (2008) Fluorescência de clorofila: uma sonda de fotossíntese in 

vivo. Anu. Rev. Plant Biol 59:89-113. 

https://doi.org/10.1146/annurev.arplant.59.032607.092759 

Bertolli SC, Rapchan GL, Souza GM (2012) Photosynthetic limitations caused by 

different rates of water-deficit induction in Glycine max and Vigna 

unguiculata. Photosynthetica, 50(3):329-336. https://doi.org/10.1007/s11099-

012-0036-4 

Braga NS, Vitória AP, Souza GM, et al. (2016) Weak relationships between leaf 

phenology and isohydric and anisohydric behavior in lowland wet tropical 

forest trees. Biotropica 48:453–464. https://doi.org/10.1111/btp.12324 

Del Río LA (2015) ROS and RNS in plant physiology: an overview. Journal of 

Experimental Botany, 66(10), 2827-2837. https://doi.org/10.1093/jxb/erv099 

Dexter KG, Pennington RT, Oliveira-Filho AT, et al. (2018). Inserting tropical dry 

forests into the discussion on biome transitions in the tropics. Frontiers in 

Ecology and Evolution, 6, 104. https://doi.org/10.3389/fevo.2018.00104 

FAO (2000) Global ecological zoning for the global forest resources assessment 

2000 final report. Forest Resources Assessment—WP 56. 

http://www.fao.org/3/ad652e/ad652e07.htm#P470_31994. Accessed in 25 Sep 

2020 



5 
 

 
 

Gill SS, Tuteja N (2010) Reactive oxygen species and antioxidant machinery in 

abiotic stress tolerance in crop plants. Plant physiology and 

biochemistry, 48(12):909-930. https://doi.org/10.1016/j.plaphy.2010.08.016 

Grime JP (2001) Plant strategies, vegetation processes and ecosystem properties. 

John Wiley & Sons, Chichester, 

Gutschick VP (1999) Biotic and abiotic consequences of differences in leaf 

structure. The New Phytologist 143(1):3-18. https://doi.org/10.1046/j.1469-

8137.1999.00423.x 

Hasselquist NJ, Allen MF, Santiago LS (2010) Water relations of evergreen and 

drought-deciduous trees along a seasonally dry tropical forest 

chronosequence. Oecologia 164:881–890. https://doi.org/10.1007/s00442-

010-1725-y 

Hoffmann WA, Franco AC, Moreira MZ, Haridasan M (2005) Specific leaf area 

explains differences in leaf traits between congeneric savanna and forest 

trees. Functional Ecology, 19(6):932-940. https://doi.org/10.1111/j.1365-

2435.2005.01045.x 

IBGE (2012) Manual técnico da vegetação brasileira. Instituto Brasileiro de Geografia 

e Estatística. Rio de Janeiro, 275 p. 

Lawlor DW, Tezara W (2009) Causes of decreased photosynthetic rate and 

metabolic capacity in water-deficient leaf cells: a critical evaluation of 

mechanisms and integration of processes. Annals of botany 103(4):561-579. 

https://doi.org/10.1093/aob/mcn24(4 

Lenza E, Klink CA (2006) Comportamento fenológico de espécies lenhosas em um 

cerrado sentido restrito de Brasília, DF. Revista Brasileira de Botânica 29(4): 

627-638. https://doi.org/10.1590/S0100-84042006000400013 

McKnight TL, Hess D (2000) Climate zones and types. Physical geography: a 

landscape appreciation. NJ: Prentice Hall, 205-208. ISBN 0-13-020263-0 

Mediavilla S, Escudero A (2003) Leaf life span differs from retention time of biomass 

and nutrients in the crowns of evergreen species. Functional 

Ecology 17(4):541-548. https://doi.org/10.1046/j.1365-2435.2003.00766.x 

Medina E (2007) Tropical forests: diversity and function of dominant life-forms. 

In Functional plant ecology. CRC Press 313-350. 

Morellato LPC, Haddad CFB (2000) Introduction: the Brazilian Atlantic Forest. 

Biotropica 32:786–792. https://doi.org/10.1111/j.1744-7429.2000.tb00618.x 



6 
 

 
 

Murphy PG, Lugo AE (1986) Ecology of tropical dry forest. Annual review of ecology 

and systematics, 17(1):67-88. 

https://doi.org/10.1146/annurev.es.17.110186.000435 

Nardini A (2022) Hard and tough: the coordination between leaf mechanical 

resistance and drought tolerance. Flora, 288:152023. ISSN 0367-2530. 

https://doi.org/10.1016/j.flora.2022.152023 

Putz FE, Blate GM, Redford KH, Fimbel R (2001) Tropical forest management and 

conservation of biodiversity: an overview. Conservation Biology 15: 7–20. 

https://www.jstor.org/stable/2641641 

Reich PB, Wright IJ, Cavender-Bares J, et al. (2003) The Evolution of Plant 

Functional Variation: Traits, Spectra, and Strategies. International Journal of 

Plant Sciences, 164(3):143-164. https://www.jstor.org/stable/10.1086/374368 

Stan K, Sanchez-Azofeifa A (2019) Tropical dry forest diversity, climatic response, 

and resilience in a changing climate. Forests, 10(5) 443:1-19. 

https://doi.org/10.3390/f10050443 

Singh JS, Chaturvedi RK (2018) Tropical dry deciduous forest: Research trends and 

emerging features. Springer. 

Ter Steege H, a Pitman NC, Sabatier D, et al. (2013) Hyperdominance in the 

Amazonian tree flora. Science (New York, N.Y.) 342: 1243092. 

http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/24136971.  

Vitória AP, Alves LF, Santiago LS (2019) Atlantic forest and leaf traits: an overview. 

Trees 33:1535–1547. https://doi.org/10.1007/s00468-019-01864-z. 

Vitória AP, Ávila-Lovera E, Vieira TO et al (2018) Isotopic composition of leaf carbon 

(δ13C) and nitrogen (δ15N) of deciduous and evergreen understorey trees in 

two tropical Brazilian Atlantic forests. J Trop Ecol 34:145–156. 

https://doi.org/10.1017/S0266467418000093 

 

 

 

 



7 
 

 
 

CAPÍTULO 1: LEAF HABITS AND THEIR RELATIONSHIP WITH LEAF AND WOOD 
TRAITS IN TROPICAL DRY FORESTS 
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CAPÍTULO 2. ESTAÇÃO ECOLÓGICA ESTADUAL DE GUAXINDIBA (EEEG) 
 

1. DESCRIÇÃO DA ÁREA DE ESTUDOS 
 

Os próximos dois capítulos foram desenvolvidos em trabalho de campo, no 

interior de um fragmento de mata na Estação Ecológica Estadual de Guaxindiba-RJ. 

Será apresentado abaixo a descrição prévia do local de estudo. 

O maior remanescente florestal contínuo de mata estacional semidecidual de 

todo o estado do Rio de Janeiro, a Estação Ecológica Estadual de Guaxindiba 

(EEEG), foi durante muitos anos uma área sob forte ação de desmatamento, 

atividades canavieiras e pecuárias e retirada de madeira para produção de carvão 

vegetal e comercialização das madeiras nobres (e.g. Melanoxylon brauna Schott e 

Paratecoma peroba (Record) Kuhlm.) (Nascimento e Silva, 2003, Villela et al., 2006).  

A EEEG foi criada no município de São Francisco de Itabapoana no norte do 

Rio de Janeiro, nas coordenadas, 21º23'S 41º5'W, no dia 30 de dezembro de 2002 

pelo Decreto Estadual nº 32.576, apresentando 3.269,9 hectares, perímetro de 

49.500m e altitude de 25m (INEA, 2013) (Figura 1). Localmente conhecida como 

“Mata do Carvão”, nome dado ao remanescente florestal atingido pela ação de 

carvoarias, foi batizada de Guaxindiba devida a estação ecológica estar totalmente 

inserida na bacia do rio com o mesmo nome. Este nome, de origem Tupi, significa 

“vassouras em abundâncias” faz referência a extensos campos herbáceos do 

gênero Sida sp. (vassoura) que era utilizado pelos indígenas na varrição e como 

remédios (INEA, 2013). 

 

Figura 1: Georreferenciamento de localização da Estação Ecológica Estadual de 
Guaxindiba-RJ. 
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A estação ecológica está sobre área de tabuleiro, e apresenta alguns solos 

dominantes como: Latossolos e Argissolos Amarelos; Gleissolos Háplicos, 

Melânicos e Sálicos e Neossolos Flúvicos; Neossolos e Espodossolos; e Argissolos 

Vermelho-Amarelos e Latossolos Vermelho-Amarelos (IENA 2013). O clima da 

região é quente e úmido, classificado como Aw, apresentando sazonalidade bem 

definida, com verões chuvosos (outubro a abril) e invernos secos (maio a 

setembro), e com influência marítima (Abreu, 2013; INEA, 2013). A precipitação 

média anual, baseado na série histórica (1961-2012) está entre 900 e 1100 mm 

(Villela et al., 2006; Abreu et al., 2014; Pireda et al., 2019). A seguir é apresentada 

a descrição climatológica da área de estudo (Erro! Fonte de referência não 

encontrada.). 

 

 

Figura 2: Caracterização climática da Estação Ecológica Estadual de Guaxindiba – EEEG, 
RJ. A) Umidade do ar – HMD (%); B) Temperatura média - TMP (°C); C) Déficit de pressão 
de vapor – DPV (hPa); D) Umidade Relativa do Solo - URS (%), E) Temperatura média (°C) 
(linhas) e precipitação média (mm) (barras)da estação meteorológica de Campos dos 
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Goytacazes da série histórica (1992-2019) em preto e dos anos de coleta de dados da tese 
(2017-2019) em cinza. Barras = erro padrão. 

 

As espécies de animais presentes na Estação Ecológica Estadual de 

Guaxindiba trazem mais importância à conservação e preservação da área, pois 

muitos destes animais sofrem alta pressão devido a devastação ambiental 

decorrente das atividades humanas. As espécies deste ambiente são típicas de 

florestas costeiras, com exceção de animais que necessitam de grandes áreas para 

sua sobrevivência. Algumas espécies presentes e representativas são: Amazona 

rhodocorytha (chauá), Alouatta guariba (bugio), Pipra rubrocapilla (cabeça-

encarnada), Xipholaena atropurpurea (escarradeira), Crypturellus soui (sururina), 

Epicrates cenchria hygrophilus (jiboia-arco-íris) (INEA, 2013). 

Os dados referentes a cobertura florestal demonstram que restam apenas 

12,7% da área original de Mata Atlântica na região Norte Fluminense, a qual se 

apresenta extremamente fragmentada, com remanescentes que em geral, 

apresentam menos que 50 hectares de extensão (Fundação SOS Mata 

Atlântica/INPE, 2011).  

