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RESUMO

O conhecimento e a conservacdo das florestas tropicais se fazem
necessarios, pois muitos dos hotspots de biodiversidade estdo nesta area, varios
recursos sdo explorados para a sobrevivéncia da humanidade e o clima de muitos
ambientes depende de sua preservagdo. Varias mudancas climaticas que estao
ocorrendo no globo vém sendo associadas as acdes humanas como o aumento das
emissbOes de gases do efeito estufa e o aumento dos extremos de temperatura e
precipitagdo. Ambientes que ja sdo naturalmente sazonais, como as florestas
tropicais secas, apresentam organismos vegetais que se utilizam de atributos
foliares diferenciados, como habito foliar, para a conservacdo de agua frente as
variacdes climaticas sazonais ao longo do ano. Com as mudancas climaticas, este
ambiente podera ter a sazonalidade climatica mais acentuada com secas e chuvas
mais intensas e extremas. Entender como a sazonalidade climatica e os atributos
vegetais estdo influenciando a funcionalidade das florestas tropicais seca é de suma
importancia para entender como agir em futuras acfes de conservacdo e
preservacdo destas florestas. Frente a isto, este trabalho teve por objetivos:
relacionar a deciduidade e atributos de folha e madeira em florestas tropicais secas
(capitulo 1), analisar se a variacdo anual na sazonalidade climética altera padrbes
de respostas entre distintos habitos foliares (capitulo 2) e se ha diferencas funcionais
e estratégias de resisténcia ao déficit hidrico entre espécies sempre verdes e
deciduas (capitulo 3). Os dados de campo envolveram a determinacdo mensal das
fenofases, a concentracdo de pigmentos fotossintéticos, os atributos morfolégicos e
a determinacdo semestral da fluorescéncia da clorofila a em 188 individuos de 20
espécies (12 deciduas e 8 sempre verdes) de agosto de 2017 a setembro de 2019
em uma floresta estacional semidecidual no norte fluminense (Estacdo Ecoldgica
Estadual de Guaxindiba). Isétopos de C e N também foram determinados na estacéo
chuvosa. Os dados de fenologia apontam para influéncia da umidade relativa na
perda de folhas nas espécies deciduas. Os demais dados mostram que atributos de
fluorescéncia da clorofila a, concentragcdo de pigmentos fotossintéticos e dados
morfolégicos diferenciam habitos foliares, mas ndo periodos do ano. Por fim, os
resultados apontam para uma sobreposicdo de estratégias entre habitos foliares,
com 80% de todas as espécies estando no grupo das competidoras. Para a
eficiéncia do uso da agua foi observado que as espécies deciduas foram menos
eficientes em comparacdo com as sempre verdes, se apresentando mais

enriquecidas de 0'°C. A integracdo entre os atributos foi modulada pela
Xiv



sazonalidade, independente do habito foliar. Os dados sugerem que a maioria das
espécies apresentam estratégia ecoldgica competitiva com influéncia do habito
foliar, tendo as deciduas maiores amplitudes nas estratégias ecolégicas. Podemos
concluir que este estudo avancou de forma significativa nas informacfes sobre como
diferentes habitos foliares respondem e atuam frente a sazonalidade climatica na
funcionalidade de uma floresta tropical sazonal. Essa tese pode servir de base para
estudos ecoldgicos e de conservacdo com foco na diferenciagdo de respostas entre
habitos foliares. Também podem auxiliar em trabalhos de conservacdo e
restauracdo de ambientes sob condi¢cdes menos favoraveis, trazendo informacdes
pertinentes de como espécies de diferentes habitos foliares respondem a mudancas

climéticas sazonais.

Palavras-chave: Habitos foliares, sazonalidade climatica, 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 ®3C. 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.

XVii



ESTRUTURA DA TESE

A tese esta apresentada em capitulos, distribuidos da seguinte forma:

1- Introducéo geral abordando os pontos principais sobre florestas tropicais

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

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

tropical dry forests (artigo publicado na Trees)
3- CAPITULO 2. Estagdo Ecoldgica Estadual de Guaxindiba (EEEG)

4- CAPITULO 3 - Variagdo anual na sazonalidade climatica altera respostas
fenolégicas e funcionais entre distintos habitos foliares de espécies arboreas em

uma floresta estacional semidecidual.

5- CAPITULO 4 - Diferencas funcionais e estratégias ecoldgicas em espécies

sempre verdes e deciduas em floresta estacional semidecidual.
6- Discusséao geral

7- Consideracdes finais

XViii



1. INTRODUCAO GERAL

1.1 Florestas tropicais secas: sazonalidade e hébito foliar

As florestas tropicais sdo ambientes extremamente diversos e complexos
(Morellato e Haddad, 2000; Putz et al., 2001; Ter Steege et al., 2013). Portanto,
para melhor compreender estes ecossistemas € importante identificar quais fatores
podem regular seus processos ecoldgicos e fisiologicos. Dentro deste grande
bioma, as florestas tropicais secas séo caracterizadas por maior sazonalidade e
deciduidade em comparacdo com as florestas tropicais Umidas (Murphy e Lugo,
1986; Braga et al., 2016), o que expdem sua vegetacao a condi¢des restritivas em
algumas épocas do ano.

As florestas tropicais secas (FTS) sdo quase a metade de todos os tipos de
florestas tropicais do globo, abrangendo cerca de 40%, tendo na América do Sul
uma abrangéncia de cerca de 20% (Murphy e Lugo, 1986; Miles et al., 2006). Tais
florestas sdo caracterizadas por uma sazonalidade bem definida com periodos de
seca e chuvas abundantes, sendo influenciadas pela frequéncia e duracdo do
periodo seco. Segundo classificacdo climéatica de Képpen-Geiger, esse ambiente é
classificado como clima tropical umido-seco (Aw) ou clima de savana, onde
apresenta uma estacdo mais seca no inverno, na qual o més mais seco tem
precipitacdo inferior a 60 mm e equivale a menos de 4% da precipitacdo anual total
(McKnight et al., 2000). Nestas florestas, as precipitacbes anuais podem variar de
500 mm a 1500 mm e duracdo minima do periodo seco € 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 semideciduas (FES) (IBGE, 2012). Neste estudo focaremos nas
FTS no capitulo 1 e na floresta estacional semidecidual (FES) nos demais
capitulos.

A sazonalidade climética é determinante para a ocorréncia das variacoes
ambientais, afetando diretamente a disponibilidade hidrica, a irradiacdo, a
temperatura e, consequentemente, os padrées fenoldgicos. Durante o periodo
seco, algumas espécies arboreas se utilizam da deciduidade foliar como estratégia
para evitar alguns danos provocados pela restricao hidrica , sendo comum a perda
total ou parcial de folhas (Lenza e Klink, 2006). Além disto, tem sido descrita a

influéncia do habito foliar (espécies deciduas ou sempre verdes) na eficiéncia do
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uso da agua (EUA, unidades de carbono assimilado por unidade de &gua
transpirada), com espécies deciduas apresentando em geral menor EUA quando
comparadas as espécies sempre verdes (Hasselquist et al., 2010). Em
contrapartida, espécies sempre verdes sdo mais conservativas no uso da agua,
apresentando baixas taxas de conduténcia estomatica e grande sensibilidade
estomatica quando expostas a alta demanda evaporativa do ar (Mediavilla;
Escudero, 2003).

Dependendo do tempo de exposicéo e intensidade das variacdes ambientais
em que as plantas sdo submetidas, pode ocorrer limitacdo metabdlica pela
diminuicdo da producéo de energia na forma de ATP, inibicdo das enzimas do ciclo
de Calvin, podendo causar estresse oxidativo pela producdo de espécies reativas
de oxigénio — EROS (Lawlor e Tezara, 2009; Bertolli et al., 2012). Espécies sempre
verdes, tolerantes ou resistentes a seca, com folhas aclimatadas a alta irradiancia
apresentam defesas que amenizam ou retardam os efeitos deletérios da irradiancia
com o0 aumento na atividade de antioxidantes, sendo estes enzimaticos (dismutase
do superoxido, ascorbato peroxidase e catalase) ou ndo enziméaticos (ascorbato,
glutationa e tocoferol) (Asada, 2006; Gill e Tuteja, 2010; Del Rio, 2015). Espécies
deciduas, que “evitam” a seca, tendem a ter estas defesas menos eficientes, haja
vista que a eliminag&o das folhas em periodos secos minimiza os efeitos deletérios
de EROs.

A avaliacdo do processo fotossintético através das analises de trocas
gasosas, isétopos estaveis de carbono, fluorescéncia da clorofila a e pigmentos
fotossintéticos fornece informacdes de suma importancia para o entendimento dos
efeitos das mudancas sazonais no ambiente, na fenologia e fisiologia das plantas,
servindo, por exemplo, para deteccdo dos efeitos do estresse hidrico nos
organismos (Baker, 2008; Braga et al., 2016; Vitéria et al., 2018; Vitoria et al.,
2019).

Apesar das variagbes ambientais e outros estresses, as plantas apresentam
alta capacidade de responderem as variacfes do meio por diferentes estratégias,
dentre os quais a deciduidade foliar se destaca como sendo o somatoério de
diversos processos fisiologicos foliares (Dexter et al.,, 2018; Stan e Sanchez-
Azofeifa, 2019). Fatores abitticos e bibdticos sdo capazes de alterar as
caracteristicas estruturais das folhas, tais como a &rea foliar, densidade estomatica,

distribuicdo dos estdomatos entre faces abaxial e adaxial, abertura estomatica,
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tricomas e compostos quimicos para defesa, além de diversas outras estruturas
microscopicas internas e externas (Gutschick, 1999). Caracteristicas
morfofuncionais como massa foliar especifica (MFE) e densidade foliar tém se
mostrado relacionadas a 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 caracteristicas xeromérficas, mesmo que sejam
oriundas de ambientes mais umidos (Medina, 2007; Nardini, 2022).

As espécies vegetais também podem ser classificadas com base nas suas
respostas estratégicas em funcdo das condicbes ambientais. Sdo trés as
estratégias ecologicas em que podem ser classificadas segundo Grime (2001):
Competidoras — sdo espécies de rapido crescimento, com alta habilidade de
competir e capturar recursos e que podem desenvolver alteracbes morfoldgicas e
estdo normalmente associadas a ambientes ricos em recursos; Tolerante ao
estresse — sao espécies que apresentam crescimento lento e baixa capacidade de
captura de recursos, reduzida capacidade de alocacdo de recursos em favor do
crescimento vegetativo e reprodutivo; e Ruderais — espécies com rapido ciclo de
desenvolvimento, com vida curta e alocacdo de recursos para estruturas
reprodutivas.

Com base no descrito, o presente estudo buscou trazer informacdes
pertinentes as diferentes respostas entre sempre verdes e deciduas frente as
variagdes sazonais de um ambiente de floresta tropical sazonalmente seca, com
verbes Umidos e invernos secos. Os dados deste trabalho podem trazer
informacgBes importantes a futuros estudos ambientais como a escolha de espécies
para o plantio em um reflorestamento, pois o entendimento das condi¢cdes do
ambiente e como cada tipo de habito foliar responde a variagdes climéaticas podem
trazer economia através da reducéo da morte de individuos.

Este trabalho também traz uma revisdo sistematica sobre a distincdo de
respostas entre sempre verdes e deciduas frente a sazonalidade climéatica em
florestas tropicais secas através da comparacdo de varios atributos morfologicos,
fisiologicos e anatdbmicos de folha e madeira, elucidando pontos importantes da

relacdo do hébito com o ambiente.
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Posteriormente foi desenvolvido estudo para avaliar se espécies de
diferentes habitos foliares apresentam estratégias ecoldgicas distintas. Com base
em todos os dados adquiridos foi observado que a maioria das espécies estudadas
apresentou estratégia ecologica competitiva, mas sem influéncia direta do habito
foliar, apesar das espécies deciduas apresentarem mais amplamente distribuidas
nas estratégias ecolégicas do que as sempre verdes.

Ao fim deste trabalho buscou-se apresentar uma discusséo integrando os trés
capitulos, apontando as diversas possibilidades de utilizagcdo dos dados adquiridos
neste trabalho em servicos ambientais e apresentando sugestdes de trabalhos

futuros.
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Abstract

Key message For better categorization of species according to foliar habit, a set of leaf and wood traits must be

observed.

Abstract Tropical forests are influenced by distinct regional rainfall regimes, microclimates, and dynamics of nutrient cycling,
which are responsible for creating key biodiversity patterns and differences in leaf deciduousness to drought. Functional
traits studies have improved understanding of the functioning and heterogeneity of complex ecosystems. We have reviewed
the literature focusing mainly on tropical dry forests and relationships among leaf habits (evergreen and deciduous) and
other leaf and wood traits. Thus, we have compiled 121 original papers, 2 reports, and 9 book chapters published since 2000.
We also provide a meta-analysis of these traits from Neotropics. Tropical deciduous species often have high photosynthetic
rates per mass and specific leaf area and traits that improve water flow throughout the plant, such as wide xylem diameters
and high hydraulic conductivity, maximizing resource capture during a limited growing season because of an acquisition
strategy. The opposite is observed in evergreen species, namely as conservative species. Regardless of the plant organ, more
morphological than physiological traits are available to compare leaf habits. For better categorization of species according
to foliar habit, a set of leaf and wood traits must be observed. However, while local comparisons based on one or few traits
may group species according to leaf habit, multivariate analyses for large spatial scales can reveal a different pattern. We
have identified some open questions that can be further addressed in this research field to contribute to the improvement of
theoretical frameworks as well as the consequences of a changing climate for tropical dry forests.

Keywords Functional trade-off - Leaf shedding - Climatic control - Water restriction - Ecosystem functioning

Introduction

Tropical forests are home to more than half of the plant
species described so far, including many endangered and
endemic species (Myers et al. 2000; Dirzo and Raven 2003;
Vitoéria et al. 2019). Tropical forests originally covered 12%
of the world’s land surface between the latitudes 33 °N and
35 °S, with the largest area of tropical forests being found in
the Americas from northwest Mexico to northern Argentina
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(Pennington et al. 2009; Linares-Palomino et al. 2011; Tau-
bert et al. 2018). Despite the special attention given to rain-
forests, about 40% of tropical forests are in fact deciduous
and semideciduous forests that are subject to some degree of
water restriction (Malhi and Wright 2004; Allen et al. 2017;
Hasnat et al. 2020). In addition, there is a consensus that the
remaining tropical forest coverage (~60%) represents not
only humid forests, but a gradient of forest types aligned
with a moisture gradient (Malhi and Wright 2004).

The climate of tropical forests is characterized by a mean
annual temperature of at least 20 °C, and high variation in
the mean annual precipitation among regions, creating dis-
tinct forest types ranging from dry forests to moist forests to
rainforests (FAO 2000; Meir et al. 2011; Hasnat et al. 2020).
Dry forests include both deciduous and semideciduous for-
ests, which are characterized by a high thermic variability,
low to moderate mean annual precipitation (500—1500 mm),

@ Springer
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and a marked seasonality in which the drought season lasts
from 5 to 8 months a year (FAO 2000). Humid forests have
low thermic variability, a mean annual precipitation higher
than 1.500 mm, and a lack of or very short rainfall season
(FAO 2000). Some humid forests are in flooded areas associ-
ated with mean annual precipitation above 2.500 mm (Malhi
and Wright 2004; Pantoja et al. 2019). In addition, edaphic
and topographic heterogeneity act in combination with these
climatic gradients, increasing both species and functional
diversity within a given locality, between localities, and
within a region (a, f, and y diversities, respectively), as well
as variation in vegetation physiognomy related to canopy
height and tree density (Pennington et al. 2009; Linares-
Palomino et al. 201 1; Chaturvedi et al. 2011).