A fitogeografia da região onde a EEEG está inserida é classificada como 

floresta estacional semidecidual de tabuleiros dentro do bioma Mata Atlântica. As 

florestas semideciduais abrigam populações vegetais perenes sempre-verdes, 

semicaducifólias e caducifólias coexistentes, ocorrendo no período do inverno (maio 

a setembro) maior intensificação da queda foliar (Abreu, 2013; INEA, 2013). A 

vegetação presente neste local apresenta altura média de 15 m e sub-bosque pouco 

desenvolvido, tendo como espécies representativas: Paratecoma peroba 

(perobabranca), Metrodorea nigra, Pseudopiptadenia contorta (anjico-rajado), 

Anadenanthera colubrina (angicos) (INEA, 2013; Pireda et al., 2019). 
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CAPÍTULO 3 - VARIAÇÃO ANUAL NA SAZONALIDADE CLIMÁTICA ALTERA 
RESPOSTAS FENOLÓGICAS E FUNCIONAIS ENTRE DISTINTOS HÁBITOS 
FOLIARES DE ESPÉCIES ARBÓREAS EM UMA FLORESTA ESTACIONAL 
SEMIDECIDUAL. 
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Resumo 
Nas florestas estacionais muitos são os fatores que podem restringir a 

ocorrência de espécies ou modular o desempenho das espécies que lá ocorrem. A 

precipitação é um importante fator abiótico a ser considerado quando se trabalha 

com funcionalidade nas florestas estacionais, uma vez que nelas ocorrem 

pronunciada variação sazonal da disponibilidade hídrica, da irradiância (em função 

de clareiras de deciduidades formadas pela queda foliar), e da disponibilidade 

nutricional. Outro aspecto, o hábito foliar, tem influência direta no funcionamento da 

planta e do ecossistema, com espécies decíduas sendo descritas como mais 

fotossinteticamente ativas que as sempre-verdes. Assim, este trabalho teve por 

objetivo compreender como diferentes hábitos foliares respondem às variações 

sazonais através das seguintes questões: I) A deciduidade foliar em espécies 

arbóreas decíduas varia a depender da disponibilidade hídrica em ambiente natural 

de floresta estacional semidecidual ? II) A capacidade fotossintética de espécies 

sempre verdes e decíduas será alterada pela sazonalidade climática? III) É 

possível distinguir espécies sempre verdes e decíduas frente a sazonalidade 

climática através de poucos atributos morfológicos e ecofisiológicos? Foram 

determinadas mensalmente as fenofases, a concentração de pigmentos 

fotossintéticos e os atributos morfológicos e, semestralmente, a fluorescência da 

clorofila a em 188 indivíduos de 20 espécies (12 decíduas e 8 sempre verdes) de 

agosto de 2017 a setembro de 2019. Parâmetros abióticos (umidade relativa) foram 

correlacionados com os dados biológicos. Os dados de fenologia apontam para 

influência da umidade relativa na perda de folhas nas espécies decíduas. Os 

demais dados mostram que atributos de fluorescência da clorofila a, concentração 



30 
 

 
 

de pigmentos fotossintéticos e atributos morfológicos diferenciam hábitos foliares, 

mas não períodos do ano. 

 

Palavras-chave: Deciduidade, Estratégias funcionais, Hábito foliar 
 
Summary 
In seasonal forests, there are many factors that can restrict the occurrence of species 

or modulate the performance of the species that occur there. Precipitation is an 

important abiotic factor to be considered when working with functionality in seasonal 

forests, since there are pronounced seasonal variations in water availability, 

irradiance (due to deciduous gaps formed by leaf fall), and nutritional availability. 

Another aspect, leaf habit, has a direct influence on plant and ecosystem functioning, 

with deciduous species being described as being more photosynthetically active than 

evergreens. This study aimed to understand how different leaf habits respond to 

seasonal variations through the following questions: I) Leaf deciduousness in 

deciduous tree species varies depending on water availability in a natural 

environment of a semideciduous seasonal forest (Estação Ecológica Estadual de 

Guaxindiba, RJ) ? II) Will the photosynthetic capacity of evergreen and deciduous 

species be altered by climatic seasonality? III) Is it possible to distinguish evergreen 

and deciduous species in the face of climatic seasonality through few morphological 

and ecophysiological attributes? The phenophases, the concentration of 

photosynthetic pigments and the morphological attributes were determined monthly 

and the chlorophyll a fluorescence in 188 individuals of 20 species (12 deciduous 

and 8 evergreen) from August 2017 to September 2019 were determined. Abiotic 

parameters (relative humidity) were correlated with biological data. Phenology data 

point to the influence of relative humidity on leaf loss in deciduous species. The other 

data show that chlorophyll a fluorescence attributes, photosynthetic pigments 

concentration and morphological attributes differentiate leaf habits, but not periods of 

the year. 

 

Keywords: Deciduousness, Functional strategies, Leaf habit 
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1. INTRODUÇÃO 

Em ambientes tropicais com marcada sazonalidade climática, o período seco 

é um importante filtro ambiental para direcionar a composição de espécies quanto 

ao hábito foliar associado ao componente genético de cada indivíduo, pois esta 

condição climática limita o crescimento e a reprodução (Borchert et al., 2002; 

Kikuzawa e lechowicz, 2011; de Souza et al., 2020). Porém, é importante salientar 

que mesmo em ambientes pouco sazonais é possível a observação de certa 

periodicidade em eventos fenológicos, o que demonstra que não só os efeitos de 

precipitação, mas diversos fatores ambientais como comprimento do dia e/ou 

variação de temperatura anual determinam a fenologia (Marques e Oliveira, 2004; 

Cardoso et al., 2012; Souza e Funch, 2017). 

O entendimento dos processos fenológicos é importante para a 

compreensão do comportamento da comunidade florestal, para o manejo e 

conservação de vegetações nativas, servindo de ferramentas para entender a 

reprodução das plantas e determinar quais efeitos podem estar influenciando a 

disponibilidade de recursos para flora e fauna. Através dos padrões fenológicos das 

espécies vegetais é possível a distinção do continuum de hábitos foliares (entre 

eles os extremos sempre verdes e decíduas), propiciando entender o grau de 

sintonia entre as diferentes espécies do ambiente, além de servir como ferramenta 

de avaliação dos processos que podem estar controlando as diferentes respostas 

destes grupos frente às mudanças sazonais do ambiente (Borchert, 1980; Singh e 

Kushwaha, 2005; Pezzini, 2008; Visser et al., 2010). O fato das espécies variarem 

seu comportamento a depender de sua sensibilidade as variações no ambiente, 

pode explicar a ocorrência de padrões fenológicos divergentes (Bulhão e 

Figueiredo, 2002). 

Os mecanismos presentes em plantas decíduas resultam na perda das 

folhas quando as condições climáticas se tornam desfavoráveis, evitando assim os 

custos de manutenção e contraposição ao estresse (Givnish, 2002; Van Ommen 

Kloeke et al., 2012; Ribeiro et al., 2021). Por outro lado, espécies sempre verdes 

modulam seus mecanismos internos de maneira a manter a funcionalidade da 

parte aérea frente a condições adversas, amortizando os custos de manutenção e 

mantendo ganhos líquidos de carbono (Harrison et al., 2010; Van Ommen Kloeke 

et al., 2012; Ribeiro et al., 2021). Essas diferentes formas de respostas a fatores 

naturais, como a variação sazonal de recursos, se devem a uma complexidade de 
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processos integrados no tempo e no espaço em diferentes níveis de organização 

(molecular, morfológico, fisiológico, populacional e de comunidades) para 

manutenção da estabilidade do funcionamento dos indivíduos, e 

consequentemente, do ecossistema (Pimentel, 2004; Barbosa et al., 2014). Assim, 

duas estratégias distintas são observadas, principalmente em ambientes 

sazonalmente secos, onde o custo-benefício das folhas é levado em consideração: 

a primeira refere-se às espécies decíduas exibindo folhas com curta duração e com 

capacidade fotossintética alta, e a segunda, com espécies sempre verdes que 

apresentam folhas duradouras e massa foliar elevada, contudo, baixa capacidade 

fotossintética (Wright e Muller-Landau, 2006, Santos et al., 2021). 

Plantas decíduas tendem a investir maiores recursos de nitrogênio (N) em 

suas folhas em comparação a sempre verdes devido ao fato de suas folhas terem 

um tempo de vida mais curto e isto demandar uma maior taxa de assimilação 

fotossintética para a manutenção do organismo (Ribeiro, et al., 2021). Estudo 

desenvolvido no cerrado brasileiro analisando os diferentes comportamentos entre 

espécies sempre verdes e decíduas observaram que no período seco, as espécies 

decíduas compensaram o período sem folhas aumentando sua taxa de assimilação 

fotossintética durante o período chuvoso (Franco et al., 2005). Por outro lado, 

folhas de espécies sempre verdes tendem a ter baixas taxas fotossintéticas, baixa 

concentração de N e alta massa por unidade de área. 

Vários trabalhos afirmam que essas correlações surgem em parte porque 

altas taxas de fotossíntese das folhas resultam em crescimento rápido, 

sombreamento de folhas mais velhas e favorecendo a rápida retranslocação de N 

na folha e, em geral, a queda precoce das folhas em plantas decíduas (Reich et al., 

1992; Franco et al., 2005; Vitória et al., 2018; Ribeiro et al., 2021). Além disto, é 

importante salientar que folhas de longa duração, em geral, deve ser 

suficientemente resistentes e nutricionalmente pouco atraentes para resistir a 

ataques de herbívoros ao longo do tempo (Endara e Coley, 2011). 

A longevidade foliar é outro traço funcional a partir do qual podem ser feitas 

inferências entre o ganho de carbono e taxa de crescimento, variando a depender 

do hábito foliar da espécie (Williams-Linera, 2000; Ishida et al., 2010; Kikuzawa et 

al., 2018). Na maioria das vezes a longevidade foliar apresenta uma correlação 

positiva com a massa foliar e negativa com a capacidade fotossintética e o 

conteúdo foliar de N e P (Williams-Linera, 2000; Wright et al., 2004). Entretanto é 
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importante inferir que a longevidade foliar pode não estar associada ao hábito 

foliar. Espécies sempre verdes podem apresentar folhas de vida curta, mas com 

uma taxa de renovação foliar alta, o que mantém sua copa sempre presente, assim 

como espécies decíduas podem ter folhas que duram todo o ano (Ribeiro et al., 

2021). Em espécies decíduas são observadas menor massa foliar específica e 

maior taxa fotossintética por unidade de massa quando em comparação com as 

espécies sempre verdes; que investem grande parte do carbono assimilado na 

construção de folhas, apresentando elevada massa foliar (Wilson et al., 1999; Fu et 

al., 2012; Ribeiro et al., 2021). O alto investimento em massa foliar aumenta a 

resistência à difusão do CO2 e, consequentemente, reduz a capacidade 

fotossintética em espécies sempre verdes (Ishida et al., 2008). 

A capacidade fotossintética pode ser medida através de parâmetros de 

fluorescência da clorofila a, que avaliam o funcionamento e a eficiência do 

transporte de elétrons pelo fotossistema II (FSII) (Baker e Rosenqvist, 2004). Na 

ocorrência de estresse, a emissão de fluorescência da clorofila a pode aumentar e 

a conversão fotoquímica diminui (Lichtenthaler et al., 2007), refletindo nos 

indivíduos vegetais as variações das condições ambientais sazonais ou não. 

Assim, este trabalho tem por objetivo responder as seguintes questões: I) A 

deciduidade foliar em espécies arbóreas decíduas varia a depender da 

disponibilidade hídrica em ambientes naturais de floresta estacional semidecidual? 

II) A capacidade fotossintética de espécies sempre verdes e decíduas será alterada 

pela sazonalidade climática? III) Quais atributos morfológicos e fisiológicos 

distinguem espécies sempre verdes e decíduas frente a sazonalidade climática?  

 

2. MATERIAL E MÉTODOS 

2.1. Área, espécies e períodos de estudo 

Área de estudo vide páginas 25 a 27. 

Foram feitas avaliações ecofisiológicas e morfológicas em 20 espécies 

arbóreas selecionadas a partir do trabalho de Abreu et al. (2014) (Tabela 1) e os 

nomes de algumas espécies foram atualizados de acordo com a Flora e Funga do 

Brasil (2020). Foram definidas 12 espécies decíduas e 8 sempre verdes 

(confirmada pelos dados de fenologia ao longo dos meses de avaliação). De 7 a 10 

indivíduos foram selecionados por espécie com base no número de indivíduos 

presentes nas 4 parcelas (50m x 50m) demarcadas há mais de 25 anos no interior 
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do fragmento de mata (Silva e Nascimento, 2001), considerando o diâmetro a 

altura do peito - DAP superior a 5 cm, totalizando 188 indivíduos. 

 

Tabela 1: Lista de espécies arbóreas selecionadas para o presente estudo na Estação 
Ecológica Estadual de Guaxindiba (EEEG), Rio de Janeiro, sudeste do Brasil. Espécies 
selecionadas a partir do trabalho de Abreu et al.(2014) e nomenclatura atualizada e risco de 
ameaça de extinção pelo REFLORA¹. DC – Espécie decídua; SV – Espécie sempre verde. 
NE – Não Avaliada; EM – Em perigo; LC – Pouco preocupante; NT – Quase ameaçada 

Família/Espécie Hábito foliar 
Ameaça de 

extinção 

Annonaceae   

Trigynaea oblongifolia Schltdl. SV EN 

Bignoniaceae   

Handroanthus serratifolius (Vahl) S. Grose DC NE 
Paratecoma peroba (Record) Kuhlm. DC EM 

Euphorbiaceae   

Pachystroma longifolium (Nees) I.M.Johnst. SV NE 
Sebastiania brasiliensis Spreng. DC NE 

Senefeldera verticillata (Vell.) Croizat SV NE 

Fabaceae   

Parapiptadenia pterosperma (Benth.) Brenan DC NE 

Pseudopiptadenia contorta (DC.) G.P.Lewis & M.P.Lima DC NE 

Malvaceae   

Eriotheca candolleana (K.Schum.) A.Robyns DC NE 

Meliaceae   

Trichilia lepidota Mart. DC LC 

Trichilia silvatica C.DC. DC LC 

Moraceae   

Brosimum guianense (Aubl.) Huber DC NE 

Myrtaceae   

Psidium oligospermum Mart. ex DC.  SV NE 

Polygalaceae   

Acanthocladus pulcherrimus (Kuhlm.) J.F.B.Pastore & 
D.B.O.S.Cardoso 

DC 
NT 

Rubiaceae   

Alseis pickelii Pilg. & Schmale DC NE 

Rutaceae   

Angostura bracteata (Nees & Mart.) Kallunki SV NE 

Metrodorea nigra A.St.-Hil. SV NE 

Neoraputia alba (Nees & Mart.) Emmerich ex Kallunki SV NE 

Sapindaceae   

Melicoccus oliviformis Kunth SV NE 

Solanaceae   

Metternichia princeps J.C.Mikan DC NE 

¹ - REFLORA acessado em <http://floradobrasil.jbrj.gov.br/>. 



35 
 

 
 

As análises de campo relacionadas aos atributos morfológicos (massa foliar 

específica, espessura, suculência, área foliar total e densidade estomática), 

fenológicos e ecofisiológicos (fluorescência da clorofila a e pigmentos 

fotossintéticos) foram conduzidas mensalmente, de agosto/17 até setembro/19, 

totalizando dois anos de avaliações. 

 

2.2. Fenologia   

A fenologia vegetativa foi acompanhada mensalmente de agosto - 2017 a 

agosto de 2019, com o auxílio de binóculos. A divisão das fenofases seguiu a 

seguinte determinação: brotamento – fenofase que se inicia com o surgimento de 

pequenas folhas, de coloração castanho nos ápices dos ramos, e termina quando as 

folhas adquirem coloração verde, folhas jovens – fenofase com folhas de tamanho 

reduzido e de coloração verde clara, folhas maduras – fenofase com folhas de 

tamanho máximo e coloração verde escura, queda foliar – fenofase em que as 

folhas mudam de cor e caem com facilidade, ocasionando espaços vazios (falhas) 

na copa ou em ramos (Santos e Takaki, 2005; Braga et al., 2016). Para 

determinação da fenodinâmica foi utilizado o índice de porcentagem da copa 

(Fournier 1974). 

 

2.3. Análises ecofisiológicas 

Para a determinação de todos os parâmetros ecofisiológicos foram utilizadas 

folhas completamente expandidas, a partir do terceiro par do ramo em condições 

de exposição ao sol, mesmo que parcial, retiradas em ramo com auxílio de um 

podão. Material vegetal de madeira foi encaminhado para a xiloteca da 

Universidade Estadual do Norte Fluminense Darcy Ribeiro. 

 

2.4. Pigmentos fotossintéticos 

Foram retirados mensalmente um disco com diâmetro de 0,5 cm do terço 

médio do limbo foliar de cada indivíduo, cortados em tiras e colocados em tubos 

tipo eppendorfs contendo 1mL do solvente orgânico DMSO (dimetilsulfóxido) 

envoltos em papel alumínio (para reduzir a exposição à luz). As determinações das 

concentrações dos pigmentos, clorofila a (Clo a), clorofila b (Clo b) e carotenóides 

(Caro) foram realizadas após extração total dos pigmentos por DMSO após 5 dias 

em contato com os discos foliares. Uma alíquota de 1 mL deste DMSO foi 
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submetida a leitura em espectrofotômetro, nos comprimentos de onda de 480, 649 

e 665 nm e as concentrações dos pigmentos calculadas segundo Wellburn (1994). 

Todos os procedimentos de laboratório foram realizados em ambiente com 

baixa luminosidade. As concentrações de pigmentos foram convertidas para 

nmol.cm-2. 

 

2.5. Fluorescência da clorofila a 

O fluorímetro modulado portátil modelo FMS 2 (Hansatech, UK) foi utilizado 

em três indivíduos para cada uma das oito espécies, sendo quatro sempre verdes 

(Senefeldera verticillata; Angostura bracteata, Pachystroma longifolium, Neoraputia 

alba) e quatro decíduas (Metternichia princeps; Handroanthus serratifolius, Alseis 

pickelii, Erioteca candoleana). As folhas foram adaptadas ao escuro por 30 

minutos, com auxílio de pinças, e foram inicialmente expostas à luz de medição 

(aproximadamente 6 μmol m-2 s-1 a 660 nm), seguida pela exposição à luz actínica 

(luz branca) de alta intensidade (10.000 μmol m-2 s-1), aplicada por 0,8 segundos, 

adaptado de Van Kooten e Snel, (1990) e Genty et al., (1989). Os seguintes 

parâmetros da fluorescência da clorofila a foram registrados e submetidos à 

análise: fluorescência mínima (F0 - plastoquininas oxidadas), fluorescência máxima 

(Fm - plastoquinonas reduzidas), fluorescência variável (Fv = Fm–F0), para obter o 

rendimento quântico máximo do fotossistema II (FSII) foi utilizado o valor de Fv/Fm 

e para a taxa variável de rendimento o valor de Fv/Fo; além do coeficiente de 

dissipação não-fotoquímico (NQP). Os dados foram coletados nos meses: 

09,10,11,12/2017; 01 e 08/2018; 01/2019 entre 08:00 e 12:00 h. 

 

2.6. Atributos foliares  

De cada espécie foram retiradas cinco folhas maduras do ramo para a 

determinação da Área foliar total (AFT), massa seca de folha por unidade de área 

(MFA), densidade (DEN), espessura (ESP) e peso seco (ps) (Rosado e Mattos, 

2007). Para as espécies com folhas recompostas, foi retirado o folíolo inteiro do 

terço médio da folha. 

 

2.7. Análise de dados 

Para as comparações entre os atributos morfológicos e ecofisiológicos ao 

longo do tempo e em função do hábito foliar foram feitas análises de ANOVA two 
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way de medidas repetidas através do software Statistica 7.0 e a comparação das 

médias foi feita pelo teste de Tukey (P = 5 %) utilizando-se o mesmo software. 

Correlação de Pearson entre parâmetros foi feita utilizando o programa Sigma Plot. 

Para determinar quais variáveis foram mais influentes na distribuição espacial das 

espécies de cada grupo foi feita uma análise dos componentes principais (PCA) no 

programa Past3. 

 

3. RESULTADOS E DISCUSSÃO 
 

Os dados de fenologia vegetativa associados à umidade relativa (Figura 3) 

mostraram quais espécies apresentavam hábitos foliares semelhantes, e assim foi 

possível agrupá-las em dois grandes grupos: sempre verdes (Figura 3A; 

Suplementar Figura S1 A-H) com cobertura de copa acima de 80% e decíduas 

(Figura 3B; Suplementar Figura S1 I-T) com cobertura de copa abaixo de 80% sob 

as condições climáticas locais.  

Os dados de cobertura de copa apontam uma influência da condição de 

umidade relativa na manutenção das folhas, onde 2018, observou-se uma umidade 

relativa alta (acima de 82% em média) por todo o ano, o que pode ter corroborado 

para a manutenção da cobertura das copas para as espécies decíduas no período 

seco em comparação a outros anos no mesmo período, em que algumas espécies 

tiveram perdas acentuadas, chegando a 100 % (Figura 3B). Quando observado 

apenas o período seco e chuvoso entre hábitos foliares distintos, não há diferença 

entre sempre verdes e decíduas no período chuvoso apenas no período seco para 

alguns atributos (Figura 3C). 

Brosimum guianense (Suplementar Figura S1K) é um bom exemplo da 

influência da alta umidade observada no ano de 2018. Esta espécie foi classificada 

como sempre verde até o final de 2018, pois mantinha sua copa ao longo de todo o 

ano com mais de 80% em média. Porém, com a redução da umidade no ano de 

2019 no período seco, esta espécie reduziu a porcentagem média de folhas de sua 

copa para 72,5 %, com indivíduos abaixo de 30%, sendo então reclassificada como 

espécie decídua. O aumento da umidade no ambiente reduz a intensidade da 

deciduidade, haja vista que a perda foliar é um mecanismo para redução da perda 

de água por transpiração em épocas desfavoráveis (Williams et al., 2008; Pérez-

Harguindeguy et al., 2016).  
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Para algumas espécies sempre verdes (Figura 3; Suplementar Figura S1 C, 

D, E, F e G) e decíduas (Figura 3; Suplementar Figura S1 I, J, L, M, O, P e Q) foi 

possível observar que houve um período de renovação foliar semelhante, que 

ocorre no fim do período seco (meses de agosto a outubro) e início da primavera 

(meses setembro, outubro e novembro), com a redução das folhas maduras 

seguida de um aumento do número de folhas jovens. Esse padrão de produção 

foliar também foi observado em diferentes florestas secas da Argentina, Costa 

Rica, Java, Tailândia, Brasil (Borchert et al., 2002; Rivera et al., 2002) e Índia 

(Kushwaha e Singh 2005). Nesses estudos, o crescimento da produção de folhas 

foi desencadeado pela ação conjunta do fotoperíodo e do termoperíodo. Nosso 

estudo sugere que a umidade e precipitação também influenciem a renovação 

foliar. Este padrão de respostas semelhantes entre espécies de diferentes hábitos 

foliares pode estar associado a características intrínsecas das florestas tropicais, 

que dispõe de condições mais favoráveis nas épocas mais quentes do ano, que 

também são as de maior precipitação e umidade, além de maior disponibilidade de 

nutrientes por decomposição (Lieberman 1982; Borchert et al., 2002; Valdez-

Hernández et al., 2010). 
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Figura 3: Dados de parâmetros fenológicos de cobertura de copa, brotamento e senescência 
para: A,D,G – Espécies sempre verdes (SV); B,E,H – Espécies decíduas (DC); C,E,I - Média 
do hábito foliar (SV e DC) por período (seco e chuvoso). Linhas verticais pontilhadas marcam 
os meses de março (final do período chuvoso – pontilhado azul) e setembro (final do período 
seco – pontilhado vermelho) que serviram para comparar os dois períodos sazonais do ano 
de 2018. Letras maiúsculas comparam diferentes hábitos foliares no mesmo período. Letras 
minúsculas comparam diferentes períodos para o mesmo hábito. Barra de erro padrão. 

 

Com relação a segunda hipótese que se refere a existência de variação da 

capacidade fotossintética de sempre verdes e decíduas causada pela sazonalidade 

climática, nossos dados de pigmentos fotossintéticos e fluorescência da clorofila a 

não corroboraram com esta afirmação. Foi observado diferença entre grupos 

funcionais, mas pouca variação entre períodos.  
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Figura 4:Pigmentos fotossintéticos para espécies sempre verdes (barras pretas) e decíduas 
(barras cinzas) comparando o final do período seco (setembro) e chuvoso (março) no ano 
de 2018. a – clorofila a; b – clorofila b; c - carotenóides; d -razão clorofila a/b; e – clorofila 
total/carotenóides; f – clorofila total. letras maiúsculas comparam diferentes hábitos foliares 
no mesmo período. letras minúsculas comparam diferentes períodos para o mesmo hábito. 
barra de erro padrão. 
 