To adjust to environmental contexts, species adopt dis-
tinct morphological, phenological, and physiological traits
(Violle et al. 2007; Kikuzawa and Lechowicz 2011; Mis-
sio et al. 2017; Vitéria et al. 2018, 2019). This occurs in
response to abiotic pressures (Violle et al. 2007) such as
a decrease in specific leaf area along with an increase in
irradiance (Vitéria et al. 2016), and an increase in leaf fall,
water-use efficiency, wood vessel density, leaf succulence
and thickness associated with increased water restrictions
(Kikuzawa and Lechowicz 201 1; Markesteijn et al. 2011;
Méndez-Alonzo et al. 2012; Pineda-Garcia et al. 2015).
Changes in functional traits are also observed among indi-
viduals within populations, mostly due to phenotypic plas-
ticity (Valladares et al. 2007). In this sense, functional traits
are key ecological indicators of how living organisms are
affected by the environment and how they, in turn, affect the
functioning and structure of communities and ecosystems,
known as Response and Effect traits, respectively (Lavorel
and Garnier 2002).

In tropical dry forests, vegetation physiognomy varies
throughout the year, with leaf deciduousness playing a fun-
damental role in species’ ability to cope with the dry season
(Lal et al. 2011; Meir et al. 2011; Chaturvedi et al. 2011;
Estrada-Medina et al. 2013; Reich 2014; Aguilar-Peralta
et al. 2020). The establishment and survival of species in
these forests also depend on the association between several
other leaf, wood, and root traits, mostly in the form of func-
tional trade-offs, as investments in one set of traits comes at
the cost of others (Shipley et al. 2006; Wright et al. 2010; Li
et al. 2015; Vitoria et al. 2019). Strategies for dealing with
water restrictions include investments in high leaf stomatal
control, dense wood, root depth, water storage in wood and
roots, and leaf deciduousness (Choat et al. 2006; Brodribb
et al. 2003; Hasselquist et al. 2010; Holanda et al. 2019;
Marques et al. 2020; Yang et al. 2021), which is a key short-
term response to drought. Despite a large number of studies
on leaf deciduousness, there is no consensus on how drought
deciduousness is directly and indirectly linked to leaf and
wood traits relevant to water acquisition/conservation in
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tropical dry forests (Choat et al. 2006; Kushwaha et al. 2010;
Kikuzawa and Lechowicz 201 1; Estrada-Medina et al. 2013;
Méndez-Alonzo et al. 2013; Vitéria et al. 2018; Tarelkin
et al. 2019; Cuba et al. 2018; Marques et al. 2020; Chakra-
barty et al. 2021).

This paper reviews the literature focusing mainly on tropi-
cal dry forests to assess current knowledge regarding the
relationships between leaf habits, wood and other leaf traits,
as well as to identify current knowledge gaps, open ques-
tions, and the implications of climate change in this research
field. To this aim, we have compiled readily available pub-
lished studies using the following keywords in the Google
Scholar, Scielo, and Web of Science platforms: “evergreen
species,” “deciduous species,” “tropical dry forest,” “leaf
lifespan,” “functional traits,” and “wood density.” Keywords
were also combined using: “tropical dry forest” AND all the
other words; “leaf lifespan” AND “functional traits™; “leaf
lifespan™ AND “wood density”; and “leaf lifespan™ AND
“tropical dry forest” OR “evergreen species” OR “deciduous
species”. These searches resulted in 121 original papers, 2
reports, and 9 book chapters published since 2000, which
allowed us to describe patterns between leaf habits and func-
tional traits at the local scale of the dry forests studied. To
assess if local relationships reported worldwide correspond
to broader scale patterns, we performed a meta-analysis for
the Neotropical region with the focus on the tree and shrub
species of tropical dry forests and rainforests, with the latter
being included in order present the perspective of a distinct
ecosystem (further details are described below).

Local context of leaf trait variation
in tropical dry forests: acquisitive
and conservative strategies

Since they reflect the main costs for leaf construction and
maintenance and carbon gain (Prior et al. 2003; Brodribb
and Holbrook 2005; Kushwaha et al. 2010; Powers and Tif-
fin 2010; Kikuzawa and Lechowicz 2011; Alvarez-Yépiz
etal. 2017), leaf deciduousness and leaf longevity (or lifes-
pan) have been widely associated with morphological leaf
traits (e.g., specific leaf area). From the perspective of the
leaf economics spectrum, these functional traits reflect a
key trade-off between resource acquisition and conserva-
tion, with downstream impact on plant growth and survival
(Wright et al. 2004; Donovan et al. 2011; Méndez-Alonzo
et al. 2012; Collins et al. 2016; Sastry and Barua 2017,
Werden et al. 2018). At one extreme of this spectrum, spe-
cies display acquisitive strategies with high carbon fixation
and a fast return on the costs involved in leaf construction
and maintenance in spite of short leaf lifespan; the other
extreme is dominated by conservative species with slow
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carbon fixation and long leaf lifespan (Wright et al. 2004;
Donovan et al. 2011).

In this regard, most, if not all, deciduous species of tropi-
cal dry forests are characterized by acquisitive strategies in
comparison with co-occurring evergreen species making use
of conservative strategies (Wright et al. 2004; Shipley et al.
2006; Curtis and Ackerly 2008; Donovan et al. 201 1; Kiku-
zawa and Lechowicz 2011; Alvarez-Yépiz etal. 2017). Some
leaf traits are very consistent in distinguishing deciduous and
evergreen species (e.g., SLA or LMA, LDMC, and osmotic
potential), while others lack a pattern (e.g., leaf thickness) or
have been less analyzed to allow such as comparison (e.g.,
WUE) (see Table 1 and Fig. 1). The allocation of nitrogen
and phosphorous in leaves and wood has been used as a
means to distinguish acquisitive and conservative species
(Hiremath 2000; Yan et al. 2016). In environments with low
soil nutrient availability such as dry forests (Gei and Powers
2014; Powers et al. 2015; Carrasco-Carballido et al. 2019),
deciduous species have developed greater efficiency in their
use of nutrients, whereas evergreen species are better in
terms of nutrient accumulation (Givnish 2002; Wright et al.
2004; Yan et al. 2016). For example, when nutrients are allo-
cated to leaves, plants maximize photosynthetic activity and
growth (i.e., acquisitive strategy), whereas when nutrients
are allocated to branches and the trunk, plants improve the
internal recycling of nutrients and the transport of photoas-
similates in the phloem (i.e., conservative strategy) (Yan
et al. 2016). In addition, long-lived leaves of evergreen spe-
cies may have higher allocation of nutrients for non-pho-
tosynthetic functions such as anti-herbivory compounds or
sclerophylly increases than the short-lived leaves of decidu-
ous species (Givnish 2002; Wright et al. 2004; Zvereva and
Koslov 2014; Yan et al. 2016; Alvarez-Yépiz et al. 2017).

Although many authors have long asserted that leaf
longevity and leaf habits are closely related, pointing out,
for example, that evergreen species always have long-
lived leaves (Table 1), it is important to note that leaf habit
describes the general status of the canopy and not of indi-
vidual leaves, whereas leaf longevity is more closely linked
with leaf maintenance and carbon gain (Hiremath 2000;
Brodribb and Holbrook 2005; Kikuzawa and Lechowicz
2011; Russo and Kitajima 2016; Osnas et al. 2018). For
example, in a tropical dry forest in Costa Rica, Brodribb
and Holbrook (2005) showed that two evergreen species had
a wide variation in leaf longevity; one species had a leaf
duration of one year, and the other of 35-45 weeks, a lon-
gevity similar to that of deciduous species. This conceptual
differentiation helps illustrate why, in a given environment,
some deciduous and evergreen species can present remark-
ably similar leaf longevity. In part, this occurs because leaf
longevity is strongly controlled by local environmental
conditions. In deciduous species, leaves are discarded when
leaf maintenance costs exceed gains, but prior to the leaf

shedding, water and nutrients are translocated from leaves
to other plant organs (Kushwaha and Singh 2005; Poorter
and Bongers 2006; Marchin et al. 2010). On the other hand,
evergreen species have a greater control of water usage and
flow through the stomates during the photosynthetic assimi-
lation, particularly in the dry season (Givnish 2002; Lusk
et al. 2003; Kikuzawa and Lechowicz 2011). This local dif-
ference emerges to balance the effects of drought along the
soil-atmosphere continuum, with deciduous species being
sensitive to both drought types, while evergreens are more
sensitive to drought in soils (Souza et al. 2020).

To take advantage of a relatively short functional period,
leaves of drought-deciduous species invest in high specific
leaf area and photosynthetic rates per unit of leaf mass, as
well as in thin leaves with low compaction of mesophyll
cells to promote greater CO, diffusion (Fig. 1) (Eamus and
Prior 2001; Prior et al. 2003; Wright et al. 2004; Poorter and
Bongers 2006; Kushwaha et al. 2010). Deciduous species
or species with short-lived leaves also display greater meta-
bolic activity, as reflected in higher dark respiration rates
when compared with evergreen species (Fig. 1) (Wright
et al. 2004). Respiration occurs during the day and night,
but because the CO, acquisition and loss occur simultane-
ously during the day, it is easier to detect respiration at night
due to the lack of photosynthetic activity. Dark respiration is
indeed one of the most important metabolic processes that
transform organic molecules into simple products, such as
the carbon skeletons necessary for the biosynthesis of other
molecules, and the release of usable energy (Wright et al.
2005; Werden et al. 2018).

Stomatal regulation is another key mechanism for pro-
tecting plants as it helps avoiding the cavitation and embo-
lism of wood xylem vessels (Westoby et al. 2002; Wright
and Westoby 2002; Markesteijn et al. 2011; Fu et al. 2012;
Chaturvedi et al. 2021). In addition, the investment in thick
and scleromorphic leaves with high dry matter content and
physical structures such as high lignin content and spines
increases resistance to mechanical damage and herbivory
(Hanley et al. 2007; Poorter and Bongers 2006; Carmona
et al. 2011; Pérez-Harguindeguy et al. 2016). Other physi-
cal structures strongly associated with drought adaptation
such as trichomes and cuticles also provide resistance to
herbivory and contribute to leaf thickening (Haworth and
McElwain 2008; Bickford 2016). The leaf dry matter content
is related to leaf toughness and resistance to herbivory and
drought, and high values of this trait reflect the presence of
mesophyll cells with thick and rigid walls, particularly in the
epidermis, which allows the maintenance of leaf turgor even
under low water potential while minimizing possible damage
to cells under severe drought (Kursar et al. 2009; Markesteijn
et al. 2011). Evergreen species have higher leaf dry matter
content than deciduous species (Fig. 1 and Table 1) as this
also reduces leaf palatability, in part due to the low water
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Table 1 Summary of differences in leaf and wood traits between drought-deciduous (D) and evergreen (E) species that have been reported in the
literature of tropical dry forests (local scale studies)

Organ/type  Trait Abbreviation Unit Leaf habits  Leaf habits (quantitative) P value  References
(qualitative)
D E D E
Leaf mor- Leaf area LA cm’ + - \ \ <0.01 GermanVargas et al.
phology (2021)
Leaf area LA cm? + - 85.0+16.6 334+130 <0.05 Souza et al. (2015,
2020)
Leaf size LS cm? = = 282+2.80 16.8+1.49 NS Markesteijn et al.
(2011)
Leaf density Pleaf gem™ - + 0.36+0.02 050+0.04 <0.05 Fu et al. (2012)
Leaf density Pleaf g em™ - + 0.23+0.03 0.53+0.09 <0.025 Souzaetal. (2015,
2020)
Leaf density Pleat kgm™ = - \ \ NS Prior et al. (2003)
Leaf dry matter ~ LDMC gg”! - + \ <0.0001 Chakrabarty et al.
content (2021)
Leaf dry matter LDMC gg! - + 031+£0.03 040+0.02 <005  Markesteijn et al.
content (2011)
Leaf dry matter LDMC mg ¢! - + 3152+419.7 463.3+289 <0.001 Souzaetal. (2015,
content 2020)
Specific leaf area  SLA m’ Kg’l + - 14.97* 10.53* <0.001 Choat et al. (2006)
Specific leaf area  SLA cm? g™ + - 213+4.21  166+145 <005  Markesteijn et al.
(2011)
Specific leaf area  SLA mm mg~> + - 283+231 113+13 <0.001 Souzaet al. (2015)
Specific leaf area  SLA cm? ¢! + - \ \ <0.007 Pringle et al. (2011)
Specific leaf area  SLA cm® g™ + - \ \ <0.01 Silva et al. (2015)
Specific leaf area  SLA cm’ g™ + - \ \ <0.01 GermanVargas et al.
(2021)
Leaf mass per LMA gm™? - + 93+12 137+7 <0.05 Bartlett et al. (2012)
area
Leaf mass per LMA gm - - + 95.36% 97.41%* \ Chen et al. (2009b)
area
Leaf mass per LMA gm™- - + 534+65 943+176 <005 Fuetal (2012)
area
Leaf mass per LMA mg mm™> - + 0.03+0.0 0.09+0.0 <0.001  Souzaetal. (2015,
area 2020)
Leaf mass per LMA egm~ - + \ \ <0.01 Chakrabarty et al.
area (2021)
Leaf mass per LMA g m™2 - + \ \ <0.01 Prior et al. (2003)
area
Leaf mass per area LMA Kg m2 - + 0.097* 0.125 <0.05 Ishida et al. (2006)
(dry season)
Leaf thickness T mm - + 347.87* 391.17* \ Chen et al. (2009b)
Leaf thickness T mm - + \ \ <0.001 Silvaetal. (2015)
Leaf thickness T mm - + \ \ <0.01 Prior et al. (2003)
Leaf thickness T mm = = 15264222 184.4+259 NS Fu et al. (2012)
Leaf thickness T mm = = 0.21+0.02 0.21+0.05 NS Souza et al. (2015,
2020)
Leaf toughness LT g - + \ \ <0.007  Pringle et al. (2011)
Leaf water content LWC % + - \ \ <0.007  Pringle et al. (2011)
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Table 1 (continued)