 

A quantificação da proporção dos pigmentos fotossintéticos pode trazer 

informações a respeito do estado fisiológico das folhas. As clorofilas tendem a 

declinar mais rapidamente que os carotenóides quando as plantas estão sob 

condições de estresse ou durante a fase de senescência da folha (Sims e Gamon 

2002). Os dados de pigmentos fotossintéticos não apontaram um significativo efeito 

da sazonalidade climática sobre o mesmo grupo funcional nos diferentes períodos 

do ano, com uma única exceção para a concentração de clorofila a (Figura 4A) 

para as sempre verdes (Figura 4E). Quando observamos as variações de 
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respostas entre sempre verdes e decíduas no mesmo período do ano os dados 

para clorofila a, b e carotenóides demonstram sempre valores menores para as 

decíduas (Figura 4 A,B,C). Tal observação para as espécies decíduas pode ser 

explicado pelo fato de que no processo de senescência foliar, muitos compostos 

são translocados das folhas para o caule, raiz ou folhas jovens (Gitelson e 

Merzlyak,1994; Marcondelli, 2019; Santos et al., 2019). A água é um componente 

essencial na reação fotossintética. Escassez de água ou seca extrema na 

atmosfera e no solo propiciam condições favoráveis para estresse hídrico, que 

afeta a eficiência da reação fotossintética na planta alterando o nível dos 

metabólicos intermediários e pigmentos fotossintéticos, inibindo o sistema de 

transporte de elétrons fotossintéticos, causando fechamento dos estômatos e 

alterando a taxa de respiração (Ashraf, 2010).  

As clorofilas são responsáveis pela fase fotoquímica da fotossíntese, sendo 

a mais abundante nos centros de reação dos fotossistemas I e II (Streit et al., 

2005). Tem como uma das suas funções a captura da radiação luminosa, com 

consequente formação de ATP e NADPH pelas reações fotoquímicas. Por essa 

razão, as clorofilas são estreitamente relacionadas com a eficiência fotossintética 

das plantas e consequentemente, com o crescimento e a adaptabilidade a diversos 

ambientes (Almeida et al., 2005). As concentrações de clorofilas variam com o 

ambiente luminoso da planta. Em condições de baixa luminosidade, as folhas 

apresentam maior concentração de clorofila por unidade de área do que folhas 

expostas ao sol (Boardman, 1977; Muller et al., 2005; Oguchi et al., 2021). Assim, 

uma planta ou folha com alto conteúdo de clorofila e que está na sombra é 

potencialmente capaz de atingir maiores taxas fotossintéticas (Muller et al., 2005; 

Oguchi et al., 2021). Já sob condições de luminosidade elevada, a taxa de 

degradação de pigmentos pode ultrapassar a síntese, sendo observada uma 

redução na concentração de clorofila nos centros de reação (Gonçalves et al., 

2001; Teixeira Oliveira et al., 2014; Oguchi et al., 2021), assim como obtivemos 

neste estudo, especialmente para clorofila b. 

O período chuvoso evidenciou maior diferença na concentração de 

carotenóides entre os hábitos foliares (Figura 4C), compatíveis com a maior 

atividade fotossintética nas espécies decíduas e a proteção dos efeitos do excesso 

de energia nas sempre verdes. Os carotenoides estão envolvidos em mecanismos 

de dissipação do excesso de energia no sistema fotossintético (Demming-Adams et 
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al., 2010), através do ciclo da xantofila. Nesse ciclo, o pigmento carotenoide 

violaxantina é convertido inicialmente em anteraxantina e depois em zeaxantina 

(pigmento fotoprotetor) (Demmig et al., 1987; Dias e Marenco, 2007), sendo que a 

zeaxantina é responsável pelo rebaixamento do nível energético (Dias e Marenco, 

2007). Quando as folhas iniciam o processo de senescência ou estresse, com 

redução na concentração de clorofilas, os carotenóides e outros pigmentos 

(antocianinas) podem se tornar predominantes (Jahns e Holzwarth, 2012).  

Não houve diferença entre sempre verdes e decíduas quanto a Razão 

Clorofila a/b (Figura 4D). Com o fim da estação chuvosa, a renovação foliar 

(brotamento e folhas jovens) propicia folhas com menor quantidade de clorofilas. 

Em geral, a proporção de clorofilas a para clorofila b é de 3:1. As condições de 

crescimento e os fatores ambientais podem afetar essa razão. Plantas de sol ou 

expostas a condições de alta luminosidade apresentam razões mais altas enquanto 

nas plantas de menor exposição solar as razões são mais baixas (Lichtenthaler, 

1987). Isto se deve ao fato de que, em situações de baixa intensidade luminosa, o 

aumento de clorofila b garante uma eficiência maior na absorção de energia que 

não foi absorvida pelas espécies do dossel (Lüttge, 1997; Demming-Adams, 2010).  

A razão clorofila total/carotenóide (Figura 4E) diferenciou entre hábitos no 

período chuvoso, com maior valor para espécies decíduas. Estes dados 

demonstram a importância dos carotenóides como filtro de luz e como importante 

descritor de dano foto-oxidativo. Em florestas tropicais é sabido que o maior nível 

de irradiância ocorre no período chuvoso (Allen et al., 2017).  Portanto, para evitar 

ou diminuir a fotoinibição causada pela incidência excessiva de luz e redução nas 

taxas de fotossíntese (Ishida et al., 2006; Demming-Adams, 2010), algumas 

espécies podem apresentar aumento da assimilação fotossintética (Lichtenthaler e 

Burkart, 1999; Singh e Thakur, 2018) e teores mais elevados de carotenóides 

(Demmig-Adams et al., 1989; Demming-Adams et al., 2010). 

Vale informar que quando observado os dados de pigmentos fotossintéticos 

(clorofila a, b e carotenóides) de forma individualizada por espécie um efeito 

sazonal independente do grupo funcional aparece para maioria das espécies 

(material suplementar). 
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Figura 5: Fluorescência da clorofila a para espécies sempre verdes (preto) e decíduas 
(cinza) comparando o final do período seco (setembro) e chuvoso (março) no ano de 2018. 
A – Rendimento quântico máximo do fotossistema II (Fv/Fm); B – Taxa variável de 
rendimento (Fv/F0); C - rendimento quântico máximo do fotossistema II (PSII); D - 
coeficiente de dissipação fotoquímico (qP); E - coeficiente de dissipação não-fotoquímico 
(qNP). Letras maiúsculas comparam diferentes hábitos foliares no mesmo período. Letras 
minúsculas comparam diferentes períodos para o mesmo hábito. Barra de erro padrão. 

 

Os dados de fluorescência da clorofila a, apontam efeito sazonal apenas 

para as espécies sempre verdes, com exceção do coeficiente de dissipação não-

fotoquímico (qNP) que variou para os dois hábitos foliares (Figura 5). O rendimento 

quântico máximo do fotossistema II (Fv/Fm) (Figura 5A) apresentou variação 

estatística na estação seca, com maiores valores para as sempre verdes. A maior 

umidade relativa do solo e ar no ano de 2018 pode ter sido o fator para a ausência 

de diferença sazonal para o grupo das decíduas. Apesar das variações sazonais 

nos anos de 2017 e 2019 serem mais acentuadas que em 2018 (Suplementar 
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figura S7), os valores de Fv/Fm sugerem bom estado de funcionamento do 

aparelho fotossintético, haja vista que segundo Bolhar-Nordenkampf et al. (1989) 

apenas valores de Fv/Fm inferior a 0,75 refletiriam estresse fotossintético. 

A razão Fv/F0 se mostrou mais eficaz em discriminar a eficiência do 

aparelho fotossintético em comparação com Fv/Fm, corroborando os dados da 

literatura (Sobrado, 2008; Silva et al., 2010; Vitória et al., 2010). Analisando este 

parâmetro em plantas saudáveis, é relatado que valores entre 4 e 6 representam 

um bom estado de funcionamento do aparato fotossintético (Roháček, 2002), 

indicando que os indivíduos analisados não apresentam estresse, independente do 

hábito foliar e da sazonalidade climática. Podemos sugerir que o FS II estejam em 

bom estado de funcionamento em função dos dados de fluorescência da clorofila a 

(Fv/Fm e Fv/F0), enquanto se observa uma variação dos quenchings conforme 

ocorre a variação sazonal do ambiente. Isto sugere que estas plantas consigam 

manter o rendimento quântico fotoquímico durante todo o ano às custas da 

liberação do excesso de energia na forma de calor (qNP) (Juneau et al., 2005). 

Os dados de morfologia foliar (espessura, densidade e massa foliar por área 

– MFA) não apresentaram variação sazonal, apenas entre hábitos foliares (Figura 

6). Os dados de espessura foliar e MFA (Figura 6A,C), atributos diretamente 

ligados ao volume de água da folha, das espécies sempre verdes foram maiores do 

que as decíduas, haja vista que este grupo tende a ter folhas mais grossas e com 

maior capacidade de retenção de água (Li et al., 2013; Werden et al., 2018). 

Maiores valores de espessura foliares estão associadas à maior capacidade de 

estocagem de água o que propiciaria fontes alternativas de água durante períodos 

de menor disponibilidade hídrica em plantas que ocorrem em ambientes áridos 

(Lamont e Lamont, 2000). Schwinning e Ehleringer (2001) propuseram que em 

ambientes onde a água é disponibilizada em determinadas épocas do ano, o 

fenótipo que garantiria maior eficiência entre a manutenção de um balanço hídrico 

positivo e a capacidade de aquisição de carbono é o de plantas que investem em 

folhas de vida longa e ramos com alta capacitância. De forma geral, espera-se que 

folhas com maiores espessuras estejam associadas a espécies com maiores 

tempos de vida das folhas (Wright et al. 2004). 
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Figura 6: Dados morfológicos entre espécies sempre verdes (preto) e decíduas (cinza) 
comparando o final do período seco (setembro) e chuvoso (março) no ano de 2018. A – 
Espessura (mm); B – Densidade foliar (mg.m-3); C – Massa foliar por área (g.m-2). Letras 
maiúsculas comparam diferentes hábitos foliares no mesmo período. Letras minúsculas 
comparam diferentes períodos para o mesmo hábito. Barra de erro padrão. 

 

A MFA é o atributo mais comumente relacionado com a longevidade foliar, 

refletindo o seu custo de construção (Westoby et al., 2002; Wright et al., 2004; 

Kikuzawa e Lechowicz, 2011). Assim, pode-se esperar que os custos de 

construção foliar sejam maiores em folhas que irão ter maior longevidade (espécies 

sempre verdes) que em decíduas (Holbrook et al., 1995), como observado em 

nossos dados.  

Com relação a terceira hipótese que aborda se através de parâmetros 

morfológicos e fisiológicos é possível observar diferenciação de respostas a fatores 

climáticos sazonais entre espécies sempre verdes e decíduas, foi feita uma PCA 
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(Análise dos Componentes Principais), onde o eixo 1 e 2 explicaram 

respectivamente 41,55% e 20,27% da variação entre 11 atributos foliares (Figura 

7). 

 

Figura 7: Análise dos componentes principais (PCA) para espécies decíduas (quadrados) e 
sempre verdes (círculos) no período seco (vermelho) e chuvoso (azul) em floresta estacional 
semidecidual. Parâmetros morfológicos (espessura foliar, densidade foliar e massa foliar por 
área), Fisiológicos (Fluorescência da clorofila a e pigmentos fotossintéticos) foram usados 
para desenvolvimento esta análise. 

 

Através destes dados foi possível inferir que há distinção tanto entre hábitos 

foliares quanto por períodos do ano dentro do mesmo hábito foliar através de um 

grupo específico de traços funcionais (Parâmetros morfológicos - espessura foliar, 

densidade foliar e massa foliar por área; Fisiológicos - Fluorescência da clorofila a 

e pigmentos fotossintéticos)  (Figura 7). Tal resultado foi diferente do esperado, já 

que em função da caducifolia no período de maior restrição hídrica (Lima e Rodal, 

2010; Sousa et al., 2020; Lima et al. 2021), as decíduas teriam seus parâmetros 

alterados pela senescência foliar. Quando no período seco, as atividades 

metabólicas das espécies decíduas vão cessando em um processo sistêmico, com 

a redução das atividades fotossintéticas, seguido de senescência foliar até 

posterior queda da folha, como forma de reduzir a perda de água por transpiração 

e assim esses dados seriam refletidos na PCA.  

Para as sempre verdes, as folhas e as trocas gasosas são mantidas mesmo 

sob potenciais hídricos baixos, exibindo tolerância ao déficit hídrico (Sousa et al., 

2020; Ribeiro, et al., 2021), o que seria mais difícil de ser observado na PCA. 
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Porém, a separação por período do ano, mais evidente nas espécies sempre-

verdes do que nas decíduas, pode estar associada a influência da concentração de 

pigmentos. A alta umidade relativa observada durante todo o período de análise no 

ano de 2018, pode ter refletido no adiamento ou até suspensão da perda das folhas 

nas decíduas (Suplementar Figura S1), o que gerou a manutenção das condições 

fisiológicas acarretando assim no resultado obtido na Figura 7. 

Dos atributos avaliados, o quenching não fotoquímico (qNP), foi o único a 

influenciar de forma significativa as espécies decíduas em distinção às sempre 

verdes, que apresentaram forte influência de parâmetros de fluorescência da 

clorofila a (com exceção do qNP) e pigmentos fotossintéticos.  

 

4. CONCLUSÃO 

Com base nos dados apresentados, o presente trabalho oferece importante 

contribuição com relação a influência da alta umidade em período de restrição 

hídrica em ambiente de floresta estacional semidecidual principalmente em 

espécies decíduas, que mantiveram suas folhas e sua capacidade fotossintética às 

custas da captação de água e da dissipação do excesso de energia na forma de 

calor. 

Os atributos de pigmentos fotossintéticos, fluorescência da clorofila a e 

morfologia foliar foram bons preditores para separar espécies sempre verdes e 

decíduas, mas outros parâmetros poderiam proporcionar maior robustez a estas 

análises para que se visualize a separação entre períodos do ano, como trocas 

gasosas e potencial hídrico. Este trabalho abre novas possibilidades de estudos 

voltados a investigar a capacidade de aclimatação dessas espécies a variações 

ambientais de clima, disponibilidade nutricional e hídrica em ambiente controlado 

com foco em reflorestamento e recuperação de áreas degradadas, distinguindo 

sempre verdes e decíduas.  
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ANEXOS: 

 

Figura S1: Fenologia Vegetativa (%) de cobertura de copa, brotamento, folhas jovens, folha 

madura, queda foliar (linhas – 1º eixo) de espécies sempre verdes (A-H) e decíduas (I-T) 

presentes na Estação Ecológica Estadual de Guaxindiba EEEG - RJ e dados de umidade do ar na 

área de coleta dos dados (área cinza – 2º eixo). 
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Figura S2: Pigmentos fotossintéticos – Clorofila a (barras pretas), clorofila b (barras cinza-claros) e 

carotenóides (barras cinza-escuros). Espécies sempre verdes (A-H) e espécies decíduas (I-T) 

presentes na Estação Ecológica Estadual de Guaxindiba-RJ. Erro padrão. 
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Figura S3: Espessura foliar (mm) de espécies sempre verdes (A-H) e decíduas (I-T) na Estação 

Ecológica Estadual de Guaxindiba-RJ . Erro padrão. 
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Figura S4: Massa foliar por unidade de área - MFA (g.m-²) de espécies sempre verdes (A-H) e 

decíduas (I-T) na Estação Ecológica Estadual de Guaxindiba-RJ. Erro padrão. 



60 
 

 
 

Figura S5: Densidade foliar - (mg.m-3) de espécies sempre verdes (A-H) e decíduas (I-T) 

presentes na Estação Ecológica Estadual de Guaxindiba-RJ. Erro padrão. 
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Figura S6: Pigmentos fotossintéticos: A) clorofila a (nmol/cm²); B) clorofila b (nmol/cm²); C) 

carotenóides (nmol/cm²); D) razão clorofila a/b; E) Clorofila total; F) Razão clorofila 

total/Carotenóides das espécies decíduas – DC (barra cinza) e sempre verdes – SV (barra 

preta) na Estação Ecológica Estadual de Guaxindiba-RJ. Erro padrão. 

 

 
 

Figura S7: Dados de A) Espessura foliar (mm); B) Massa Foliar por Unidade de Área – MFA 
(g.m-2); C) Densidade (mg.m-2) das espécies decíduas – DC (cinza escuro) e sempre verdes – 
SV (cinza claro) presentes Estação Ecológica Estadual de Guaxindiba-RJ. Erro padrão. 
*Valores estatisticamente menores. **Valores estatisticamente maiores.



62 
 

 
 

CAPÍTULO 4 – DIFERENÇAS FUNCIONAIS E ESTRATÉGIAS ECOLÓGICAS EM 
ESPÉCIES SEMPRE VERDES E DECÍDUAS EM FLORESTA ESTACIONAL 
SEMIDECIDUAL. 
 

Douglas Rodrigues Ribeiro¹; Gustavo Viana de Freitas¹; Marcelo Trindade 

Nascimento¹; Angela Pierre Vitória¹ 

 

1- Laboratório de Ciências Ambientais, Centro de Biociências e Biotecnologia, 

Universidade Estadual do Norte Fluminense Darcy Ribeiro – Rio de Janeiro-

BR 

 

Resumo 
As espécies vegetais de ambientes com sazonalidade climática bem 

marcada utilizam-se de diferentes combinações de características fenológicas, 

fisiológicas, morfológicas e anatômicas que vão influenciar na sua sobrevivência. O 

objetivo deste trabalho foi averiguar se: I) no período de maior restrição hídrica em 

um ambiente sazonal a estratégia ecológica pode ser distinta a depender do hábito 

foliar sob a ótica do triângulo CSR; II) o período de menor disponibilidade hídrica 

promoverá maior eficiência do uso da água mesmo em espécies de hábitos foliares 

distintos; III) em uma condição de restrição hídrica os atributos tendem a ser mais 

integrados na espécie independentemente do hábito foliar. Para isto, foram aferidas 

em folhas a espessura, densidade, massa foliar por área (MFA), suculência, índice 

de esclerofilia, teor relativo de água, isótopos estáveis de C e N em oito espécies 

sempre-verdes e 12 espécies decíduas nafloresta estacional semidecidual da 

Estação Ecológica Estadual de Guaxindiba, RJ. Os resultados demonstraram que 

houve uma sobreposição de estratégias entre hábitos foliares, com 80% de todas 

as espécies posicionadas no grupo das competidoras e apenas 4 espécies 

decíduas fora deste grupo. Para a eficiência do uso da água foi observado que as 

espécies decíduas foram menos eficientes em comparação com as sempre verdes, 

se apresentando mais enriquecidas em δ13C. A integração entre os atributos foi 

modulada pela sazonalidade, independente do hábito foliar. Os dados sugerem que 

a maioria das espécies estudadas apresentou estratégia ecológica competitiva com 

influência do hábito foliar, tendo as decíduas apresentado maior amplitude nas 

estratégias ecológicas desenvolvidas. 

Palavras-chave: Análise isotópica, Triângulo de Grime, Interações ecofisiológicas. 
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Abstract 
Plant species from environments with well-marked climatic seasonality use different 

combinations of phenological, physiological, morphological and anatomical 

characteristics that will influence their survival. The objective of this work was to 

verify if: I) in the period of greater water restriction in a seasonal environment, the 

ecological strategy can be different depending on the leaf habit from the perspective 

of the CSR triangle; II) the period of lower water availability will promote greater 

efficiency of water use even in species with different leaf habits. III) in a water 

restriction condition, attributes tend to be more integrated in the species regardless of 

leaf habit. For this, thickness, density, leaf mass per area (MFA), succulence, 

sclerophyll index, relative water content, stable isotopes of C and N were measured 

in eight evergreen species and 12 deciduous species in a semideciduous seasonal 

forest in State Ecological Station of Guaxindiba, RJ. The results showed that there 

was an overlap of strategies between leaf habits, with 80% of all species positioned 

in the competitor group and only 4 deciduous species outside this group. For the 

efficiency of water use, it was observed that the deciduous species were less efficient 

compared to the evergreen ones, being more enriched in δ13C. The integration 

between attributes was modulated by seasonality, regardless of leaf habit. The data 

suggest that the majority of the studied species presented a competitive ecological 

strategy with influence of the foliar habit, with the deciduous ones presenting greater 

amplitude in the ecological strategies developed. 

 

Keywords: Isotopic analysis, Grime's Triangle, Ecophysiological interactions. 

 

 

1. INTRODUÇÃO 
 

Florestas tropicais sazonalmente secas (FTSS) são ambientes encontrados 

por todos os continentes presentes na faixa tropical do globo, tendo características 

ecológicas das comunidades arbóreas atreladas de forma concisa à sazonalidade 

climática (Souza et al., 2021; Pennington et al., 2018; Maia et al., 2020). As FTSS 

apresentam padrões climáticos de precipitação média anual inferior a 1800 mm, 

sendo que em pelo menos três meses do ano a precipitação fica abaixo de 100 mm 

(Pennington et al., 2018; DRYFLOR,2016; Werneck et al., 2011). Neste contexto, 
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no Brasil, as FTSS incluem a caatinga, além das florestas estacionais deciduais 

(FED) e semideciduais (FES) (Veloso et al. 1991). 

Logo, um dos principais fatores estressante em plantas e que afetam tanto a 

sobrevivência quanto a produtividade em FTSS é o déficit hídrico (Pennington et 

al., 2018; Werneck et al., 2011). Ao longo da vida de um organismo vegetal, o 

déficit hídrico é uma condição que irá ocorrer em diversos momentos associados a 

sazonalidade climática, sendo intensificadas por períodos de estiagem, tipos de 

substratos onde se desenvolvem ou por condições antrópicas que causam 

desmatamentos, redução do lençol freático, mudanças na composição do solo e as 

mudanças climáticas (de Moraes Campos et al., 2021; Cavalcante et al., 2009). As 

consequências da exposição ao déficit hídrico causam danos visíveis como o 

murchamento e enrolamento das folhas além da redução da taxa de crescimento e 

acúmulo de biomassa e o decréscimo das atividades fisiológicas (de Moraes 

Campos et al., 2021; Cavalcante et al., 2009). 

Para resistir às condições ambientais causadas pela sazonalidade climática 

associada as diferentes características de solo (granulometria, pH, composição 

mineral), organismos vegetais apresentam estruturas anatômicas e respostas 

fisiológicas distintas que as permitem sobreviver em ambientes com diferentes 

regimes hídricos ou diferentes intensidades de déficit de água (de Moraes Campos 

et al., 2021; Cavalcante et al., 2009). Diferentes estratégias são observadas nas 

plantas presentes nas FTSS e dentre elas os diferentes hábitos foliares são 

facilmente observáveis (Ávila-Lovera et al., 2019; Arruda e Eisenlohr, 2016). Os 

hábitos foliares variam em um continuum, muito atrelado a condição hídrica do 

ambiente, que vai desde as espécies que mantém sua copa ao longo de todo o ano 

(sempre verdes) até as espécies que perdem suas folhas e ficam sem copa 

durante parte do ciclo anual (decíduas) (Reis 2021; Santos et al., 2020; Ávila-

Lovera et al., 2019; Xu et al. 2014; Kikuzawa e Lechowicz 2011). A longevidade 

das folhas reflete as estratégias conservadoras ou aquisitivas de uma planta - 

embora fatores endógenos individuais, também podem desempenhar papéis 

significativos na adoção de tais estratégias (Morel et al. 2015). A proporção dessas 

diferentes estratégias em um ambiente natural proporciona diferentes 

fitofisionomias que auxiliam na classificação das florestas como ombrófilas, 

decíduas e semidecíduas, atrelada principalmente com a disponibilidade hídrica na 
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forma de chuva, vapor ou armazenada no lençol freático no subsolo (Pennington et 

al., 2018; Werneck et al., 2011; Kikuzawa, 1991). 

Para se analisar os efeitos da sazonalidade nas plantas são utilizadas 

diversas ferramentas que auxiliam no entendimento de suas estratégias, dentre 

elas as análises isotópicas. Isótopos são espécies atômicas de um mesmo 

elemento químico que apresenta quantidades diferentes de nêutrons no núcleo 

atômico, alterando sua massa atômica diferenciando cada forma do mesmo 

elemento (de Barros Ferraz et al, 2009).  

O δ13C varia em resposta à umidade do solo, à temperatura (Panek e 

Waring, 1997), à irradiância (Zimmerman et al., 1990), e por aspectos morfológicos 

(ex: tamanho e espessura das folhas, densidade estomática, comprimento da 

ramificação) e genéticos (ex: filogenia, variação intraespecífica) (Rossatto et al., 

2013; Dawson et al., 2002) que afetam a eficiência do uso da água (EUA). Esses 

fatores podem explicar, pelo menos em parte, os padrões de δ13C foliar observados 

na natureza segundo grupos funcionais ou de acordo com a relação genética 

(Farquhar et al., 1982). 