Organ/type  Trait Abbreviation Unit Leaf habits  Leaf habits (quantitative) P value  References
(qualitative)
D E D E
Leaf water content LWC % + - \ \ <0.001 Silvaetal. (2015)
Leaf succulence LS gm™> = = \ \ NS Souza et al. (2015,
2020)
Leaf saturated SWC\.is gg! + - 248+0.2 1.22+0.15 0.001 Souza et al. (2015,
water content 2020)
Leaf lifespan LLS Days - + 159.0+10.7 326.8+17.4 <0.001 Souzaetal. (2015,
2020)
Leaf lifespan LLS Months - 7.8+1.0 233453 <0.05 Fu et al. (2012)
Leaf lifespan LLS Months - \ \ <0.05 Prior et al. (2003)
Herbivory rate HR % + - \ \ <0.007 Pringle et al. (2011)
Herbivory rate HR % + - \ \ <0.001 Silvaetal. (2015)
Leaf physi- Mass-based maxi- A, nmol g~ s7! + - 23224256 80.8+109 <0.001 Souzaetal. (2015,
ology mum photosyn- 2020)
thetic capacity
Mass-based maxi- A, pmol kg~! s~ + - 117.44% 58.22% <0.001  Choat et al. (2006)
mum photosyn-
thetic capacity
Mass-based maxi- A nmol g~' 57! + - 225+23 125+ 14 <0.05 Fuetal. (2012)
mum photosyn-
thetic capacity
Mass-based maxi- A, nmol g~! 57! = = \ \ NS Prior et al. (2003)
mum photosyn-
thetic capacity
Mass-based maxi- A, pmol Kg™''s™! + - 92.7* 37 <0.05  Ishida et al. (2006)
mum photosyn-
thetic capacity
(dry season)
Area-based maxi- A, pmol m~" s~! + - 7.94% 5.68% <0.05  Choat et al. (2006)
mum photosyn-
thetic capacity
Area-based Az pmol CO, m2s™" + - \ \ <0.05  Avila-Lovera et al.
photosynthetic (2019)
capacity
Area-based maxi- A, ., pmol m=2s~! + - 8.9% 4.6 <0.05  Ishida etal. (2006)
mum photosyn-
thetic capacity
(dry season)
Area-based maxi- A, umol m™! s~ - + \ \ <0.05  Prioretal. (2003)
mum photosyn-
thetic capacity
Area-based maxi- A, pmol m~" 57! = = 829+0.6 7.38+09 NS Souza et al. (2015,
mum photosyn- 2020)
thetic capacity
Area-based maxi- A, pmol m~" 57! = = 11.64+1.4 104+0.6 NS Fu et al. (2012)
mum photosyn-
thetic capacity
Nitrogen-based Ay pmol mol N™'s7! 4 - 60.5*% 29.9 <0.05  Ishida et al. (2006)

maximum
photosynthetic
capacity (dry
season)
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Table 1 (continued)
Organ/type  Trait Abbreviation Unit Leaf habits  Leaf habits (quantitative) P value  References
(qualitative)
D E D E

Carbon isotope 51%C %o + - \ \ <0.05  Avila-Lovera et al.
composition (2019)

Chlorophyll per Chl,., umol cm™ - + 320+1.5 433+64 <0.05  Souzaetal. (2015,
area 2020)

Chlorophyll per ~ Chl,, mmol m~? - + \ \ <0.01 Prior et al. (2003)
area

Chlorophyll per ~ Chl mgmol ¢! - + 224+0.38 4.88+0.73 <0.05  Souzaetal. (2015,
unit mass 2020)

Chlorophyll per ~ Chl mmol Kg™' = = \ \ NS Prior et al. (2003)
unit mass

Leaf specific ke kgm™ s7'Mpa~' + - 30.01% 5.92% <0.05  Choat et al. (2005)
conductivity

Leaf specific ky. mmol + - 36.7+193 20.2+094 <0.05  Markesteijn et al.
conductivity m~'s™! MPa™! (2011)

Leaf specific ke kgm™' s7'Mpa™' = = 628+1.37 3.70+0.48 NS Fuetal. (2012)
conductivity

Leaf saturate 100 dry MPa + = -1.47+0.10 -2.39+0.26 <0.05  Fuetal. (2012)

osmotic poten-
tial (dry season)
Leaf saturate 100 wet MPa + - -1.37+0.07 -1.91+0.21 <0.05 Fuetal. (2012)
osmotic poten-
tial (wet season)

Leaf turgor-loss T dry MPa + = -1.65+0.12 -2.82+0.32 <0.05 Fuetal. (2012)
point (dry
season)

Leaf turgor-loss T wet MPa = = -1.64+0.09 -2.22+0.29 NS Fu et al. (2012)
point (wet
season)

Leaf water poten- MPa + - -2.11+0.12 -2.50+0.11 <0.05 Bartlett et al. (2012)
tial at turgor loss

Osmotic potential  m, MPa + - -1.68+0.10 -2.06+0.08 <0.05 Bartlett et al. (2012)
at full turgor

Morning leaf Wieaf MPa + - \ \ <0.05  Avila-Lovera et al.
water potential (2019)

Photosynthetic WUE umol mol~! - + 49.7+2.0 66.7+4.9 <0.01 Fu et al. (2012)
water-use effi-
ciency

Photosynthetic WUE umol mol™! = = 23.0+1.7 248+38 NS Souza et al. (2015,
water-use effi- 2020)
ciency

Stomatal conduct- g, mol m™2 5! + - 0.25+0.03 0.17+0.02 <0.05 Fuetal (2012)
ance

Stomatal con- g mol m™>s~! + - 0.184* 0.07 <0.05 Ishida et al. (2006)
ductance (dry
season)

Stomatal conduct- g, mol m~2s~! = = 037+0.02 031+003 NS Souza et al. (2015,
ance 2020)

leaf intercellular C
CO, concentra-
tion (dry season)

- pmol mol™! % = 247% 187 <0.05  Ishida et al. (2006)
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Table 1 (continued)

Organ/type  Trait Abbreviation Unit Leaf habits  Leaf habits (quantitative) P value  References
(qualitative)
D E D E
Leaf bio- Carbon to nitro- C:N % - + \ \ <0.007  Pringle et al. (2011)
chemistry gen ratio
Carbon to nitro-  C:N % - + 25.8% 324 <0.05  Ishida et al. (2006)
gen ratio (dry
season)
Mass-based leaf ~ C,. g™ (%) = = \ \ NS GermanVargas et al.
carbon (2021)
Mass-based leaf N .. % + = \ \ <0.01  Silvaetal. (2015)
nitrogen
Mass-based leaf N .« g (%) + - \ \ <0.01  GermanVargas et al.
nitrogen (2021)
Mass-based leaf Ny, mg g™ + -\ \ <0.05  Prior et al. 2003
nitrogen
Mass-based leaf N, . mol Kg™! + - 1.58% 1.32 <0.05  Ishida et al. (2006)
nitrogen (dry
season)
Mass-based leaf N .. mg g (%) = = 2.48+0.1 2.19+0.1 NS Souza et al. (2015,
nitrogen 2020)
Area-based leaf N, ., mol m™2 = = \ \ NS Ishida et al. (2006)
nitrogen (dry
season)
Mass-based phos- P . mg g~ + - 2.02+0.14 1.35+0.14 <0.05  Fuetal (2012)
phorus
Mass-based leaf P mg g™ + - \ \ <0.05  Prioretal. (2003)
phosphorus
Mass-based leaf P gg” (%) = = \ \ NS GermanVargas et al.
phosphorus (2021)
Mass-based leaf P mg g7 (%) = = 0.20+£0.02 0.17+£0.02 NS Souza et al. (2015,
phosphorus 2020)
Protein precipita- PPC mg/g - + \ \ <0.05  Silvaetal. (2015)
tion capacity
Total phenolics P, mg/g - + \ \ <0.001 Silvaetal. (2015)
Wood mor-  Sapwood density WD gcem™ = = 0.56+0.03 0.63+0.03 NS Fu et al. (2012)
phology  Wood density WD gcm™ - +  0.28* 0.69* <0.001  Choat et al. (2005)
Wood density WD gcem™ - + 0.35+0.03 0.52+0.02 <0.05 Markesteijn et al.
(2011)
Wood density WD gcm™ + - \ \ <0.05  Méndez-Alonzo
etal. (2013)
Wood density WD gem™ = = \ \ NS GermanVargas et al.
(2021)
Xylem water wC % - + \ \ <0.05  Méndez-Alonzo
content etal. (2013)
Wood Bulk modulus of & MPa + - \ \ <0.05 Méndez-Alonzo
anatomy elasticity etal. (2013)
Bulk modulus of &g, MPa - + 14.94+2.42 23.87+224 <005 Fuetal (2012)
elasticity (dry
season)
Bulk modulus of &, MPa - + 16.19+1.76 26.64+222 <0.05 Fu et al. (2012)
elasticity (wet
season)
Maximum vessel MVL cm = = 553127 673+133 NS Fuetal. (2012)

length
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Table 1 (continued)

Organ/type  Trait Abbreviation Unit Leaf habits  Leaf habits (quantitative) P value  References
(qualitative)
D E D E
Maximum vessel MVL cm = = 80.3+1.01 757+0.85 NS Markesteijn et al.
length (2011)
Vessel density V bens Vessel mm” - + 28.67* 98.67* \ Chen et al. (2009a)
Vessel density Vpens Vessel mm? + 12% 150.5% <0.001  Choat et al. (2005)
Vessel density Vbens Vessel mm? = = \ \ NS Méndez-Alonzo
etal. (2013)
Vessel density Vbens Vessel mm? = = 3054159 82.0+30.5 NS Fu et al. (2012)
Vessel diameter V0, pum + - 87.87*% 40.27* \ Chen et al. (2009b)
Vessel diameter V diam um + - 97.15% 39.15% <0.001  Choat et al. (2005)
Vessel diameter V diam um + - 94.7+10.1 59.6+8.7 <0.05 Fu et al. (2012)
Vessel diameter Vg, um = = \ \ NS Méndez-Alonzo
etal. (2013)
Vessel resistance  (t/b)? (t/b)? + - \ \ <0.05  Méndez-Alonzo
to implosion etal. (2013)
Vulnerability A%t Unitless = = 8.49+3.70 2.55+1.55 NS Fu et al. (2012)
index
Wood physi- Huber value HV Unitless = = 1.06+0.15 141+0.21 NS Fu et al. (2012)
ology
Huber value HV Unitless = = 151+4.45 181+276 NS Markesteijn et al.
(2011)
Huber value HV Unitless = = \ \ NS GermanVargas et al.
(2021)
Moisture content  MC % + - 73.5% 29% <0.001 Choat et al. (2005)
Hydraulic safety = HSM MPa = = \ \ NS German Vargas et al.
margin (2021)
Potential hydrau- K, kgm™' sT'MPa~! - + \ <0.05  Méndez-Alonzo
lic conductivity etal. (2013)
Maximum sap- kg kgm's'MPa! 4+ - \ \ <0.05  Chenetal. (2009b)
wood specific
hydraulic con-
ductivity
Sapwood specific kg Kg m2 s MPa~! + - A \ <0.001 GermanVargas et al.
hydraulic con- (2021)
ductivity
Sapwood specific kg kgm™s7'MPa~! 4+ - 7.23% 3.07* <0.05  Choat et al. (2005)
hydraulic con-
ductivity
Sapwood specific kg kgm ' sT'MPa”' + - 598+0.86 2.76+0.23 <0.05 Fuetal (2012)
hydraulic con-
ductivity
Sapwood specific kg mol + - 246+829 115+4.24 <0.05  Markesteijn et al.
hydraulic con- m~ s~ MPa™! (2011)
ductivity
Sapwood specific kg kg m~'s' MPa~! + - \ \ <0.05 Méndez-Alonzo
hydraulic con- etal. (2013)
ductivity
Hydraulic conduc- k, kem~'s~'MPa~! 4+ - 8.44% 0.94* <0.05  Choat et al. (2005)
tivity
Water potential Psq MPa + - —1.23* —2.24* \ Chen et al. (2009b)

at 50% loss of
hydraulic con-
ductivity
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Table 1 (continued)

Organ/type  Trait Abbreviation Unit Leaf habits  Leaf habits (quantitative) P value  References
(qualitative)
D E D E
Water potential Ps, MPa + - -1.27+0.26 -2.37+040 <0.05 Fuetal. (2012)
at 50% loss of
hydraulic con-
ductivity
Water potential Py, MPa + - \ \ <0.05  Chen etal. (2009a)
at 50% loss of
hydraulic con-
ductivity
Water potential Ps, MPa + - \ \ <0.05  Vargasetal. (2021)
at 50% loss of
hydraulic con-
ductivity
Midday leaf water Wy, MPa = = 1.16+0.13  1.69+0.12 NS Markesteijn et al.
potential (2011)
Water potential at ¥y MPa + - \ \ <0.05  GermanVargas et al.
turgor-loss point (2021)

In the “Leaf habits (qualitative)’ column, positive and negative signs refer, respectively, to higher and lower trait values; and the equal sign refers
to the lack of statistical difference. NS: refers to P> 0.05. \: refers to no value available. *: refers to mean values that we calculated from provided

species data

content (Silva et al. 2015; Souza et al. 2015). Short-lived
leaves of deciduous species also tend to be highly dam-
aged by herbivores because of high nutrient concentrations
(Westoby et al. 2002; Poorter et al. 2004; Wright et al. 2004;
Poorter et al. 2005; Zvereva and Kozlov 2014).

Local context of wood trait variation
in tropical dry forests: resistance
versus conductivity

In environments with low water availability such as tropi-
cal dry forests and savannas, natural selection favors spe-
cies with resistance to xylem cavitation via wood traits that
are closely coordinated with aboveground traits (Bucci
et al. 2004, 2005; Worbes et al. 2013; Silva et al. 2019).
This includes variation in xylem vessel diameter and pit
length, wood porosity, resistance and durability of the pit
membrane, and wood density (Chen et al. 2009a). As wood
density is easy to measure and is available for a large number
of species around the world, it has been widely used in eco-
physiological and functional studies as a proxy for the quan-
tity and availability of water in wood (Kushwaha and Singh
2005; Chave et al. 2009; Fan et al. 2018; Méndez-Alonzo
et al. 2012; Chaturvedi et al. 2021). Besides being a predic-
tor of wood stiffness, strength and safety, even in the seed-
ling stage, wood density is closely related to plant survival

and has been used to estimate the mechanical support and
resistance to physical damage (Falster 2006). In a season-
ally dry tropical forest in India, deciduous species responded
similarly to rainfall seasonality, but species with the lowest
deciduousness also had the highest wood density and dry
mass per leaf area (Kushwaha et al. 2010). By expanding this
comparison, wood density decreases in inverse proportion
with the duration of deciduousness of species (Fig. 1 and
Table 1) (Kushwaha, et al. 2010; Chaturvedi et al. 2021).
Despite the constraints dense wood presents for growth
height (Swenson and Enquist 2007; Poorter et al. 2010;
Hoeber et al. 2014; Poorter et al. 2019), individuals with
such strategies are typically longer lived due to biomechani-
cal support and larger hydraulic safety margins, which are
made possible by thin vessels with thick cell walls at a high
density per wood area (Baas et al. 2004; Chave et al. 2009).
On the other hand, species with low wood density present
rapid growth, because carbon will be invested elsewhere,
for example, in the production of larger leaves (Pickup et al.
2005), increasing the risk of damage and mortality (Hacke
et al. 2001; King et al. 2006; Sterck et al. 2006). In this
sense, interspecific variation in wood density is a key indi-
cator of water transport efficiency, water storage capacity,
prevention of leaf turgor loss, and leaf water status regula-
tion (Meinzer et al. 2003; Tarelkin et al. 2019).

Overall, species with greater hydraulic conductivity have
wide vessel diameters, despite concurrent increases in the
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Fig.1 Scheme summarizing
the main variations in leaf and
wood traits, and whole-plant

Tropical Dry Forests

LEAF HABIT
Evergreen

Deciduous

performance between drought-
deciduous and evergreen spe-
cies in the local scale context of
tropical dry forests. See Table 1
for complementary information

WHOLE-PLANT PERFORMANCE
Herbivory
Height growth

STEM TRAITS

Specific stem density SSD
Xylem vessel diameter

Xylem vessel density

Hydraulic conductivity Ks
Hydraulic conductivity loss P50

susceptibility to xylem cavitation. In some cases, xylem
cavitation is avoided by the partial or total displacement of
leaves, but it can also be achieved by decreasing the effi-
ciency in xylem conductance under negative pressure by
investing in xylem vessels with thin diameters and thick
and rigid cell walls (Hacke et al. 2001; Chen et al. 2009a;
Méndez-Alonzo et al. 2012). Evergreen species are more
vulnerable to the loss of efficiency in sapwood conductivity
than deciduous species, as deciduous species are more effi-
cient in this regard (Fig. 1) (Fu et al. 2012). While studying
Euphorbiaceae deciduous and evergreen species in a sea-
sonally tropical forest in southwestern China, by analyzing
the correlation between xylem diameter and water potential
at which 50% of hydraulic conductivity is lost (P50), Chen
et al. (2009a) showed that the deciduous species were more
vulnerable to xylem cavitation than the evergreen ones. In an
Asian dry forest, evergreen species presented lower P50 and
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Leaf lifespan LLS

LEAF TRAITS

Specific leaf area SLA

Dry matter content LDMC
Photosynthetic capacity A
Water content LWC
Carbon per nitrogen C:N
Nitrogen content Nmass
Stomatal conductance gs
Hydraulic conductivity KL
Dark respiration Rmass
Water-use efficiency WUE

*

*
*

Survival

*

A

Ls more used/more consistent pattern

* %

leaf hydraulic conductance values and higher leaf water-use
efficiency than deciduous species (Fu et al. 2012).