Estudos nos trópicos sobre hábito foliar, δ13C e EUA são controversos. A 

baixa influência do hábito foliar em características vegetais como comportamento 

de regulação da perda de água (controle estomático, densidade da madeira, 

caducifólia), EUA e δ13C foliar em florestas tropicais úmidas têm sido descritas em 

vários trabalhos (Braga et al., 2016; Vitoria et al., 2018; Powers e Tiffin, 2010). Por 

outro lado, Sobrado e Ehleringer (1997) em floresta tropical seca relataram maior 

δ13C em espécies decíduas com raízes superficiais em comparação com espécies 

sempre verdes de raízes profundas em floresta seca tropical. Na savana tropical, 

foi significativamente menor a discriminação de isótopos de C durante a 

fotossíntese para espécies decíduas do que para sempre verdes (Franco et al., 

2005). 

Em contraste ao C, cuja única fonte é o CO2 atmosférico, as plantas podem 

adquirir N de várias fontes. Portanto, a interpretação dos dados de δ15N é mais 

complexa do que a δ13C (de Moraes Campos et al., 2009). A variação de δ15N em 

plantas e solo pode refletir o efeito de vários fatores ambientais no ciclo N, 

associações com Rhizobium, variações temporais e espaciais na disponibilidade de 

N no solo e na umidade do solo (Powers e Tiffin, 2010; Bai et al., 2009; Ometto et 

al., 2006). Os valores de δ15N no solo e nas plantas diminuem sistematicamente 
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com o aumento do precipitação média anual - MAP (Nardoto et al., 2008; Santiago 

et al., 2004; Amundson, 2003; Schuur e Matson, 2001). No entanto, um padrão 

inverso foi descrito em porções de planície de uma paisagem com alto teor de água 

no solo, onde a δ15N do solo é geralmente mais pesada do que em locais mais 

secos (Bai et al., 2009).Também foram descritas diferenças nos valores de δ15N 

entre espécies de plantas fixadoras de N2, geralmente com δ15N mais leve do que 

as não fixadoras (Powers e Tiffin, 2010). A reciclagem interna de N também pode 

dificultar a interpretação dos dados de δ15N, particularmente devido a processos 

como a retranslocação interna de N e reabsorção devido a diferenças no 

fracionamento isotópico (Kolb e Evans, 2002). Assim, espécies de diferentes 

grupos funcionais (sempre verdes e decíduas, fixadoras ou não fixadoras de N2) 

podem ter assinaturas δ15N diferentes. 

As espécies vegetais também podem ser classificadas com base nas suas 

respostas em função das condições ambientais. São três as estratégias ecológicas 

em que podem ser classificadas segundo Grime (2001): Competidoras – são 

espécies de rápido crescimento, com alta habilidade de competir e capturar 

recursos, podem desenvolver alterações morfológicas e estão normalmente 

associadas a ambientes ricos em recursos; Tolerante ao estresse – apresentam 

crescimento lento e baixa capacidade de captura de recursos, reduzida capacidade 

de alocação de recursos em favor do crescimento vegetativo e reprodutivo; e 

Ruderais – espécies com rápido ciclo de desenvolvimento, com vida curta e 

alocação de recursos para estruturas reprodutivas. 

A associação entre estratégias ecológicas e características morfológicas 

pode servir para o entendimento de como se comportam as plantas em ambiente 

sazonal e assim poder correlacionar dados que nos mostre por exemplo que plantas 

com área específica da folha (SLA) baixa, estatura alta e baixa densidade da 

madeira podem ser classificadas como “Competidoras” (Reich, 2014). 

Com base no exposto, este trabalho tem por objetivo averiguar se: I) no 

período de maior restrição hídrica em um ambiente sazonal a estratégia ecológica 

pode ser distinta a depender do hábito foliar sob a ótica do triangulo CSR; II) o 

período de menor disponibilidade hídrica promoverá maior eficiência do uso da 

água mesmo em espécies de hábitos foliares distintos; III) em uma condição de 

restrição hídrica os atributos tendem a ser mais integrados na espécie 

independentemente do hábito foliar. 
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2. METODOLOGIA 

2.1. Área, espécies, período de estudo 

Descrição da área vide páginas 25-27. 

Vinte espécies arbóreas (Tabela 2) foram avaliadas, sendo 12 decíduas e 8 

sempre verdes. Os indivíduos de cada espécie foram selecionados dentro de 4 

parcelas (50m x 50m) demarcadas há mais de 25 anos (Silva e Nascimento 2001), 

considerando DAP (diâmetro a altura do peito: 1,30 cm) superior a 5 cm sendo 

amostrados de 7 a 10 indivíduos por espécie, a depender de sua presença no 

interior das parcelas, totalizando 188 indivíduos. 

 

Tabela 2: Lista de espécies arbóreas selecionadas para o presente estudo na Estação 

Ecológica Estadual de Guaxindiba (EEEG), Rio de Janeiro, sudeste do Brasil. Espécies 

selecionadas a partir do trabalho de Abreu et al.(2014) e nomenclatura atualizada e risco de 

ameaça de extinção pelo REFLORA¹. DC – Espécie decídua; SV – Espécie sempre verde. 

NE – Não Avaliada; EM – Em perigo; LC – Pouco preocupante; NT – Quase ameaçada. 

Família/Espécie Hábito foliar 
Ameaça de 

extinção 

Annonaceae   

Trigynaea oblongifolia Schltdl. SV EN 

Bignoniaceae   

Handroanthus serratifolius (Vahl) S. Grose DC NE 

Paratecoma peroba (Record) Kuhlm. DC EM 

Euphorbiaceae   

Pachystroma longifolium (Nees) I.M.Johnst. SV NE 

Sebastiania brasiliensis Spreng. DC NE 

Senefeldera verticillata (Vell.) Croizat SV NE 

Fabaceae   

Parapiptadenia pterosperma (Benth.) Brenan DC NE 

Pseudopiptadenia contorta (DC.) G.P.Lewis & M.P.Lima DC NE 

Malvaceae   

Eriotheca candolleana (K.Schum.) A.Robyns DC NE 

Meliaceae   

Trichilia lepidota Mart. DC LC 
Trichilia silvatica C.DC. DC LC 

Moraceae   

Brosimum guianense (Aubl.) Huber DC NE 

Myrtaceae   

Psidium oligospermum Mart. ex DC.  SV NE 

Polygalaceae   

Acanthocladus pulcherrimus (Kuhlm.) J.F.B.Pastore & 
D.B.O.S.Cardoso 

DC 
NT 

Rubiaceae   

Alseis pickelii Pilg. & Schmale DC NE 
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Rutaceae   

Angostura bracteata (Nees & Mart.) Kallunki SV NE 

Metrodorea nigra A.St.-Hil. SV NE 

Neoraputia alba (Nees & Mart.) Emmerich ex Kallunki SV NE 

Sapindaceae   

Melicoccus oliviformis Kunth SV NE 

Solanaceae   

Metternichia princeps J.C.Mikan DC NE 

¹ - REFLORA acessado em <http://floradobrasil.jbrj.gov.br/>. 

As análises de campo relacionadas aos atributos morfológicos para o cálculo 

do triângulo CSR foram conduzidas nos meses de março e setembro de 2018. 

Também foram coletadas amostras de folha para as análises isotópicas nos meses 

de dezembro de 2017 e agosto de 2018. 

 

2.2. Determinações isotópicas 

2.2.1. Coleta e preparo das amostras de folha para análises isotópicas 

Para a determinação da δ13C e δ15N foram coletadas cinco folhas 

fotossinteticamente ativas expostas ao sol a partir do quarto par de cada espécie 

em ambas as matas. Estas folhas foram secas em estufa, maceradas, pesadas 

(0,5 mg) e inseridas em cápsulas de estanho para determinação isotópica no 

Laboratório de Ciências Ambientais (LCA) – UENF (n = 5). 

 

2.2.2. Determinação de isótopos estáveis de carbono e nitrogênio  

A δ13C e δ15N das amostras foram determinadas em espectrômetro de 

massa Thermo Finnigan Delta V Advantage acoplado ao analisador elementar 

Flash 2000 (Thermo Fisher Scientific em Bremen, Alemanha) no LCA/UENF. Os 

resultados foram obtidos inicialmente relativos a padrões de trabalho para depois 

serem expressos em relação ao carbonato da formação PeeDee (Belemnite) e N 

atmosférico para δ13C e δ15N, respectivamente.  

 

2.3. Atributos foliares e triangulo CSR 

De cada espécie foram retiradas cinco folhas maduras do ramo para a 

determinação da Área foliar total (AFT), massa seca de folha por unidade de área 

(MFA), densidade (DEN), espessura (ESP), peso fresco (PF) e peso seco (PS) 

(Rosado e Mattos, 2007). Baseado nestes parâmetros foi calculado o triangulo 

CSR segundo Pierce et al., (2017). 
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A suculência foliar (SUC) foi determinada conforme metodologia proposta por 

Mantovani (1999), por meio da equação: 

 

 

(massa fresca - massa seca) 

área foliar 

Foi calculado o Índice de Esclerofilia (IE) baseado em Rizzini (1976):  

                                   

 massa seca (g)   x   área foliar (cm²) 

                                              2 

 

Rizzini (1976) estabeleceu que plantas esclerófilas apresentam IE > 0,6 e 

plantas mesófilas IE < 0,6. O Teor Relativo de Água (TRA) seguindo a metodologia 

de Barrs e Wheaterley (1962) foi obtido através do peso da massa fresca foliar 

(MF), massa túrgida (MT) e massa seca (MS) e aplicada na seguinte fórmula: 

 

TRA =  (MF – MS)  x 100% 

            (MT – MS)  

 

2.4. Análise estatística 

Comparações entre a δ13C e δ15N de folhas, hábito foliar e períodos do ano 

foram feitas utilizando-se ANOVA two-way. A comparação das médias foi feita pelo 

teste de Tukey (P = 5 %) utilizando-se o programa Statistica 7.0. O gráfico ternary 

foi feito no programa estatístico SigmaPlot. A Matriz de Correlação entre 

parâmetros foi feita utilizando-se os pacotes de dados corrplot, Hmisc e 

RColorBrewer no programa “R” Core Team (2021).  

 

3. RESULTADOS 
 

O Triangulo CSR (Figura 8) confeccionado para os dados obtidos no período 

seco evidencia maior amplitude de estratégias para as espécies decíduas, que 

variaram de competidoras (C) a tolerantes ao estresse (S) com algumas espécies na 

faixa de transição entre essas duas categorias. Já o posicionamento das espécies 

sempre verdes foi restrito ao eixo das competidoras. Não foi observada nenhuma 

espécie posicionada na faixa das ruderais ou na faixa central do gráfico (CSR). Esta 
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distribuição espacial não se alterou de forma expressiva em função da estação do 

ano, sendo mantidas a disposição descritas acima para espécies sempre verdes e 

decíduas (Anexo S1). 

 

Figura 8: Análise do Triângulo de estratégias CSR para 12 espécies decíduas 

(triângulos vermelhos) e 8 sempre verdes (círculos verdes) no período seco (setembro/2018) 

em floresta tropical sazonalmente seca na Estação Ecológica Estadual de Guaxindiba-

RJ/BR. Classificação realizada com base em atributos foliares, conforme proposto por 

Pierce et al. (2013). C (%), S (%) e R (%) representam, respectivamente, o percentual de 

estratégias competitivas (C%), de tolerância a estresses (S%) e ruderais (R%). 

 

A análise elementar de carbono total (C Total) não mostrou variação em função 

do hábito foliar ou da estação do ano, com os valores oscilando entre 42,23 e 43,37 

(Tabela 3). Porém, as espécies decíduas no período seco se mostraram mais 

empobrecidas em δ13C (-31,68 ± 0,35 ‰) do que as sempre verdes (-30,53 ± 0,16 

‰) no mesmo período, não sendo verificada diferença entre os hábitos foliares no 

período chuvoso.  