Growth rings are layers of cells visible as concentric
circles of distinct width in a cross-section of the wood.
They form due to an alteration between cambium activity
and dormancy and provide information on tree age and the
environmental conditions experienced during its lifetime.
The causes of cambium activity dormancy can be triggered
by seasonal environmental stress, such as water restriction,
temperature restriction, or flooding (Callado et al. 2001,
2014; Brienen et al. 2016; Nath et al. 2016; Tarelkin et al.
2019). In general, drought-deciduous species show distinct
growth rings due to a range of cambial activity according to
the presence or absence of leaves, mainly as a function of
the seasonal distribution of water availability (Callado et al.
2001; Tarelkin et al. 2019). On the other hand, evergreen
species do not often form growth rings (O'Brien et al. 2008;
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Nath et al. 2016), or if they do, growth rings vary widely,
ranging from very distinct, scarcely distinct, or indistinct
(Callado et al. 2001). Although Callado et al. (2001) car-
ried out their work in an Atlantic tropical rainforest, these
authors suggest that flooding influenced the growth ring for-
mation in evergreen species, whereas leaf fall was related
to growth ring formation in deciduous and semideciduous
species (Callado et al. 2001).

Elevation is known to drive changes in forest species
diversity and composition (Schietti et al. 2014; Oliveira et al.
2018). Deciduous species at high elevations submitted to
water restriction present high-density wood, thick xylem cell
walls, low leaf water content, and conductivity (Méndez-
Alonzo et al. 2013). In a seasonally dry forest in the Yuca-
tan peninsula in Mexico, Hasselquist et al. (2010) observed
lower values of isotopic oxygen ratio in the xylem sapwood
of evergreen species compared to deciduous species, which
suggests that evergreen species can access water in deeper
soil layers. This is an example of how other environmental
aspects influence wood traits beyond the climatic control,
since elevation modifies water availability and soil fertility
(Markesteijn et al. 2011; Méndez-Alonzo et al. 2013).

Larger spatial scales of leaf and wood trait
variation across leaf habits

Traits relationships have been shown to be scale dependent,
with some results pointing to a lack of support for the leaf
economics spectrum at local scales (Messier et al. 2017).
Our review shows a consistent pattern of variation in leaf
and wood traits between deciduous and evergreen species at
the local scale of tropical dry forests (Fig. | and Table 1). To
apply this discussion to larger spatial contexts, we performed
a meta-analysis focusing on Neotropical forests for both dry
and rainforests to assess differences between distinct envi-
ronmental contexts as well. For this aim, we used data from
82 published papers and doctoral and master’s dissertations,
which together allowed us to compare 9 functional traits of
90 deciduous and 64 evergreen species from tropical dry
forests (Caatinga and the Seasonal Atlantic Forest), and 60
deciduous and 165 evergreen species from rainforests (Ama-
zon and the Ombrophilous Atlantic Forest). Descriptions
regarding data compilation and methodology are provided
in the Supplementary Information 1.

Overall, our results suggest that local trait differences
related to leaf habits may not be hold at larger spatial
scales, with little or no difference among leaf habits in a
multivariate trait ordination. It is worth noting that there
was a great representation of the global whole-plant eco-
nomic spectrum in our dataset (Fig. 2A, B). There was an

overlap in the functional spaces (i.e., convex hulls) of the
leaf habits of species from tropical dry forests (Fig. 2C),
which suggests selective filtering that converge species
with some degree of traits similarity within this forest type.
Nevertheless, there were clear functional gradients or con-
tinuums within each leaf habit, which also evidence diver-
gences in the strategies species use to arrange a given leaf
habit (Lohbeck et al. 2015; German Vargas et al. 2021),
because some species vary in their degree of deciduous-
ness according to drought intensity (Borchert et al. 2002).
Other explanations are that the leaf habit could not neces-
sarily predict leaf lifespan or other physiological processes
(Brodribb and Holbrook, 2005) and that traits may vary
in relation to other factors, such as local site conditions
or phylogeny (Silva et al. 2021). This functional overlap-
ping was lower in the rainforest (Fig. 2D) in comparison
to dry forest (Fig. 2C), where evergreen species tended
to diverge from deciduous species by showing more con-
servative leaf traits (e.g., high LMA and LDMC, and low
Nmass and Pmass), although it was not seen for wood traits
(mostly in the PC2). This may suggest that when deciduous
species are present in rainforests, they benefit from high
water availability and thus take greater advantage of this
resource though their acquisitive strategy when compared
with evergreen species, which partially corresponds to the
local patterns reported in the literature.

We highlight that the trait—trait relationships from our
study case corresponded to the ones in the global whole-
plant economic spectrum (Diaz et al. 2016). In addition
to the major traits explored in the global context (LMA,
Nmass, SSD, and H), we were able to shed light into some
traits not often measured and discussed, but that have gained
increasing attention in the last decade, such as wood anat-
omy. The use of wood anatomy traits revealed patterns that
are consistent with those reported in the literature, such as
an increase in xylem vessel density related to wood density
(Choat et al. 2005; Chave et al. 2009; Chen et al. 2009a).
In summary, the results of our meta-analysis suggest that
the differentiation of species based solely on leaf habits can
obscure key information on the species functioning when
taken from the context of local forests. In other words, trait
patterns are more predictable at local scales for distinguish-
ing leaf habits and assuming them as informative functional
groups. This discussion could benefit from applying this
analysis to larger scales than the Neotropics, in which high
species diversity can create unclear/inconclusive patterns,
such as those reported here. In addition, a relatively low
number of studies used in the meta-analysis have been car-
ried out in dry forests, reflecting the disproportionate histori-
cal sampling greatly centered on rainforests in the functional
trait literature.
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Fig.2 Multivariate trait ordinations for tree and shrubs species from
tropical dry forests and rainforests in the Neotropics. The global con-
text of trait variations (yellow—red gradient in A and B) was explored
relative to our dataset, which was produced in the PhenoSpace appli-
cation (few key traits allowed) (Segrestin et al. 2021) based on Diaz
et al. (2016)’s work. A higher number of traits were analyzed out of
the global context to complement the functional evaluation (C and

Tropical dry forest: knowledge gaps
and climate change
Due to their usefulness for simplifying complex sys-

tems such as tropical forests (Vitéria et al. 2019; Chave
et al. 2009), trait-based approaches are appropriate for
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D). Traits’ acronyms: LMA leaf mass per area, Nmass and Pmass leaf
nitrogen and phosphorous contents per unit mass, LDMC leaf dry
matter content, Leaf.thick leaf thickness, SDD specific stem density,
Vessel. diam and Vessel. dens wood vessel diameter and density, H
maximum plant height. Each point represents a species, and bigger
points in C and D refer to average weights of convex hulls for each
leaf habit

categorizing species and vegetations. A strong knowledge
base regarding the leaf and wood traits of tropical dry forests
can enhance understanding of the functionality of this eco-
system. Despite scientific advances on traits in the last two
decades, future studies should further investigate decidu-
ousness in tropical dry forests and the conservation of this
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biome. In addition, the role of intra-specific leaf phenology
variation must be considered, as this could be responsible
for some degree of overlap among distinct categories of leaf
habits.

Leaf traits are the most extensively studied traits in tropi-
cal dry forests because of their accessibility (Singh and
Verma 2000). However, these traits only provide partial
evidence regarding ecosystem processes (Powers and Tif-
fin 2010). Therefore, wood, root, and seed traits and the
economic spectrum should also be considered for a more
robust overview. With respect to wood specifically, more
information is needed mainly on physiological traits, despite
important recent advances (German Vargas et al. 2021;
Oliveira et al. 2021). For example, the use of specifics wood
hydraulics traits such as xylem-specific hydraulic conductiv-
ity (Ks, MPa) and hydraulic safety margin (HSM, MPa) in
understanding the functional differences among leaf habit
has only been tested just for a small number of species when
compared to wood or vessel density. This highlights another
gap for leaf and wood, as more information pertaining to
morphological rather than physiological traits is available. It
is essential that advances regarding the knowledge of physi-
ological traits be made to effectively predict the extent to
which leaf habits can be used to infer physiological functions
of the ecosystem. Leaf habits can be monitored by remote
sensing (Huechacona-Ruiz et al. 2020), helping to differen-
tiate the plant functional types and ecosystem productivity.
This is important in the context of climate change.

The forecast for this century is for an increase in the fre-
quency of climatic extremes across the tropics (IPCC 2021),
thus an impact on ecosystem dynamics and its productivity
is expected, especially in environments not normally asso-
ciated with water stress, such as tropical rainforests (Malhi
etal. 2014; Aguirre-Gutierrez et al. 2019). There is evidence
from models and observations to suggest that tropical dry
forests will have undergone substantial changes in their rain-
fall regimes, mainly related to anthropogenic climate change
(Greve et al. 2014; Allen et al. 2017; IPCC 2021). However,
little is known about how individuals, species, and commu-
nities will deal with the increased frequency and intensity
of droughts predicted by climate models. Several studies of
species distribution modeling have been used to map the
potential species richness (PSR) and assess how the spatial
distribution of PSR will be affected by climate change sce-
narios. Modeling for Mesoamerican forests have shown that
the length of the dry season was the main determinant of the
PSR and that an increase in temperature and a decrease in
rainfall can cause an overall reduction in the current PSR
(Golicher et al. 2012). However, this response was spatially
heterogeneous with rainforests suffering more losses than
dry forests and the dry forest PSR was more stable under
a moderate climate change scenario. Esser et al. (2018)
modeling distinct climate change scenarios for the Atlantic

Forest also observed a spatially heterogeneous response,
although with a distinct pattern where there was the occur-
rence of relatively stronger potential loss of suitable envi-
ronment for semideciduous forest (Seasonally Dry Atlantic
Forest), with semideciduous and rainforest species showing
a lower degree of overlap in climate adequacy (6.7% in the
current climate), which decreases with the climate change
scenario (1.2% in Representative Concentration Pathway—
RCP8.5/2070). Tropical dry forests are not necessarily more
resilient than tropical rainforests, but they may be more
resistant to specific disturbances such as fire and drought
(Pulla et al. 2015).

In fact, it is possible that wetter tropical forests are either
more sensitive or more resistant to climate change than
tropical forests found in drier environments (Allen et al.
2017). Thus, studies that help to understand how changes
in climate can modify the responses of the tropical forest
are of great importance, mainly because the responses of
tropical forests to an increasingly drier climate may change
biodiversity composition in unexpected ways, with an
increase or decrease in tree mortality (Bonal et al. 2016).
The risk of tree mortality increases rapidly with the occur-
rence of extreme or repeated severe droughts (Meir et al.
2015). Tropical forests in West Africa respond differently
to a drying climate, modifying their functional trait com-
position by changing the abundance of deciduous species,
especially in drier forests in comparison with humid forests
due to climatic water deficit between different forest types
(Aguirre-Gutierrez et al. 2019). Since most deciduous spe-
cies are physiologically and structurally distinct and better
adapted to dry environments than evergreen species (Alva-
rez-Yépiz et al. 2017), an increase in their abundance that
would improve the ability to adapt ecologically to a drying
environment is expected. However, little is known about the
role of deciduous and evergreen species in this scenario in
tropical forests elsewhere. Thus, expanding our knowledge
of leaf habits and physiological traits is critical for overcom-
ing the interlinked challenges of climate change, land use
change, and the biodiversity crisis of tropical dry forests.

Conclusions

Deciduous species or species with short leaf lifespan often
exhibit resource-acquisitive strategies, while evergreen
species or species with long leaf longevity have resource-
conservative strategies. Although leaf longevity is usually
associated with leaf habits, they are not necessarily linked
as the maintenance of the canopy, for example, may depend
on the rapid replacement of short-lived leaves in some ever-
green species, Regardless of the plant organ, more morpho-
logical than physiological/biochemical traits are available
for comparing leaf habits. According to the literature that
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differentiate leaf habits, a set of leaf and wood traits should
be observed instead of using one or few traits. Lastly, leaf
habit differentiation is clearer in terms of local contexts of
tropical dry forests than in larger spatial contexts.
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CAPITULO 2. ESTACAO ECOLOGICA ESTADUAL DE GUAXINDIBA (EEEG)
1. DESCRICAO DA AREA DE ESTUDOS

Os proximos dois capitulos foram desenvolvidos em trabalho de campo, no
interior de um fragmento de mata na Estagdo Ecolégica Estadual de Guaxindiba-RJ.
Seréa apresentado abaixo a descricdo prévia do local de estudo.

O maior remanescente florestal continuo de mata estacional semidecidual de
todo o estado do Rio de Janeiro, a Estacdo Ecolégica Estadual de Guaxindiba
(EEEG), foi durante muitos anos uma area sob forte acdo de desmatamento,
atividades canavieiras e pecuarias e retirada de madeira para producdo de carvao
vegetal e comercializacdo 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 municipio de S&o Francisco de Itabapoana no norte do
Rio de Janeiro, nas coordenadas, 21°23'S 41°5'W, no dia 30 de dezembro de 2002
pelo Decreto Estadual n® 32.576, apresentando 3.269,9 hectares, perimetro de
49.500m e altitude de 25m (INEA, 2013) (Figura 1). Localmente conhecida como
“‘Mata do Carvao”, nome dado ao remanescente florestal atingido pela acdo de
carvoarias, foi batizada de Guaxindiba devida a estagdo ecoldgica estar totalmente
inserida na bacia do rio com 0 mesmo nome. Este nome, de origem Tupi, significa
“vassouras em abundancias” faz referéncia a extensos campos herbaceos do
género Sida sp. (vassoura) que era utilizado pelos indigenas na varricdo e como
remedios (INEA, 2013).
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Figura 1: Georreferenciamento de localizacdo da Estacdo Ecoldgica Estadual de
Guaxindiba-RJ.
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A estacao ecoldgica esta sobre area de tabuleiro, e apresenta alguns solos
dominantes como: Latossolos e Argissolos Amarelos; Gleissolos Haplicos,
Melanicos e Salicos e Neossolos Fluvicos; Neossolos e Espodossolos; e Argissolos
Vermelho-Amarelos e Latossolos Vermelho-Amarelos (IENA 2013). O clima da
regido é quente e Umido, classificado como Aw, apresentando sazonalidade bem
definida, com verdes chuvosos (outubro a abril) e invernos secos (maio a
setembro), e com influéncia maritima (Abreu, 2013; INEA, 2013). A precipitacdo
média anual, baseado na série historica (1961-2012) esta entre 900 e 1100 mm
(Villela et al., 2006; Abreu et al., 2014; Pireda et al., 2019). A seguir é apresentada
a descricdo climatolégica da &area de estudo (Erro! Fonte de referéncia néo

encontrada.).
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Goytacazes da série historica (1992-2019) em preto e dos anos de coleta de dados da tese
(2017-2019) em cinza. Barras = erro padrao.

As espécies de animais presentes na Estacdo Ecolégica Estadual de
Guaxindiba trazem mais importancia a conservagdo e preservacdo da area, pois
muitos destes animais sofrem alta pressdo devido a devastacdo ambiental
decorrente das atividades humanas. As espécies deste ambiente sdo tipicas de
florestas costeiras, com exce¢do de animais que necessitam de grandes areas para
sua sobrevivéncia. Algumas espécies presentes e representativas sdo: Amazona
rhodocorytha (chaud), Alouatta guariba (bugio), Pipra rubrocapilla (cabeca-
encarnada), Xipholaena atropurpurea (escarradeira), Crypturellus soui (sururina),
Epicrates cenchria hygrophilus (jiboia-arco-iris) (INEA, 2013).

Os dados referentes a cobertura florestal demonstram que restam apenas
12,7% da area original de Mata Atlantica na regido Norte Fluminense, a qual se
apresenta extremamente fragmentada, com remanescentes que em geral,
apresentam menos que 50 hectares de extensdo (Fundacdo SOS Mata
Atlantica/INPE, 2011).

A fitogeografia da regido onde a EEEG est4 inserida é classificada como
floresta estacional semidecidual de tabuleiros dentro do bioma Mata Atlantica. As
florestas semideciduais abrigam populacbes vegetais perenes sempre-verdes,
semicaducifdlias e caducifdlias coexistentes, ocorrendo no periodo do inverno (maio
a setembro) maior intensificacdo da queda foliar (Abreu, 2013; INEA, 2013). A
vegetacdo 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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CAPITULO 3 - VARIA(;AO ANUAL NA SAZONALIDADE CLIMATICA ALTERA
RESPOSTAS FENOLOGICAS E FUNCIONAIS ENTRE DISTINTOS HABITOS
FOLIARES DE ESPECIES ARBOREAS EM UMA FLORESTA ESTACIONAL
SEMIDECIDUAL.

Douglas Rodrigues Ribeiro!; Gustavo Viana de Freitas!; Marcelo Trindade

Nascimento?; Angela Pierre Vitoriat

1- Laboratério de Ciéncias Ambientais, Centro de Biociéncias e Biotecnologia,
Universidade Estadual do Norte Fluminense Darcy Ribeiro — Rio de Janeiro-
BR

Resumo
Nas florestas estacionais muitos sdo os fatores que podem restringir a

ocorréncia de espécies ou modular o desempenho das espécies que la ocorrem. A
precipitagdo é um importante fator abiotico a ser considerado quando se trabalha
com funcionalidade nas florestas estacionais, uma vez que nelas ocorrem
pronunciada variacdo sazonal da disponibilidade hidrica, da irradiancia (em funcéo
de clareiras de deciduidades formadas pela queda foliar), e da disponibilidade
nutricional. Outro aspecto, o habito foliar, tem influéncia direta no funcionamento da
planta e do ecossistema, com espécies deciduas sendo descritas como mais
fotossinteticamente ativas que as sempre-verdes. Assim, este trabalho teve por
objetivo compreender como diferentes habitos foliares respondem as variacfes
sazonais através das seguintes questdes: 1) A deciduidade foliar em espécies
arbéreas deciduas varia a depender da disponibilidade hidrica em ambiente natural
de floresta estacional semidecidual ? Il) A capacidade fotossintética de espécies
sempre verdes e deciduas sera alterada pela sazonalidade climatica? Ill) E
possivel distinguir espécies sempre verdes e deciduas frente a sazonalidade
climatica através de poucos atributos morfolégicos e ecofisioldgicos? Foram
determinadas mensalmente as fenofases, a concentracdo de pigmentos
fotossintéticos e os atributos morfolégicos e, semestralmente, a fluorescéncia da
clorofila a em 188 individuos de 20 espécies (12 deciduas e 8 sempre verdes) de
agosto de 2017 a setembro de 2019. Parametros abiéticos (umidade relativa) foram
correlacionados com os dados biologicos. Os dados de fenologia apontam para
influéncia da umidade relativa na perda de folhas nas espécies deciduas. Os

demais dados mostram que atributos de fluorescéncia da clorofila a, concentracao
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de pigmentos fotossintéticos e atributos morfolégicos diferenciam habitos foliares,

mas néo periodos do ano.

Palavras-chave: Deciduidade, Estratégias funcionais, Habito 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: 1) Leaf deciduousness in
deciduous tree species varies depending on water availability in a natural
environment of a semideciduous seasonal forest (Estacdo Ecoldgica Estadual de
Guaxindiba, RJ) ? I1l) Will the photosynthetic capacity of evergreen and deciduous
species be altered by climatic seasonality? Ill) 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



31

1. INTRODUCAO

Em ambientes tropicais com marcada sazonalidade climéatica, o periodo seco
€ um importante filtro ambiental para direcionar a composicdo de espécies quanto
ao habito foliar associado ao componente genético de cada individuo, pois esta
condicao climética limita o crescimento e a reproducao (Borchert et al., 2002;
Kikuzawa e lechowicz, 2011; de Souza et al., 2020). Porém, é importante salientar
gue mesmo em ambientes pouco sazonais é possivel a observagdo de certa
periodicidade em eventos fenoldgicos, 0 que demonstra que ndo so os efeitos de
precipitagdo, mas diversos fatores ambientais como comprimento do dia e/ou
variacdo de temperatura anual determinam a fenologia (Marques e Oliveira, 2004,
Cardoso et al., 2012; Souza e Funch, 2017).

O entendimento dos processos fenolégicos € importante para a
compreensdao do comportamento da comunidade florestal, para o manejo e
conservagao de vegetacOes nativas, servindo de ferramentas para entender a
reproducéo das plantas e determinar quais efeitos podem estar influenciando a
disponibilidade de recursos para flora e fauna. Através dos padrdes fenolégicos das
espécies vegetais € possivel a distincdo do continuum de habitos foliares (entre
eles os extremos sempre verdes e deciduas), propiciando entender o grau de
sintonia entre as diferentes espécies do ambiente, além de servir como ferramenta
de avaliacdo dos processos que podem estar controlando as diferentes respostas
destes grupos frente as mudancas 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 variacbes no ambiente,
pode explicar a ocorréncia de padrdes fenoldgicos divergentes (Bulhdo e
Figueiredo, 2002).

Os mecanismos presentes em plantas deciduas resultam na perda das
folhas quando as condi¢des climéaticas se tornam desfavoraveis, evitando assim os
custos de manutengcdo e contraposicdo 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 condicbes adversas, amortizando os custos de manutencéo e
mantendo ganhos liquidos 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 variacdo sazonal de recursos, se devem a uma complexidade de
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processos integrados no tempo e no espaco em diferentes niveis de organizacéo
(molecular, morfolégico, fisiolégico, populacional e de comunidades) para
manutencdo da estabilidade do funcionamento dos individuos, e
consequentemente, do ecossistema (Pimentel, 2004; Barbosa et al., 2014). Assim,
duas estratégias distintas sao observadas, principalmente em ambientes
sazonalmente secos, onde o custo-beneficio das folhas € levado em consideracgéo:
a primeira refere-se as espécies deciduas exibindo folhas com curta duracdo 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 deciduas tendem a investir maiores recursos de nitrogénio (N) em
suas folhas em comparacéo a sempre verdes devido ao fato de suas folhas terem
um tempo de vida mais curto e isto demandar uma maior taxa de assimilacéo
fotossintética para a manutencdo do organismo (Ribeiro, et al., 2021). Estudo
desenvolvido no cerrado brasileiro analisando os diferentes comportamentos entre
espécies sempre verdes e deciduas observaram que no periodo seco, as espécies
deciduas compensaram o periodo sem folhas aumentando sua taxa de assimilacédo
fotossintética durante o periodo chuvoso (Franco et al., 2005). Por outro lado,
folhas de espécies sempre verdes tendem a ter baixas taxas fotossintéticas, baixa
concentracdo de N e alta massa por unidade de area.

Vérios trabalhos afirmam que essas correlacbes surgem em parte porque
altas taxas de fotossintese das folhas resultam em crescimento rapido,
sombreamento de folhas mais velhas e favorecendo a rapida retranslocacdo de N
na folha e, em geral, a queda precoce das folhas em plantas deciduas (Reich et al.,
1992; Franco et al., 2005; Vitéria et al., 2018; Ribeiro et al., 2021). Além disto, é
importante salientar que folhas de longa duracdo, em geral, deve ser
suficientemente resistentes e nutricionalmente pouco atraentes para resistir a
ataques de herbivoros ao longo do tempo (Endara e Coley, 2011).

A longevidade foliar é outro traco funcional a partir do qual podem ser feitas
inferéncias entre o ganho de carbono e taxa de crescimento, variando a depender
do habito foliar da espécie (Williams-Linera, 2000; Ishida et al., 2010; Kikuzawa et
al., 2018). Na maioria das vezes a longevidade foliar apresenta uma correlagéo
positiva com a massa foliar e negativa com a capacidade fotossintética e o
conteudo foliar de N e P (Williams-Linera, 2000; Wright et al., 2004). Entretanto &
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importante inferir que a longevidade foliar pode ndo estar associada ao hébito
foliar. Espécies sempre verdes podem apresentar folhas de vida curta, mas com
uma taxa de renovacao foliar alta, o0 que mantém sua copa sempre presente, assim
como espécies deciduas podem ter folhas que duram todo o ano (Ribeiro et al.,
2021). Em espécies deciduas sdo observadas menor massa foliar especifica e
maior taxa fotossintética por unidade de massa quando em comparagcdo com as
espécies sempre verdes; que investem grande parte do carbono assimilado na
construcdo 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
resisténcia a difusdo do CO: e, consequentemente, reduz a capacidade
fotossintética em espécies sempre verdes (Ishida et al., 2008).

A capacidade fotossintética pode ser medida através de parametros de
fluorescéncia da clorofila a, que avaliam o funcionamento e a eficiéncia do
transporte de elétrons pelo fotossistema Il (FSIl) (Baker e Rosengvist, 2004). Na
ocorréncia de estresse, a emissdo de fluorescéncia da clorofila a pode aumentar e
a conversao fotoquimica diminui (Lichtenthaler et al., 2007), refletindo nos
individuos vegetais as variagcbes das condicdes ambientais sazonais ou néao.
Assim, este trabalho tem por objetivo responder as seguintes questdes: ) A
deciduidade foliar em espécies arboreas deciduas varia a depender da
disponibilidade hidrica em ambientes naturais de floresta estacional semidecidual?
II) A capacidade fotossintética de espécies sempre verdes e deciduas sera alterada
pela sazonalidade climatica? Ill) Quais atributos morfolégicos e fisioldgicos

distinguem espécies sempre verdes e deciduas frente a sazonalidade climéatica?

2. MATERIAL E METODOS
2.1.Area, espécies e periodos de estudo

Area de estudo vide paginas 25 a 27.

Foram feitas avaliacbes ecofisiologicas e morfolégicas em 20 espécies
arbdreas 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 deciduas e 8 sempre verdes
(confirmada pelos dados de fenologia ao longo dos meses de avaliagdo). De 7 a 10
individuos foram selecionados por espécie com base no numero de individuos

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

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

Tabela 1: Lista de espécies arboéreas selecionadas para o presente estudo na Estacéo
Ecoldgica 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
ameaca de extingdo pelo REFLORAL DC — Espécie decidua; SV — Espécie sempre verde.
NE — N&o Avaliada; EM — Em perigo; LC — Pouco preocupante; NT — Quase ameacada

Familia/Espécie Hébito foliar Ag]xet%%%ge
Annonaceae

Trigynaea oblongifolia Schitdl. SV EN
Bignoniaceae

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

Pachystroma longifolium (Nees) I.M.Johnst. YY) 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 & DC NT
D.B.O.S.Cardoso

Rubiaceae

Alseis pickelii Pilg. & Schmale DC NE
Rutaceae

Angostura bracteata (Nees & Mart.) Kallunki S\ NE
Metrodorea nigra A.St.-Hil. SV NE
Neoraputia alba (Nees & Mart.) Emmerich ex Kallunki SYY) NE
Sapindaceae

Melicoccus oliviformis Kunth SV NE
Solanaceae

Metternichia princeps J.C.Mikan DC NE

1 - REFLORA acessado em <http://floradobrasil.jbrj.gov.br/>.
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As andlises de campo relacionadas aos atributos morfologicos (massa foliar
especifica, espessura, suculéncia, area foliar total e densidade estomatica),
fenologicos e ecofisiolégicos (fluorescéncia da clorofila a e pigmentos
fotossintéticos) foram conduzidas mensalmente, de agosto/17 até setembro/19,
totalizando dois anos de avaliagdes.

2.2.Fenologia

A fenologia vegetativa foi acompanhada mensalmente de agosto - 2017 a
agosto de 2019, com o auxilio de binéculos. A divisdo das fenofases seguiu a
seguinte determinacado: brotamento — fenofase que se inicia com o surgimento de
pequenas folhas, de coloracdo castanho nos apices dos ramos, e termina quando as
folhas adquirem coloracéo verde, folhas jovens — fenofase com folhas de tamanho
reduzido e de coloracdo verde clara, folhas maduras — fenofase com folhas de
tamanho maximo e coloragdo verde escura, queda foliar — fenofase em que as
folnas mudam de cor e caem com facilidade, ocasionando espacos vazios (falhas)
na copa ou em ramos (Santos e Takaki, 2005; Braga et al., 2016). Para
determinacdo da fenodinamica foi utilizado o indice de porcentagem da copa
(Fournier 1974).

2.3.Analises ecofisioldgicas
Para a determinacao de todos os parametros ecofisiologicos foram utilizadas
folhas completamente expandidas, a partir do terceiro par do ramo em condi¢cdes
de exposicdo ao sol, mesmo que parcial, retiradas em ramo com auxilio de um
poddo. 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 diametro de 0,5 cm do terco
médio do limbo foliar de cada individuo, cortados em tiras e colocados em tubos
tipo eppendorfs contendo 1mL do solvente organico DMSO (dimetilsulfoxido)
envoltos em papel aluminio (para reduzir a exposicao a luz). As determinagdes das
concentracfes dos pigmentos, clorofila a (Clo a), clorofila b (Clo b) e carotendides
(Caro) foram realizadas apés extracao total dos pigmentos por DMSO apés 5 dias

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

e 665 nm e as concentragcdes dos pigmentos calculadas segundo Wellburn (1994).
Todos os procedimentos de laboratério foram realizados em ambiente com

baixa luminosidade. As concentracdes de pigmentos foram convertidas para

nmol.cm2.

2.5.Fluorescéncia da clorofila a

O fluorimetro modulado portétil modelo FMS 2 (Hansatech, UK) foi utilizado
em trés individuos para cada uma das oito espécies, sendo quatro sempre verdes
(Senefeldera verticillata; Angostura bracteata, Pachystroma longifolium, Neoraputia
alba) e quatro deciduas (Metternichia princeps; Handroanthus serratifolius, Alseis
pickelii, Erioteca candoleana). As folhas foram adaptadas ao escuro por 30
minutos, com auxilio de pincas, e foram inicialmente expostas a luz de medicao
(aproximadamente 6 umol m=2 s* a 660 nm), seguida pela exposicdo a luz actinica
(luz branca) de alta intensidade (10.000 pmol m s), aplicada por 0,8 segundos,
adaptado de Van Kooten e Snel, (1990) e Genty et al., (1989). Os seguintes
parametros da fluorescéncia da clorofila a foram registrados e submetidos a
andlise: fluorescéncia minima (FO - plastoquininas oxidadas), fluorescéncia maxima
(Fm - plastoquinonas reduzidas), fluorescéncia variavel (Fv = Fm-FO0), para obter o
rendimento quantico maximo do fotossistema Il (FSII) foi utilizado o valor de Fv/Fm
e para a taxa variavel de rendimento o valor de Fv/Fo; além do coeficiente de
dissipacdo nao-fotoquimico (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
determinac&o da Area foliar total (AFT), massa seca de folha por unidade de area
(MFA), densidade (DEN), espessura (ESP) e peso seco (ps) (Rosado e Mattos,
2007). Para as espécies com folhas recompostas, foi retirado o foliolo inteiro do

terco médio da folha.