Para a análise elementar de nitrogênio total (NTotal) foi observado efeito 

sazonal para as espécies decíduas com maiores valores no período seco. Esse 

efeito sazonal também foi observado para a razão isotópica de nitrogênio (δ15N) e 

razão c/n, com valores maiores no período chuvoso apenas para as decíduas. As 

espécies sempre verdes apresentaram apenas variação entre hábitos foliares 
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quando observadas pela variação de nitrogênio apresentando-se empobrecidas 

(5,94 ± 0,18 ‰) em comparação com as decíduas (6,61 ± 0,22 ‰). 

 

Tabela 3: Análises elementares e isotópicas de carbono (C) e nitrogênio (N) no período 

chuvoso (dezembro/17) e período seco (agosto/18) para espécies decíduas (DC) e sempre 

verdes (SV). CTotal (%): concentração total de carbono, δ13C: razão isotópica de carbono, 

NTotal: concentração total de nitrogênio, δ15N: razão isotópica de nitrogênio, C/N: razão 

carbono/nitrogênio. Letras maiúsculas comparam entre hábitos foliares no mesmo período 

do ano e letras minúsculas comparam mesmo hábito foliar em períodos distintos. Erro 

Padrão. 

Período 
Hábito 
foliar CTotal (%) δ13C (‰) NTotal (%) δ15N (‰) C/N 

CHUVOSO 
DC 43,37 ± 0,47 Aa -30,91 ± 0,32 Aa 2,38 ± 0,12 Aa 6,61 ± 0,22 Aa 22,28 ± 1,02 Aa 

SV 42,54 ± 0,73 Aa -30,43 ± 0,23 Aa 2,44 ± 0,23 Aa 5,94 ± 0,18 Ba 21,91 ± 2,02 Aa 

SECO 
DC 42,62 ± 0,51 Aa -31,68 ± 0,35 Ba 2,77 ± 0,19 Ab 6,07 ± 0,16 Ab 19,15 ± 1,25 Ab 

SV 42,23 ± 0,65 Aa -30,53 ± 0,16 Aa 2,49 ± 0,17 Aa 5,92 ± 0,30 Aa 20,68 ± 1,48 Aa 

 

Para os dados de isótopos de carbono e nitrogênio por espécie (Figura 9) a 

sazonalidade se mostra mais aparente para δ13C em aproximadamente 60% das 

espécies sempre verdes, tendo as espécies Pachystroma longifolium, Neoraputia 

alba e Angostura bracteata apresentado valores mais negativos no período chuvoso 

e as espécies Trigynea oblongifolia e Metrodorea nigra valores mais negativos no 

período seco. Por outro lado, todas as espécies decíduas que apresentaram 

diferença estatística entre os períodos, mostraram valores mais negativos de δ13C 

no período seco (Figura 9). Independente do hábito foliar, os valores de isótopos de 

nitrogênio (δ15N) foram preferencialmente maiores no período chuvoso, com 

exceção apenas para as espécies decíduas Alseis pickelii e Erioteca candolleana. 
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Figura 9: A) Isótopos de carbono (δ13C) e B) Isótopos de nitrogênio (B) para 20 espécies: 8 

sempre verdes (letras verdes) e 12 decíduas (letras vermelhas) na Estação Ecológica 

Estadual de Guaxindiba-RJ/BR. Barras amarelas representam o período seco e barras azuis 

o período chuvoso. Hachuras apontam diferenças estatísticas entre períodos para mesma 

espécie. Erro padrão. 

 

Mais interações entre atributos foram observadas no período seco e para as 

espécies decíduas (Figura 10). No período chuvoso o nitrogênio total foi o atributo 

de maior interação para as sempre verdes (duas) e para as decíduas junto com o 

índice de esclerofilia (IE). O atributo com maior número de interações (quatro) no 

período seco (Figura 10B) para as espécies sempre verdes foi a razão C/N e para as 

espécies decíduas foi o índice de esclerofilia (IE) e nitrogênio total (NT) (quatro).  
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Figura 10: Matriz de interação entre atributos para espécies decíduas (tons quentes) e 

sempre verdes (tons em verde) no período chuvoso (A) e seco (B). Áreas em branco não há 

interação significativa. Tamanho dos quadrados indica a força de correlação e a intensidade 

das cores indica se a correlação é positiva ou negativa. Os parâmetros analisados foram 

carbono total (CT), razão carbono total/nitrogênio total (C/N), concentração isotópica de 

carbono (δ13C), densidade foliar (DEN), concentração isotópica de nitrogênio (δ15N), 

Espessura foliar (ESP), índice de esclerofilia foliar (IE), massa foliar por área (MFA), 

Nitrogênio total (NT), Suculência foliar (SUC) e Teor Relativo de Água (TRA). 

 

 

4. DISCUSSÃO 

 

Nossos dados não corroboram com a hipótese de que espécies decíduas e 

sempre verdes agem de formas distintas com relação às estratégias ecológicas sob 

a ótica do triângulo CSR em ambiente sazonal (Figura 8), com distribuição próxima 

da maioria dos pontos dentro da mesma área do triangulo CSR (das competidoras), 

mas com as sempre verdes se apresentando mais homogêneas em comparação 

com as decíduas que teve pontos distribuídos por outros quadrantes. 

Porém, quando observamos pela ótica das comunidades florestais em 

ambientes tropicais nossos dados se assemelham com os dados observados na 

literatura onde estratégias C e S são mais abundantes em detrimento das R. Dayrell 

et al. (2018) em trabalho desenvolvido na zona de transição entre Mata Atlântica e 

Cerrado no Brasil mostraram contribuição de mais de 80% dos componentes C e S, 
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afirmando que em comunidades florestais em ambientes tropicais de forma geral a 

estratégia R é a menos encontrada.  

O padrão de respostas observado neste trabalho, em associação as 

características ambientais do local de estudo sugerem três fatores para explicar os 

resultados. O primeiro é a composição das espécies da comunidade, o segundo a 

oferta de recursos e o terceiro o clima. Em um ambiente florestal composto por 

espécies lenhosas (incluindo árvores, arbustos e lianas lenhosas) é comum esperar 

que a contribuição do componente R seja baixa, já que espécies com estratégia R 

incluem principalmente plantas aquáticas e anuais de crescimento rápido (Ham et 

al., 2021; Li e Shipley, 2017; Pierce et al., 2013), e as comunidades com maior 

importância do componente R são geralmente de estágios sucessionais iniciais 

(Caccianiga et al., 2006). Isso ocorre porque as espécies pioneiras estão 

principalmente adaptadas às condições ambientais típicas desses estágios, como 

alta irradiância de luz e disponibilidade de espaço, muitas vezes como resultado de 

distúrbios graves. Árvores adultas parecem ser filtradas contra a estratégia R, em 

direção a estratégias mais conservadoras e / ou competitivas (Dayrell et al., 2018), 

como as estratégias S e C. 

Diferentes capacidades de oferta de recursos sob diferentes condições 

ambientais são uma das principais forças que impulsionam as mudanças nos 

atributos funcionais da planta (Ordonez et al., 2010). As espécies de hábitos foliares 

distintos podem ter atributos funcionais fundamentalmente diferentes, o que pode se 

traduzir nas diferentes características entre os hábitos foliares das plantas (Pringle et 

al., 2011). De forma geral, as espécies decíduas apresentam folhas de vida curta e 

menor densidade, enquanto as sempre verdes desenvolvem folhas mais espessas e 

mais longevas (Seyoum et al., 2012). Espécies decíduas lenhosas têm taxas 

fotossintéticas e de crescimento relativo mais elevadas em comparação com as 

espécies sempre verdes em diferentes ambientes e fisionomias foliares (Reich, 

1998; Cornelissen et al., 1998). Tais características podem ser traduzidas em 

diferentes estratégias ecológicas frente as variações climáticas em florestas tropicais 

sazonalmente secas, já que espécies sempre verdes tendem a competir por 

recursos ao longo de todo o ano para manutenção de sua copa, enquanto as 

decíduas podem apresentar características de tolerar a seca perdendo suas folhas 

para reduzir os possíveis danos causados pelo período seco. 
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Comparadas às espécies sempre verdes, as espécies decíduas têm um 

tempo menor a cada ano para assimilar recursos e geralmente requerem melhores 

condições nutricionais para uma fotossíntese eficiente (Takashima et al., 2004; 

Givnish, 2002). Conforme discutido em Pierce et al. (2017), espécies selecionadas 

como competidoras (C) investem recursos em crescimento vegetativo contínuo e 

tamanho de órgão (maior área foliar), espécies selecionadas como tolerantes (S) 

investem principalmente em sua capacidade de reter recursos (maior conteúdo foliar 

de massa seca- LDMC) e espécies selecionadas como ruderais (R) investem na 

capacidade de regenerar biomassa perdida (maior área foliar específica) em face da 

perturbação contínua. 

Os componentes ecológicos CSR podem ser influenciados por fatores 

climáticos como constatado em um estudo com diferentes tipos florestais (Rosenfield 

et al., 2019), onde foi possível observar que o componente ruderal apresentou 

correlação positiva com faixa de temperatura anual (p<0,001), temperatura mínima 

(p<0,01) e precipitação anual (p<0,05).  

As chuvas e a disponibilidade de água têm se mostrado importantes na 

condução de mudanças nas estratégias ecológicas das plantas ao longo dos 

gradientes de vegetação nas zonas tropicais, por exemplo, na variação na 

composição das espécies ao longo das florestas secas da Caatinga (Silva e Souza, 

2018) e mudanças na riqueza de espécies em florestas amazônicas (Esquivel-

Muelbert et al., 2017). De fato, a precipitação anual apresenta associação 

significativa com o componente R, como foi o caso do déficit hídrico climático 

observado na região sul do Brasil, que apresentou significância marginal com este 

componente ao longo da região estudada (Rosenfield et al., 2019). 

Em relação a questão formulada quanto ao período de menor disponibilidade 

hídrica promover maior eficiência do uso da água mesmo em espécies de hábitos 

foliares distintos, nossos resultados de análises de isótopos estão de acordo com o 

objetivo. A menor eficiência das plantas decíduas parece estar associada a 

características anisohídricas desse grupo, como o baixo controle estomático, que 

reflete a maior variação do potencial hídrico, diminuindo desta forma as perdas por 

transpiração (Borchert et al., 2002). 

A menor eficiência no uso da água é atrelada as folhas de menor investimento 

em estrutura ou a ambientes de maior disponibilidade de recursos (Borchert et al., 

2002; Mediavilla e Escudero, 2003). Espécies decíduas são menos conservativas no 
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uso da água, transpiram a taxas elevadas no período chuvoso em troca de maior 

assimilação de carbono (Mediavilla e Escudero, 2003), atrelando a isto a menor 

longevidade foliar. Essas informações podem ser corroboradas na Figura 9A que 

mostram espécies decíduas empobrecidas de δ¹³C no período seco. 

A longevidade é um atributo que mostra a divergência entre espécies sempre 

verdes e decíduas quanto a assimilação de carbono e taxa de crescimento, sendo 

correlacionado de forma positiva com a massa foliar e negativamente com o 

conteúdo foliar de nitrogênio e de fósforo além da capacidade fotossintética (Ribeiro 

et al., 2021; Cordell et al. 2001; Wright et al. 2004). Em nossos resultados não foram 

observadas diferenças entre hábitos foliares para concentração total de nitrogênio, 

apenas entre espécies decíduas em diferentes períodos. A longevidade foliar pode 

não estar diretamente relacionada com o hábito foliar, haja vista que, espécies 

sempre verdes podem ter folhas de vida curta, mas com uma alta taxa de reposição, 

o que mantêm a copa sempre cheia, assim como espécies decíduas podem ter 

apenas uma única reposição de folhas entre os períodos de deciduidade (Ribeiro et 

al., 2021). Outro fator que pode ter influenciado neste resultado foi a alta umidade 

relativa do ar observado no período de estudo. Uma das funcionalidades da 

deciduidade é a redução da perda de água por transpiração em períodos de baixa 

disponibilidade hídrica (Ribeiro et al., 2021). Assim, como o nosso ambiente de 

estudo, apesar de ter um período seco bem definido, apresentou alta umidade 

relativa do ar (Figura 2B) e baixo DPV (Figura 2d) ao longo de todo período seco, 

estes fatores podem ter contribuído para a redução da deciduidade de algumas das 

espécies estudadas. A alta umidade do ar parece explicar também a concentração 

maior de nitrogênio no período seco para as espécies decíduas (2,77 ± 0,19) em 

comparação com o período chuvoso (2,38 ± 0,12), pois com maior entrada de luz no 

ambiente devido a perda de folhas e maior umidade relativa, as espécies que 

conseguiram conservar suas folhas tiveram uma condição propícia para manutenção 

das atividades fotossintéticas e assim uma maior concentração de nitrogênio foliar. 