2.7.Analise de dados
Para as comparacdes entre os atributos morfolégicos e ecofisioldgicos ao

longo do tempo e em funcéo do habito foliar foram feitas analises de ANOVA two
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way de medidas repetidas através do software Statistica 7.0 e a comparacdo das
médias foi feita pelo teste de Tukey (P = 5 %) utilizando-se 0 mesmo software.
Correlacao de Pearson entre parametros foi feita utilizando o programa Sigma Plot.
Para determinar quais variaveis foram mais influentes na distribuicdo espacial das
espécies de cada grupo foi feita uma andlise dos componentes principais (PCA) no

programa Past3.

3. RESULTADOS E DISCUSSAO

Os dados de fenologia vegetativa associados a umidade relativa (Figura 3)
mostraram quais espécies apresentavam habitos foliares semelhantes, e assim foi
possivel agrupa-las em dois grandes grupos: sempre verdes (Figura 3A;
Suplementar Figura S1 A-H) com cobertura de copa acima de 80% e deciduas
(Figura 3B; Suplementar Figura S1 I-T) com cobertura de copa abaixo de 80% sob
as condicdes climaticas locais.

Os dados de cobertura de copa apontam uma influéncia da condicdo de
umidade relativa na manutencéo das folhas, onde 2018, observou-se uma umidade
relativa alta (acima de 82% em média) por todo o ano, o0 que pode ter corroborado
para a manutencao da cobertura das copas para as espécies deciduas no periodo
seco em comparagado a outros anos no mesmo periodo, em que algumas espécies
tiveram perdas acentuadas, chegando a 100 % (Figura 3B). Quando observado
apenas o periodo seco e chuvoso entre habitos foliares distintos, ndo ha diferenca
entre sempre verdes e deciduas no periodo chuvoso apenas no periodo seco para
alguns atributos (Figura 3C).

Brosimum guianense (Suplementar Figura S1K) é um bom exemplo da
influéncia 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 reducdo da umidade no ano de
2019 no periodo seco, esta espécie reduziu a porcentagem média de folhas de sua
copa para 72,5 %, com individuos abaixo de 30%, sendo entéo reclassificada como
espécie decidua. O aumento da umidade no ambiente reduz a intensidade da
deciduidade, haja vista que a perda foliar € um mecanismo para reducédo da perda
de agua por transpiracdo em épocas desfavoraveis (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 deciduas (Figura 3; Suplementar Figura S1 1, J, L, M, O, P e Q) foi
possivel observar que houve um periodo de renovacdo foliar semelhante, que
ocorre no fim do periodo seco (meses de agosto a outubro) e inicio da primavera
(meses setembro, outubro e novembro), com a reducdo das folhas maduras
seguida de um aumento do numero de folhas jovens. Esse padrdo de producéo
foliar também foi observado em diferentes florestas secas da Argentina, Costa
Rica, Java, Tailandia, Brasil (Borchert et al., 2002; Rivera et al., 2002) e india
(Kushwaha e Singh 2005). Nesses estudos, o crescimento da producao de folhas
foi desencadeado pela acdo conjunta do fotoperiodo e do termoperiodo. Nosso
estudo sugere que a umidade e precipitacdo também influenciem a renovacao
foliar. Este padrédo de respostas semelhantes entre espécies de diferentes habitos
foliares pode estar associado a caracteristicas intrinsecas das florestas tropicais,
gue dispde de condi¢cdes mais favoraveis nas épocas mais quentes do ano, que
também sdo as de maior precipitagdo e umidade, além de maior disponibilidade de
nutrientes por decomposicdo (Lieberman 1982; Borchert et al., 2002; Valdez-
Hernandez et al., 2010).
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Figura 3: Dados de parametros fenolégicos de cobertura de copa, brotamento e senescéncia
para: A,D,G — Espécies sempre verdes (SV); B,E,H — Espécies deciduas (DC); C,E,l - Média
do hébito foliar (SV e DC) por periodo (seco e chuvoso). Linhas verticais pontilhadas marcam
os meses de marco (final do periodo chuvoso — pontilhado azul) e setembro (final do periodo
seco — pontilhado vermelho) que serviram para comparar os dois periodos sazonais do ano
de 2018. Letras mailsculas comparam diferentes habitos foliares no mesmo periodo. Letras
mindsculas comparam diferentes periodos para 0 mesmo habito. Barra de erro padréo.

Com relacdo a segunda hipétese que se refere a existéncia de variacado da

capacidade fotossintética de sempre verdes e deciduas causada pela sazonalidade

climatica, nossos dados de pigmentos fotossintéticos e fluorescéncia da clorofila a

nao corroboraram com esta afirmacdo. Foi observado diferenca entre grupos

funcionais, mas pouca variacdo entre periodos.
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Figura 4:Pigmentos fotossintéticos para espécies sempre verdes (barras pretas) e deciduas
(barras cinzas) comparando o final do periodo seco (setembro) e chuvoso (mar¢o) no ano
de 2018. a — clorofila a; b — clorofila b; ¢ - carotendides; d -razdo clorofila a/b; e — clorofila
total/carotendides; f — clorofila total. letras mailsculas comparam diferentes héabitos foliares
no mesmo periodo. letras mindsculas comparam diferentes periodos para 0 mesmo habito.
barra de erro padrao.

A quantificacdo da proporcdo dos pigmentos fotossintéticos pode trazer
informacdes a respeito do estado fisiologico das folhas. As clorofilas tendem a
declinar mais rapidamente que os carotendides quando as plantas estdo sob
condigdes de estresse ou durante a fase de senescéncia da folha (Sims e Gamon
2002). Os dados de pigmentos fotossintéticos ndo apontaram um significativo efeito
da sazonalidade climatica sobre o mesmo grupo funcional nos diferentes periodos
do ano, com uma Unica excecdo para a concentracao de clorofila a (Figura 4A)

para as sempre verdes (Figura 4E). Quando observamos as variacdes de
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respostas entre sempre verdes e deciduas no mesmo periodo do ano os dados
para clorofila a, b e carotenéides demonstram sempre valores menores para as
deciduas (Figura 4 A,B,C). Tal observacdo para as espécies deciduas pode ser
explicado pelo fato de que no processo de senescéncia foliar, muitos compostos
sédo translocados das folhas para o caule, raiz ou folhas jovens (Gitelson e
Merzlyak,1994; Marcondelli, 2019; Santos et al., 2019). A agua € um componente
essencial na reacdo fotossintética. Escassez de &gua ou seca extrema na
atmosfera e no solo propiciam condicbes favoraveis para estresse hidrico, que
afeta a eficiéncia da reacdo fotossintética na planta alterando o nivel dos
metabdlicos intermedidrios e pigmentos fotossintéticos, inibindo o sistema de
transporte de elétrons fotossintéticos, causando fechamento dos estbmatos e
alterando a taxa de respiracao (Ashraf, 2010).

As clorofilas sé@o responsaveis pela fase fotoquimica da fotossintese, sendo
a mais abundante nos centros de reagdo dos fotossistemas | e Il (Streit et al.,
2005). Tem como uma das suas funcdes a captura da radiagcdo luminosa, com
consequente formacdo de ATP e NADPH pelas reacdes fotoquimicas. Por essa
razéo, as clorofilas sdo estreitamente relacionadas com a eficiéncia fotossintética
das plantas e consequentemente, com 0 crescimento e a adaptabilidade a diversos
ambientes (Almeida et al., 2005). As concentragdes de clorofilas variam com o
ambiente luminoso da planta. Em condices de baixa luminosidade, as folhas
apresentam maior concentracdo de clorofila por unidade de area do que folhas
expostas ao sol (Boardman, 1977; Muller et al., 2005; Oguchi et al., 2021). Assim,
uma planta ou folha com alto conteddo de clorofila e que estda na sombra é
potencialmente capaz de atingir maiores taxas fotossintéticas (Muller et al., 2005;
Oguchi et al.,, 2021). J4 sob condicbes de luminosidade elevada, a taxa de
degradacdo de pigmentos pode ultrapassar a sintese, sendo observada uma
reducdo na concentracdo de clorofila nos centros de reacdo (Gongalves et al.,
2001; Teixeira Oliveira et al., 2014; Oguchi et al., 2021), assim como obtivemos
neste estudo, especialmente para clorofila b.

O periodo chuvoso evidenciou maior diferenca na concentracdo de
carotendides entre os habitos foliares (Figura 4C), compativeis com a maior
atividade fotossintética nas espécies deciduas e a protecdo dos efeitos do excesso
de energia nas sempre verdes. Os carotenoides estdo envolvidos em mecanismos

de dissipacao 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 € convertido inicialmente em anteraxantina e depois em zeaxantina
(pigmento fotoprotetor) (Demmig et al., 1987; Dias e Marenco, 2007), sendo que a
zeaxantina é responsavel pelo rebaixamento do nivel energético (Dias e Marenco,
2007). Quando as folhas iniciam o processo de senescéncia ou estresse, com
reducdo na concentracdo de clorofilas, os carotendides e outros pigmentos
(antocianinas) podem se tornar predominantes (Jahns e Holzwarth, 2012).

N&o houve diferenca entre sempre verdes e deciduas quanto a Razao
Clorofila a/b (Figura 4D). Com o fim da estacdo chuvosa, a renovacao foliar
(brotamento e folhas jovens) propicia folhas com menor quantidade de clorofilas.
Em geral, a proporcdo de clorofilas a para clorofila b é de 3:1. As condi¢cbes de
crescimento e os fatores ambientais podem afetar essa razdo. Plantas de sol ou
expostas a condicOes de alta luminosidade apresentam razfes mais altas enquanto
nas plantas de menor exposicao solar as razfes sdo mais baixas (Lichtenthaler,
1987). Isto se deve ao fato de que, em situacdes de baixa intensidade luminosa, o
aumento de clorofila b garante uma eficiéncia maior na absorcdo de energia que
nao foi absorvida pelas espécies do dossel (Luttge, 1997; Demming-Adams, 2010).

A razao clorofila total/carotendide (Figura 4E) diferenciou entre habitos no
periodo chuvoso, com maior valor para espécies deciduas. Estes dados
demonstram a importancia dos carotenéides como filtro de luz e como importante
descritor de dano foto-oxidativo. Em florestas tropicais € sabido que o maior nivel
de irradiancia ocorre no periodo chuvoso (Allen et al., 2017). Portanto, para evitar
ou diminuir a fotoinibicdo causada pela incidéncia excessiva de luz e redugao nas
taxas de fotossintese (Ishida et al., 2006; Demming-Adams, 2010), algumas
espécies podem apresentar aumento da assimilacdo fotossintética (Lichtenthaler e
Burkart, 1999; Singh e Thakur, 2018) e teores mais elevados de carotenoides
(Demmig-Adams et al., 1989; Demming-Adams et al., 2010).

Vale informar que quando observado os dados de pigmentos fotossintéticos
(clorofila a, b e carotendides) 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: Fluorescéncia da clorofila a para espécies sempre verdes (preto) e deciduas
(cinza) comparando o final do periodo seco (setembro) e chuvoso (marg¢o) no ano de 2018.
A — Rendimento quéantico maximo do fotossistema Il (Fv/Fm); B — Taxa variavel de
rendimento (Fv/F0); C - rendimento quantico méaximo do fotossistema Il (PSIl); D -
coeficiente de dissipacdo fotoquimico (gP); E - coeficiente de dissipacdo nao-fotoquimico
(gNP). Letras maiusculas comparam diferentes habitos foliares no mesmo periodo. Letras
minusculas comparam diferentes periodos para o0 mesmo habito. Barra de erro padrao.

Os dados de fluorescéncia da clorofila a, apontam efeito sazonal apenas
para as espécies sempre verdes, com excec¢do do coeficiente de dissipa¢do nédo-
fotoquimico (gNP) que variou para os dois habitos foliares (Figura 5). O rendimento
guantico maximo do fotossistema Il (Fv/Fm) (Figura 5A) apresentou variacao
estatistica na estacdo 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 auséncia
de diferenca sazonal para o grupo das deciduas. Apesar das variacdes 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 razdo Fv/FO se mostrou mais eficaz em discriminar a eficiéncia do
aparelho fotossintético em comparacdo com Fv/Fm, corroborando os dados da
literatura (Sobrado, 2008; Silva et al., 2010; Vitéria et al., 2010). Analisando este
parametro em plantas saudaveis, é relatado que valores entre 4 e 6 representam
um bom estado de funcionamento do aparato fotossintético (Rohacek, 2002),
indicando que os individuos analisados nédo apresentam estresse, independente do
habito foliar e da sazonalidade climatica. Podemos sugerir que o FS Il estejam em
bom estado de funcionamento em funcdo dos dados de fluorescéncia da clorofila a
(Fv/IFm e FV/F0), enquanto se observa uma variacdo dos quenchings conforme
ocorre a variacdo sazonal do ambiente. Isto sugere que estas plantas consigam
manter o rendimento quéantico fotoquimico durante todo o ano as custas da
liberagdo do excesso de energia na forma de calor (QNP) (Juneau et al., 2005).

Os dados de morfologia foliar (espessura, densidade e massa foliar por area
— MFA) ndo apresentaram variacdo sazonal, apenas entre habitos foliares (Figura
6). Os dados de espessura foliar e MFA (Figura 6A,C), atributos diretamente
ligados ao volume de &gua da folha, das espécies sempre verdes foram maiores do
gue as deciduas, haja vista que este grupo tende a ter folhas mais grossas e com
maior capacidade de retencdo de agua (Li et al., 2013; Werden et al., 2018).
Maiores valores de espessura foliares estdo associadas a maior capacidade de
estocagem de agua o que propiciaria fontes alternativas de dgua durante periodos
de menor disponibilidade hidrica em plantas que ocorrem em ambientes aridos
(Lamont e Lamont, 2000). Schwinning e Ehleringer (2001) propuseram que em
ambientes onde a agua € disponibilizada em determinadas épocas do ano, o
fendtipo que garantiria maior eficiéncia entre a manutengdo de um balango hidrico
positivo e a capacidade de aquisicdo de carbono € o de plantas que investem em
folhas de vida longa e ramos com alta capacitancia. De forma geral, espera-se que
folnas 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 morfolégicos entre espécies sempre verdes (preto) e deciduas (cinza)
comparando o final do periodo seco (setembro) e chuvoso (marco) no ano de 2018. A —
Espessura (mm); B — Densidade foliar (mg.m-3); C — Massa foliar por area (g.m-2). Letras
mailsculas comparam diferentes habitos foliares no mesmo periodo. Letras mindsculas
comparam diferentes periodos para 0 mesmo hébito. Barra de erro padréo.

A MFA é o atributo mais comumente relacionado com a longevidade foliar,
refletindo o seu custo de construcdo (Westoby et al., 2002; Wright et al., 2004;
Kikuzawa e Lechowicz, 2011). Assim, pode-se esperar que 0S custos de
construcéo foliar sejam maiores em folhas que irdo ter maior longevidade (espécies
sempre verdes) que em deciduas (Holbrook et al., 1995), como observado em
nossos dados.

Com relacdo a terceira hipétese que aborda se através de parametros
morfoldgicos e fisioldgicos € possivel observar diferenciacdo de respostas a fatores
climaticos sazonais entre espécies sempre verdes e deciduas, foi feita uma PCA
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(Andlise dos Componentes Principais), onde o eixo 1 e 2 explicaram
respectivamente 41,55% e 20,27% da variacao entre 11 atributos foliares (Figura
7).
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Figura 7: Andlise dos componentes principais (PCA) para espécies deciduas (quadrados) e
sempre verdes (circulos) no periodo seco (vermelho) e chuvoso (azul) em floresta estacional
semidecidual. Pardmetros morfoldgicos (espessura foliar, densidade foliar e massa foliar por
area), Fisiologicos (Fluorescéncia da clorofila a e pigmentos fotossintéticos) foram usados
para desenvolvimento esta analise.

Através destes dados foi possivel inferir que ha distingcdo tanto entre hébitos
foliares quanto por periodos do ano dentro do mesmo habito foliar através de um
grupo especifico de tracos funcionais (Parametros morfologicos - espessura foliar,
densidade foliar e massa foliar por area,; Fisiologicos - Fluorescéncia da clorofila a
e pigmentos fotossintéticos) (Figura 7). Tal resultado foi diferente do esperado, ja
gue em funcdo da caducifolia no periodo de maior restricdo hidrica (Lima e Rodal,
2010; Sousa et al., 2020; Lima et al. 2021), as deciduas teriam seus parametros
alterados pela senescéncia foliar. Quando no periodo seco, as atividades
metabdlicas das espécies deciduas vao cessando em um processo sistémico, com
a reducdo das atividades fotossintéticas, seguido de senescéncia foliar até
posterior queda da folha, como forma de reduzir a perda de agua por transpiracao
e assim esses dados seriam refletidos na PCA.

Para as sempre verdes, as folhas e as trocas gasosas sdo mantidas mesmo
sob potenciais hidricos baixos, exibindo tolerancia ao déficit hidrico (Sousa et al.,

2020; Ribeiro, et al., 2021), o que seria mais dificil de ser observado na PCA.
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Porém, a separacdo por periodo do ano, mais evidente nas espécies sempre-
verdes do que nas deciduas, pode estar associada a influéncia da concentracéo de
pigmentos. A alta umidade relativa observada durante todo o periodo de analise no
ano de 2018, pode ter refletido no adiamento ou até suspenséo da perda das folhas
nas deciduas (Suplementar Figura S1), o que gerou a manutencdo das condi¢cdes
fisioldégicas acarretando assim no resultado obtido na Figura 7.

Dos atributos avaliados, o quenching ndo fotoquimico (QNP), foi o Unico a
influenciar de forma significativa as espécies deciduas em distincdo as sempre
verdes, que apresentaram forte influéncia de parametros de fluorescéncia da

clorofila a (com excec¢éo do qNP) e pigmentos fotossintéticos.

4. CONCLUSAO

Com base nos dados apresentados, o presente trabalho oferece importante
contribuicdo com relacdo a influéncia da alta umidade em periodo de restricdo
hidrica em ambiente de floresta estacional semidecidual principalmente em
espécies deciduas, que mantiveram suas folhas e sua capacidade fotossintética as
custas da captacdo de agua e da dissipacdo do excesso de energia na forma de
calor.

Os atributos de pigmentos fotossintéticos, fluorescéncia da clorofila a e
morfologia foliar foram bons preditores para separar espécies sempre verdes e
deciduas, mas outros parametros poderiam proporcionar maior robustez a estas
andlises para que se visualize a separacdo entre periodos do ano, como trocas
gasosas e potencial hidrico. Este trabalho abre novas possibilidades de estudos
voltados a investigar a capacidade de aclimatacdo dessas espécies a variagcdes
ambientais de clima, disponibilidade nutricional e hidrica em ambiente controlado
com foco em reflorestamento e recuperacdo de areas degradadas, distinguindo

sempre verdes e deciduas.
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Figura S1: Fenologia Vegetativa (%) de cobertura de copa, brotamento, folhas jovens, folha
madura, queda foliar (linhas — 1° eixo) de espécies sempre verdes (A-H) e deciduas (I-T)
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Figura S2: Pigmentos fotossintéticos — Clorofila a (barras pretas), clorofila b (barras cinza-claros) e
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Figura S4: Massa foliar por unidade de area - MFA (g.m2) de espécies sempre verdes (A-H) e

deciduas (I-T) na Estacao Ecolégica Estadual de Guaxindiba-RJ. Erro padréo.
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CAPITULO 4 — DIFERENCAS FUNCIONAIS E ESTRATEGIAS ECOLOGICAS EM
ESPECIES SEMPRE VERDES E DECIDUAS EM FLORESTA ESTACIONAL

SEMIDECIDUAL.

Douglas Rodrigues Ribeiro?; Gustavo Viana de Freitas!; Marcelo Trindade

Nascimento?; Angela Pierre Vitériat

1- Laboratério de Ciéncias Ambientais, Centro de Biociéncias e Biotecnologia,
Universidade Estadual do Norte Fluminense Darcy Ribeiro — Rio de Janeiro-
BR

Resumo
As espécies vegetais de ambientes com sazonalidade climatica bem

marcada utilizam-se de diferentes combinacfes de caracteristicas fenologicas,
fisiologicas, morfologicas e anatémicas que vao influenciar na sua sobrevivéncia. O
objetivo deste trabalho foi averiguar se: 1) no periodo de maior restricdo hidrica em
um ambiente sazonal a estratégia ecoldgica pode ser distinta a depender do habito
foliar sob a otica do triangulo CSR; 11) o periodo de menor disponibilidade hidrica
promovera maior eficiéncia do uso da agua mesmo em espécies de habitos foliares
distintos; 11l) em uma condicdo de restricdo hidrica os atributos tendem a ser mais
integrados na espécie independentemente do habito foliar. Para isto, foram aferidas
em folhas a espessura, densidade, massa foliar por area (MFA), suculéncia, indice
de esclerofilia, teor relativo de agua, isétopos estaveis de C e N em oito espécies
sempre-verdes e 12 espécies deciduas nafloresta estacional semidecidual da
Estacdo Ecologica Estadual de Guaxindiba, RJ. Os resultados demonstraram que
houve uma sobreposicédo de estratégias entre habitos foliares, com 80% de todas
as espécies posicionadas no grupo das competidoras e apenas 4 espécies
deciduas fora deste grupo. Para a eficiéncia do uso da agua foi observado que as
espécies deciduas foram menos eficientes em comparacdo com as sempre verdes,
se apresentando mais enriquecidas em &*3C. A integracédo entre os atributos foi
modulada pela sazonalidade, independente do habito foliar. Os dados sugerem que
a maioria das espécies estudadas apresentou estratégia ecoldgica competitiva com
influéncia do hébito foliar, tendo as deciduas apresentado maior amplitude nas
estratégias ecoldgicas desenvolvidas.

Palavras-chave: Analise isotopica, Triangulo de Grime, Interacdes ecofisiologicas.
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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: 1) 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. Ill) 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 813C. 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. INTRODUCAO

Florestas tropicais sazonalmente secas (FTSS) sdo ambientes encontrados
por todos os continentes presentes na faixa tropical do globo, tendo caracteristicas
ecologicas das comunidades arboreas atreladas de forma concisa a sazonalidade
climatica (Souza et al., 2021; Pennington et al., 2018; Maia et al., 2020). As FTSS
apresentam padrdes climéticos de precipitacdo média anual inferior a 1800 mm,
sendo que em pelo menos trés meses do ano a precipitacéo 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
sobrevivéncia quanto a produtividade em FTSS é o déficit hidrico (Pennington et
al., 2018; Werneck et al., 2011). Ao longo da vida de um organismo vegetal, o
déficit hidrico € uma condi¢cdo que ird ocorrer em diversos momentos associados a
sazonalidade climatica, sendo intensificadas por periodos de estiagem, tipos de
substratos onde se desenvolvem ou por condicbes antropicas que causam
desmatamentos, reducao do lencol freatico, mudancas na composi¢ao do solo e as
mudancgas climaticas (de Moraes Campos et al., 2021; Cavalcante et al., 2009). As
consequéncias da exposicdo ao déficit hidrico causam danos visiveis como o
murchamento e enrolamento das folhas além da reducéo da taxa de crescimento e
acumulo de biomassa e o decréscimo das atividades fisiologicas (de Moraes
Campos et al., 2021; Cavalcante et al., 2009).

Para resistir as condigcbes ambientais causadas pela sazonalidade climética
associada as diferentes caracteristicas de solo (granulometria, pH, composicéo
mineral), organismos vegetais apresentam estruturas anatbmicas e respostas
fisiologicas distintas que as permitem sobreviver em ambientes com diferentes
regimes hidricos ou diferentes intensidades de déficit de agua (de Moraes Campos
et al., 2021; Cavalcante et al., 2009). Diferentes estratégias sdo observadas nas
plantas presentes nas FTSS e dentre elas os diferentes habitos foliares sé&o
facilmente observaveis (Avila-Lovera et al., 2019; Arruda e Eisenlohr, 2016). Os
hébitos foliares variam em um continuum, muito atrelado a condi¢do hidrica 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 (deciduas) (Reis 2021; Santos et al., 2020; Avila-
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 enddgenos individuais, também podem desempenhar papéis
significativos na adocédo de tais estratégias (Morel et al. 2015). A proporcao dessas
diferentes estratégias em um ambiente natural proporciona diferentes
fitofisionomias que auxiliam na classificacdo das florestas como ombrdfilas,

deciduas e semideciduas, atrelada principalmente com a disponibilidade hidrica na
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forma de chuva, vapor ou armazenada no lencol freatico no subsolo (Pennington et
al., 2018; Werneck et al., 2011; Kikuzawa, 1991).

Para se analisar os efeitos da sazonalidade nas plantas sao utilizadas
diversas ferramentas que auxiliam no entendimento de suas estratégias, dentre
elas as anadlises isotdpicas. Isétopos sdo espécies atdmicas de um mesmo
elemento quimico que apresenta quantidades diferentes de néutrons no nucleo
atdbmico, alterando sua massa atdmica diferenciando cada forma do mesmo
elemento (de Barros Ferraz et al, 2009).

O &1C varia em resposta a umidade do solo, a temperatura (Panek e
Waring, 1997), a irradiancia (Zimmerman et al., 1990), e por aspectos morfoldgicos
(ex: tamanho e espessura das folhas, densidade estomatica, comprimento da
ramificacdo) e genéticos (ex: filogenia, variacdo intraespecifica) (Rossatto et al.,
2013; Dawson et al., 2002) que afetam a eficiéncia do uso da agua (EUA). Esses
fatores podem explicar, pelo menos em parte, os padroes de d*3C foliar observados
na natureza segundo grupos funcionais ou de acordo com a relagdo genética
(Farquhar et al., 1982).

Estudos nos tropicos sobre habito foliar, '3C e EUA sdo controversos. A
baixa influéncia do habito foliar em caracteristicas vegetais como comportamento
de regulacdo da perda de &gua (controle estomatico, densidade da madeira,
caducifélia), EUA e d'3C foliar em florestas tropicais Umidas tém sido descritas em
varios 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
O13C em espécies deciduas com raizes superficiais em comparagdo com espécies
sempre verdes de raizes profundas em floresta seca tropical. Na savana tropical,
foi significativamente menor a discriminacdo de is6topos de C durante a
fotossintese para espécies deciduas do que para sempre verdes (Franco et al.,
2005).

Em contraste ao C, cuja unica fonte é o CO2 atmosférico, as plantas podem
adquirir N de varias fontes. Portanto, a interpretacdo dos dados de 3N é mais
complexa do que a &'3C (de Moraes Campos et al., 2009). A variagdo de 3*°N em
plantas e solo pode refletir o efeito de varios fatores ambientais no ciclo N,
associa¢cdes com Rhizobium, variagGes 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 3'°N no solo e nas plantas diminuem sistematicamente
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com o aumento do precipitacdo média anual - MAP (Nardoto et al., 2008; Santiago
et al., 2004; Amundson, 2003; Schuur e Matson, 2001). No entanto, um padréo
inverso foi descrito em porcdes de planicie de uma paisagem com alto teor de agua
no solo, onde a 3'°N do solo é geralmente mais pesada do que em locais mais
secos (Bai et al., 2009).Também foram descritas diferengas nos valores de d°N
entre espécies de plantas fixadoras de N2, geralmente com &'°N mais leve do que
as nao fixadoras (Powers e Tiffin, 2010). A reciclagem interna de N também pode
dificultar a interpretacdo dos dados de d*°N, particularmente devido a processos
como a retranslocacdo interna de N e reabsorcdo devido a diferengcas no
fracionamento isotépico (Kolb e Evans, 2002). Assim, espécies de diferentes
grupos funcionais (sempre verdes e deciduas, fixadoras ou nao fixadoras de N32)
podem ter assinaturas '°N diferentes.

As espécies vegetais também podem ser classificadas com base nas suas
respostas em funcéo das condigcBes ambientais. S&o trés as estratégias ecoldgicas
em que podem ser classificadas segundo Grime (2001): Competidoras — séao
espécies de rapido crescimento, com alta habilidade de competir e capturar
recursos, podem desenvolver alteracdes morfolégicas e estdo normalmente
associadas a ambientes ricos em recursos; Tolerante ao estresse — apresentam
crescimento lento e baixa capacidade de captura de recursos, reduzida capacidade
de alocacdo de recursos em favor do crescimento vegetativo e reprodutivo; e
Ruderais — espécies com rapido ciclo de desenvolvimento, com vida curta e
alocacéao de recursos para estruturas reprodutivas.

A associacdo entre estratégias ecolOgicas e caracteristicas morfolégicas
pode servir para 0 entendimento de como se comportam as plantas em ambiente
sazonal e assim poder correlacionar dados que nos mostre por exemplo que plantas
com area especifica 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: 1) no
periodo de maior restricdo hidrica em um ambiente sazonal a estratégia ecologica
pode ser distinta a depender do habito foliar sob a 6tica do triangulo CSR; 1) o
periodo de menor disponibilidade hidrica promovera maior eficiéncia do uso da
agua mesmo em espécies de habitos foliares distintos; 1lI) em uma condicdo de
restricdo hidrica os atributos tendem a ser mais integrados na espécie

independentemente do habito foliar.
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2. METODOLOGIA
2.1.Area, espécies, periodo de estudo

Descricdo da area vide paginas 25-27.
Vinte espécies arboreas (Tabela 2) foram avaliadas, sendo 12 deciduas e 8

sempre verdes. Os individuos de cada espécie foram selecionados dentro de 4
parcelas (50m x 50m) demarcadas ha mais de 25 anos (Silva e Nascimento 2001),
considerando DAP (diametro a altura do peito: 1,30 cm) superior a 5 cm sendo
amostrados de 7 a 10 individuos por espécie, a depender de sua presenca no

interior das parcelas, totalizando 188 individuos.

Tabela 2: Lista de espécies arbéreas selecionadas para o presente estudo na Estacdo
Ecoldgica 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
ameaca de extingdo pelo REFLORAL DC — Espécie decidua; SV — Espécie sempre verde.
NE — Nao Avaliada; EM — Em perigo; LC — Pouco preocupante; NT — Quase ameacada.