Espécies decíduas com densidade da madeira alta (superior a 0,5 g cm³) tem 

a precipitação como principal gatilho para brotação e floração e se tiverem acesso à 

água (precipitação ou irrigação) conseguem manter seu potencial hídrico foliar mais 

elevado e as folhas por mais tempo na copa que indivíduos que não tem acesso à 

água, fato este que não ocorre com espécies decíduas arbóreas com baixa 

densidade da madeira (Freitas, 2020; Braga, 2014; Méndez-Alonzo et al., 2013). As 
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espécies decíduas estudadas neste trabalho apresentam densidade média da 

madeira de 0,63 g cm³, segundo trabalho de Freitas (2020) desenvolvido com as 

mesmas espécies e no mesmo ambiente. 

Corroborando a terceira hipótese, com relação a interação entre os atributos 

foliares sob efeito da sazonalidade climática foi observado que independentemente 

do hábito foliar, as interações foram maiores no período seco (Figura 10B), não 

havendo um determinado atributo ou grupo de atributos morfológicos e/ou 

fisiológicos que diferenciaram as espécies sempre verdes de decíduas frente a 

sazonalidade climática. Este resultado parece estar relacionado às condições 

climáticas no período seco, onde os indivíduos devem interagir de forma mais 

síncrona seus atributos associados ao controle da manutenção hídrica. Por exemplo, 

a redução dos efeitos causados pelo déficit hídrico em um indivíduo pode ocorrer por 

meio de uma absorção de água do solo e capacidade de condução de água mais 

eficientes, redução da taxa de transpiração ou através do estoque de água (Bianchi 

et al., 2016; Furquim et al., 2018). 

Entre os atributos avaliados, a esclerofilia foi o atributo que mais se 

correlacionou com os outros e é considerado um atributo resposta não específico a 

ambientes com múltiplos estresses ambientais (Read et al. 2006). Para espécies 

decíduas este atributo teve relação positiva com atributos morfológicos e fisiológicos 

tanto no período seco quanto chuvoso. Já para as sempre verdes, houve interação 

apenas no período seco. Plantas esclerófilas desenvolvem folhas resistentes à 

herbivoria, seca, baixa fertilidade do solo (devido a baixa concentração de N e P), 

como uma medida conservativa de nutrientes e/ou massa fotossinteticamente ativa 

(Wright e Westoby, 2003).  

 

 
5. CONCLUSÃO 

 

Apesar de não haver distinção entre as estratégias ecológicas a depender 

do hábito foliar, a identificação de uma maior amplitude de estratégias para as 

espécies decíduas analisadas reflete uma condição importante para trabalhos de 

recuperação e de conservação de ambiente tropical sazonal, visto que grupos com 

maior amplitude de estratégias podem ajudar a compor um planejamento de 

manejo.  
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A condição de maior umidade no interior da mata em 2018, mesmo no 

período seco, pode ter favorecido as espécies decíduas na manutenção de suas 

folhas e de aumento de nitrogênio, mesmo com uma eficiência do uso da água 

inferior às espécies sempre verdes neste período do ano. Com isto, sugerimos que 

as espécies decíduas estejam se utilizando de estratégias eficientes para a 

manutenção do seu status hídrico, o que implica no retardamento ou menor 

intensidade da sua fase de deciduidade foliar. 

A interação de atributos sob efeito da sazonalidade climática demonstra a 

sintonia que as estruturas morfológicas, anatômicas e fisiológicas do organismo 

vegetal têm para minimizar os efeitos do déficit hídrico e assim proporcionar, por 

exemplo, uma extensão na longevidade foliar das espécies decíduas. 
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ANEXOS 
 
 

 

Figura S1: Análise do Triângulo de estratégias CSR para 12 espécies decíduas (símbolos 
vermelhos) e 8 sempre verdes (símbolos verdes) no período chuvoso em março/18 (A) e 
período seco em setembro/18 (B) e os dos sobrepostos (C) em floresta tropical 
sazonalmente seca na Estação Ecológica Estadual de Guaxindiba-RJ/BR. Classificação 
realizada com base em atributos foliares, conforme proposto por Pierce et al. (2013). C (%) - 
percentual de estratégias competitivas, S (%) – percentual de tolerância a estresses e R (%) 
- percentual de ruderais. 
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CAPÍTULO 5. DISCUSSÃO GERAL 
 

Muitos estudos têm sido realizados para avaliar o efeito das alterações 

ambientais na vegetação, dentre estes, tem se destacado a identificação dos tipos 

funcionais de plantas (Smith et al., 1997). Através dos estudos dos tipos funcionais é 

possível atrelar, por exemplo, atributos que influenciam hábitos foliares em plantas 

de floresta tropical e assim observar o papel das diferentes espécies vegetais nos 

processos ecossistêmicos. 

Este trabalho apontou uma influência da sazonalidade climática nos atributos 

de folha e madeira de espécies com diferentes hábitos foliares e que quando 

associados dão as características da funcionalidade em uma floresta estacional 

semidecidual (FES). Podemos determinar que cada um dos hábitos foliares, de 

forma geral independente da espécie, desempenha um papel complementar e 

importante na funcionalidade da FES frente a sazonalidade climática. 

Aplicar o agrupamento das espécies de plantas de acordo com os atributos 

funcionais pode ser útil no entendimento das respostas fisiológicas destes 

organismos às mudanças do ambiente, sejam elas sazonais ou permanentes, sem a 

necessidade de conhecer todas as informações sobre as espécies individualizadas 

(Reich et al., 2003). A estrutura e as propriedades ecofisiológicas de árvores 

lenhosas de florestas tropicais parecem ser determinadas em grande parte pela 

duração e sazonalidade do período seco (Eamus e Prior 2001; Lal et al., 2001). A 

produção de novas folhas necessita de um significativo investimento de carbono, 

nutrientes e água e a disponibilidade destes elementos está intimamente ligada à 

sazonalidade em ambientes tropicais. 

Informações acerca de atributos vegetais podem ser utilizadas em processo 

de reflorestamento, com o plantio de espécies vegetais (herbáceas, arbustivas e 

arbóreas), nativas ou não, por meio de sementes e/ou mudas, com uma ou mais 

espécies, para formação de uma comunidade vegetal. Na fase de planejamento, a 

identificação da área, com suas peculiaridades, como presença de solo compactado, 

presença de mata nativa na área, proximidade de matas preservadas, e identificação 

da tipologia da vegetação natural devem ser levantadas em consideração. Mas, a 

utilização de dados referentes ao hábito foliar e demais atributos da folha e da 

madeira podem ajudar a reduzir custos com a manutenção e reposição de espécies 

dentro de um programa de reflorestamento ao associar o conhecimento das 

espécies frente ao seu hábito foliar e resistência as condições climáticas ambientais, 
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com a estratégia fim de cada fase do reflorestamento (produção de serrapilheira, 

sombreamento ou fixação do solo). A sobrevivência e sucesso da permanência de 

espécies vegetais em um ambiente degradado, passa pela dependência das 

características estruturais dos seus órgãos vegetativos às situações apresentadas 

pelo meio, permitindo a manutenção de processos vitais e seu estabelecimento 

(Boeger e Gluzezak, 2006).  

Para uma área com ocorrência de variação sazonal na disponibilidade 

hídrica e que exista a necessidade de produção de serrapilheira, cobertura do solo 

ou crescimento rápido, espécies decíduas podem ser mais indicadas pois perdem a 

cobertura foliar nos períodos de maior restrição hídrica a fim de reduzir a 

transpiração e com isto diminuir os efeitos deletérios da desidratação (Chabot e 

Hicks 1982; Eamus 1999; Lima e Rodal, 2010; Lima et al., 2012) aumentando a 

produção de serrapilheira. É importante frisar que outros fatores também devem ser 

levados em consideração para o aumento real da cobertura de serrapilheira no solo, 

como a dureza da folha, presença de compostos químicos e a taxa de 

decomposição e de renovação foliar. 

Já em um plantio com finalidade inicial de proteção do solo, sombreamento 

ou crescimento pareado entre diferentes grupos sucessionais, as espécies sempre 

verdes são mais indicadas, pois se utilizam de outros atributos funcionais, como a 

maior densidade da madeira, redução da área foliar, aumento da espessura foliar, 

maior regulação e condutância estomática, que as qualificam em manter a cobertura 

da copa mesmo sob pressão da redução do aporte hídrico na estação seca 

(Mediavilla e Escudero 2003; Fichtler, 2012). A regulação da abertura estomática por 

parte principalmente das espécies sempre verdes, auxilia não só na sua eficiência 

no uso da água como também é um dos mecanismos responsáveis por proteger o 

xilema de embolia através do controle do transporte de água e da transpiração 

(Jones e Sutherland, 1991; Braga et al., 2016). A correlação entre condutância 

estomática e potencial hídrico regula a diferença de pressão entre as folhas e os 

vasos xilemáticos do caule evitando a cavitação (Martínez-Vilalta et al. 2014). 

Estudos como os de Hacke et al., 2001 e Sterck et al., 2006, demonstraram 

que espécies com baixa densidade da madeira apresentam, em muitos casos, um 

rápido crescimento devido aos baixos custos na produção da madeira. Já espécies 

que apresentam alta densidade estão relacionadas a elevada sobrevivência devido à 

investimentos em segurança biomecânica e hidráulica, propiciado por atributos como 
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a redução da frequência e diâmetro de vasos do xilema, maior espessamento das 

paredes dos vasos (Baas et al., 2004; Longui et al., 2012). 

Alterações na densidade da madeira servem como importante indicador de 

modificações relacionadas à eficiência do transporte de água do xilema, a 

capacidade de armazenamento da água do caule, a prevenção da perda de turgor e 

a regulação do estado hídrico da folha (Bucci et al., 2004; Bucci, 2005). Eamus e 

Prior (2001) mostraram que a densidade específica da madeira tem sido utilizada 

para entender os processos de reidratação das árvores mostrando ligação com a 

duração variável da deciduidade. A densidade da madeira também pode ser 

utilizada para observar a resistência à embolia causada pela seca (Sperry 2003), 

além da correlação negativa com o tamanho de folhas e galhos (Westoby e Wright 

2006).  

Assim, as informações obtidas neste trabalho referentes ao entendimento da 

influência dos atributos funcionais de folha e madeira no hábito foliar, as condições 

climáticas sazonais de um ambiente tropical e a qualidade do ambiente, permitem 

aprimorar o conhecimento da funcionalidade de um ambiente tropical e propor, por 

exemplo, em trabalhos de conservação, uma forma mais assertiva e econômica para 

o estabelecimento de um programa de recuperação florestal. 

 

1. CONSIDERAÇÕES FINAIS 
 

O presente trabalho sintetiza uma sequência de esforços de pesquisa que 

teve o intuito de trazer luz à influência do hábito foliar e sazonalidade climática na 

funcionalidade de florestas tropicais secas, com ênfase a uma floresta estacional 

semidecidual no norte do RJ. O trabalho traz informações sobre a ecologia e 

fisiologia de espécies decíduas e sempre verdes frente as modificações sazonais do 

ambiente.  

Em florestas tropicais os principais preditores para as variações na 

deciduidade foram a sazonalidade climática e a disponibilidade hídrica, que levam as 

florestas a apresentarem diferentes características fisionômicas. Atributos de 

madeira relacionadas às condições de armazenamento e transporte de água, 

redução de embolia, densidade e fatores anatômicos como espessura e diâmetro do 

vaso estão diretamente associados a fatores fenológicos devido a disponibilização e 

mobilização de recursos para a presença ou ausência de folhas nos períodos de 

maior estresse. Atrelado a isto, os atributos de folha como área foliar específica, 
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espessura, reportam ao investimento que as plantas fazem na construção das folhas 

e que refletem diretamente no hábito foliar de cada espécie. 
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