Familia/Espécie Habito foliar Agﬁ;%%ge
Annonaceae

Trigynaea oblongifolia Schitdl. YY) EN
Bignoniaceae

Handroanthus serratifolius (Vahl) S. Grose DC NE
Paratecoma peroba (Record) Kuhim. 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 & DC NT
D.B.O.S.Cardoso

Rubiaceae

Alseis pickelii Pilg. & Schmale DC NE
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Rutaceae

Angostura bracteata (Nees & Mart.) Kallunki Y, NE
Metrodorea nigra A.St.-Hil. YY) NE
Neoraputia alba (Nees & Mart.) Emmerich ex Kallunki YY) 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 andlises de campo relacionadas aos atributos morfolégicos para o calculo
do triangulo CSR foram conduzidas nos meses de marco e setembro de 2018.
Também foram coletadas amostras de folha para as analises isotopicas nos meses
de dezembro de 2017 e agosto de 2018.

2.2.Determinacgdes isotdpicas
2.2.1. Coleta e preparo das amostras de folha para analises isotépicas
Para a determinacdo da &'°C e O®N 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 capsulas de estanho para determinacdo isotopica no
Laboratério de Ciéncias Ambientais (LCA) — UENF (n = 5).

2.2.2. Determinacao de is6topos estaveis de carbono e nitrogénio

A d'3C e 0'>N das amostras foram determinadas em espectrémetro 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 padrdes de trabalho para depois
serem expressos em relagdo ao carbonato da formacado PeeDee (Belemnite) e N

atmosférico para 6'3C e 5'°N, respectivamente.

2.3.Atributos foliares e triangulo CSR

De cada espécie foram retiradas cinco folhas maduras do ramo para a
determinacdo da Area foliar total (AFT), massa seca de folha por unidade de area
(MFA), densidade (DEN), espessura (ESP), peso fresco (PF) e peso seco (PS)
(Rosado e Mattos, 2007). Baseado nestes parametros foi calculado o triangulo
CSR segundo Pierce et al., (2017).
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A suculéncia foliar (SUC) foi determinada conforme metodologia proposta por

Mantovani (1999), por meio da equagao:

(massa fresca - massa seca)

area foliar

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

massa seca (g)| x area foliar (cm?)
2

Rizzini (1976) estabeleceu que plantas esclerdfilas apresentam IE > 0,6 e
plantas mesdfilas IE < 0,6. O Teor Relativo de Agua (TRA) seguindo a metodologia
de Barrs e Wheaterley (1962) foi obtido através do peso da massa fresca foliar
(MF), massa turgida (MT) e massa seca (MS) e aplicada na seguinte férmula:

TRA = (MF — MS) | x 100%
(MT — MS)

2.4.Anédlise estatistica
Comparacées entre a 5*3C e d'°N de folhas, habito foliar e periodos do ano
foram feitas utilizando-se ANOVA two-way. A comparacao das médias foi feita pelo
teste de Tukey (P =5 %) utilizando-se o programa Statistica 7.0. O gréfico ternary
foi feito no programa estatistico SigmaPlot. A Matriz de Correlacdo entre
parametros 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 periodo
seco evidencia maior amplitude de estratégias para as espécies deciduas, que
variaram de competidoras (C) a tolerantes ao estresse (S) com algumas espécies na
faixa de transicdo entre essas duas categorias. Ja 0 posicionamento das espécies
sempre verdes foi restrito ao eixo das competidoras. Nao foi observada nenhuma

espécie posicionada na faixa das ruderais ou na faixa central do grafico (CSR). Esta
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distribuicdo espacial ndo se alterou de forma expressiva em funcdo da estacao do
ano, sendo mantidas a disposi¢cdo descritas acima para espécies sempre verdes e
deciduas (Anexo S1).

100 :
L':; 1L;J '2&1 3(5! 4“:! 5F:I El.‘ji 70 EL:I 9(; 100
S(%)

Aumento relativo do estresse

L

Figura 8: Andlise do Tridngulo de estratégias CSR para 12 espécies deciduas
(triangulos vermelhos) e 8 sempre verdes (circulos verdes) no periodo seco (setembro/2018)
em floresta tropical sazonalmente seca na Estacdo Ecoldgica Estadual de Guaxindiba-
RJ/BR. Classificacdo 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 tolerancia a estresses (S%) e ruderais (R%).

A analise elementar de carbono total (C totar) Nd0 mostrou variagdo em fungéo
do hébito foliar ou da estacdo do ano, com os valores oscilando entre 42,23 e 43,37
(Tabela 3). Porém, as espécies deciduas no periodo seco se mostraram mais
empobrecidas em d'3C (-31,68 * 0,35 %) do que as sempre verdes (-30,53 + 0,16
%e) Nno mesmo periodo, ndo sendo verificada diferenca entre os hébitos foliares no
periodo chuvoso.

Para a analise elementar de nitrogénio total (Ntota) foi oObservado efeito
sazonal para as espécies deciduas com maiores valores no periodo seco. Esse
efeito sazonal também foi observado para a razéo isotopica de nitrogénio (5'°N) e
razdo c/n, com valores maiores no periodo chuvoso apenas para as deciduas. As

espécies sempre verdes apresentaram apenas variacdo entre habitos foliares
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guando observadas pela variagdo de nitrogénio apresentando-se empobrecidas
(5,94 £ 0,18 %o) em comparacao com as deciduas (6,61 *+ 0,22 %o).

Tabela 3: Andlises elementares e isotdpicas de carbono (C) e nitrogénio (N) no periodo
chuvoso (dezembro/17) e periodo seco (agosto/18) para espécies deciduas (DC) e sempre
verdes (SV). Croa (%): concentracéo total de carbono, 8'3C: razéo isotdpica de carbono,
Ntotai: cONcentragdo total de nitrogénio, d°N: razdo isotdpica de nitrogénio, C/N: razdo
carbono/nitrogénio. Letras mailsculas comparam entre habitos foliares no mesmo periodo
do ano e letras mindsculas comparam mesmo habito foliar em periodos distintos. Erro
Padréo.

Periodo Ff'g‘ﬁgf Crotal (%) 51C (%) Nrotal (%) 55N (%o) CIN
chvoso| DG 4337:047Aa -3091:032Aa 238:0,12Aa 6,61:022Aa 2228+102Aa
SV 4254+0,73Aa -30,43+0,23Aa 2,44+023Aa 594+0,18Ba 21,91 +2,02Aa
SECO DC 42.62+051Aa -31,68+0,35Ba 2,77+0,19 Ab 6,07 +0,16 Ab 19,15+ 1,25 Ab
SV 4223+065Aa -3053+0,16Aa 2,49+0,17Aa 592+0,30Aa 20,68+ 1,48 Aa

Para os dados de isétopos de carbono e nitrogénio por espécie (Figura 9) a
sazonalidade se mostra mais aparente para 3C em aproximadamente 60% das
espécies sempre verdes, tendo as espécies Pachystroma longifolium, Neoraputia
alba e Angostura bracteata apresentado valores mais negativos no periodo chuvoso
e as espécies Trigynea oblongifolia e Metrodorea nigra valores mais negativos no
periodo seco. Por outro lado, todas as espécies deciduas que apresentaram
diferenca estatistica entre os periodos, mostraram valores mais negativos de d'3C
no periodo seco (Figura 9). Independente do habito foliar, os valores de is6topos de
nitrogénio (5'°N) foram preferencialmente maiores no periodo chuvoso, com

excecao apenas para as espécies deciduas Alseis pickelii e Erioteca candolleana.



72

——

Trichilia silvatica
Trichilia lepidota
Sebastiania brasiliensis
Pseudopiptadenia contorta
M Paratecoma peroba i
H,—,:—r Parapiptadenia pterosperma
’Fr Metternichia princeps

H—F—r Handroanthus serratifolius

Eriotheca candolleana

Brosimum guianense

Alseis pickelli
Acanthocladus pulcherrimus E
-36 -34 -32 -30 -28 4 5 6 7 8 9
5"C (%o) === Periodo seco 515N

Periodo chuvoso

Figura 9: A) Is6topos de carbono (3*C) e B) Is6topos de nitrogénio (B) para 20 espécies: 8
sempre verdes (letras verdes) e 12 deciduas (letras vermelhas) na Estacdo Ecolégica
Estadual de Guaxindiba-RJ/BR. Barras amarelas representam o periodo seco e barras azuis
o periodo chuvoso. Hachuras apontam diferengas estatisticas entre periodos para mesma
espécie. Erro padréo.

Mais interacdes entre atributos foram observadas no periodo seco e para as
espécies deciduas (Figura 10). No periodo chuvoso o nitrogénio total foi o atributo
de maior interacdo para as sempre verdes (duas) e para as deciduas junto com o
indice de esclerofilia (IE). O atributo com maior nimero de interac6es (quatro) no
periodo seco (Figura 10B) para as espécies sempre verdes foi a razao C/N e para as

espécies deciduas foi o indice de esclerdfilia (IE) e nitrogénio total (N1) (quatro).
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Figura 10: Matriz de interagdo entre atributos para espécies deciduas (tons quentes) e
sempre verdes (tons em verde) no periodo chuvoso (A) e seco (B). Areas em branco nio ha
interacdo significativa. Tamanho dos quadrados indica a forca de correlacédo e a intensidade
das cores indica se a correlacdo é positiva ou negativa. Os parametros analisados foram
carbono total (Cr), razdo carbono total/nitrogénio total (C/N), concentracdo isotopica de
carbono (33C), densidade foliar (DEN), concentragdo isotopica de nitrogénio (5%°N),
Espessura foliar (ESP), indice de esclerofilia foliar (IE), massa foliar por area (MFA),
Nitrogénio total (N7), Suculéncia foliar (SUC) e Teor Relativo de Agua (TRA).

4. DISCUSSAO

Nossos dados ndo corroboram com a hipotese de que espécies deciduas e
sempre verdes agem de formas distintas com relacdo as estratégias ecoldgicas sob
a Otica do triangulo CSR em ambiente sazonal (Figura 8), com distribuicdo préxima
da maioria dos pontos dentro da mesma area do triangulo CSR (das competidoras),
mas com as sempre verdes se apresentando mais homogéneas em comparacao
com as deciduas que teve pontos distribuidos por outros quadrantes.

Porém, quando observamos pela oOtica das comunidades florestais em
ambientes tropicais nossos dados se assemelham com os dados observados na
literatura onde estratégias C e S sdo mais abundantes em detrimento das R. Dayrell
et al. (2018) em trabalho desenvolvido na zona de transicdo entre Mata Atlantica e
Cerrado no Brasil mostraram contribuicdo de mais de 80% dos componentes C e S,

0.33
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afirmando que em comunidades florestais em ambientes tropicais de forma geral a
estratégia R € a menos encontrada.

O padrdo de respostas observado neste trabalho, em associacdo as
caracteristicas ambientais do local de estudo sugerem trés fatores para explicar os
resultados. O primeiro é a composicdo das espécies da comunidade, o segundo a
oferta de recursos e o terceiro o clima. Em um ambiente florestal composto por
espécies lenhosas (incluindo arvores, arbustos e lianas lenhosas) € comum esperar
gue a contribuicdo do componente R seja baixa, jA que espécies com estratégia R
incluem principalmente plantas aquaticas e anuais de crescimento rapido (Ham et
al., 2021; Li e Shipley, 2017; Pierce et al., 2013), e as comunidades com maior
importancia do componente R sdo geralmente de estagios sucessionais iniciais
(Caccianiga et al., 2006). Isso ocorre porque as espécies pioneiras estao
principalmente adaptadas as condicdes ambientais tipicas desses estagios, como
alta irradiancia de luz e disponibilidade de espaco, muitas vezes como resultado de
distirbios graves. Arvores adultas parecem ser filtradas contra a estratégia R, em
direcdo 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 condicoes
ambientais sdo uma das principais forgcas que impulsionam as mudancas nos
atributos funcionais da planta (Ordonez et al., 2010). As espécies de habitos foliares
distintos podem ter atributos funcionais fundamentalmente diferentes, o que pode se
traduzir nas diferentes caracteristicas entre os habitos foliares das plantas (Pringle et
al., 2011). De forma geral, as espécies deciduas apresentam folhas de vida curta e
menor densidade, enquanto as sempre verdes desenvolvem folhas mais espessas e
mais longevas (Seyoum et al., 2012). Espécies deciduas lenhosas tém taxas
fotossintéticas e de crescimento relativo mais elevadas em comparacdo com as
espécies sempre verdes em diferentes ambientes e fisionomias foliares (Reich,
1998; Cornelissen et al., 1998). Tais caracteristicas podem ser traduzidas em
diferentes estratégias ecoldgicas frente as variacdes climaticas em florestas tropicais
sazonalmente secas, jA que espécies sempre verdes tendem a competir por
recursos ao longo de todo o ano para manutencdo de sua copa, enquanto as
deciduas podem apresentar caracteristicas de tolerar a seca perdendo suas folhas

para reduzir os possiveis danos causados pelo periodo seco.
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Comparadas as espécies sempre verdes, as espécies deciduas tém um
tempo menor a cada ano para assimilar recursos e geralmente requerem melhores
condicBes nutricionais para uma fotossintese eficiente (Takashima et al., 2004;
Givnish, 2002). Conforme discutido em Pierce et al. (2017), espécies selecionadas
como competidoras (C) investem recursos em crescimento vegetativo continuo e
tamanho de 6rgdo (maior area foliar), espécies selecionadas como tolerantes (S)
investem principalmente em sua capacidade de reter recursos (maior conteudo foliar
de massa seca- LDMC) e espécies selecionadas como ruderais (R) investem na
capacidade de regenerar biomassa perdida (maior area foliar especifica) em face da
perturbacdo continua.

Os componentes ecolégicos CSR podem ser influenciados por fatores
climaticos como constatado em um estudo com diferentes tipos florestais (Rosenfield
et al., 2019), onde foi possivel observar que o componente ruderal apresentou
correlacao positiva com faixa de temperatura anual (p<0,001), temperatura minima
(p<0,01) e precipitacéo anual (p<0,05).

As chuvas e a disponibilidade de agua tém se mostrado importantes na
conducdo de mudancas nas estratégias ecoldgicas das plantas ao longo dos
gradientes de vegetacdo nas zonas tropicais, por exemplo, na variagdo na
composicao das espécies ao longo das florestas secas da Caatinga (Silva e Souza,
2018) e mudancas na rigueza de espécies em florestas amazoénicas (Esquivel-
Muelbert et al.,, 2017). De fato, a precipitacdo anual apresenta associacao
significativa com o componente R, como foi o caso do déficit hidrico climatico
observado na regido sul do Brasil, que apresentou significancia marginal com este
componente ao longo da regido estudada (Rosenfield et al., 2019).

Em relacdo a questdo formulada quanto ao periodo de menor disponibilidade
hidrica promover maior eficiéncia do uso da agua mesmo em espécies de habitos
foliares distintos, nossos resultados de andlises de is6topos estdo de acordo com o
objetivo. A menor eficiéncia das plantas deciduas parece estar associada a
caracteristicas anisohidricas desse grupo, como o baixo controle estomatico, que
reflete a maior variacdo do potencial hidrico, diminuindo desta forma as perdas por
transpiracdo (Borchert et al., 2002).

A menor eficiéncia no uso da agua 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 deciduas sdo menos conservativas no
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uso da agua, transpiram a taxas elevadas no periodo chuvoso em troca de maior
assimilacdo de carbono (Mediavilla e Escudero, 2003), atrelando a isto a menor
longevidade foliar. Essas informa¢cBes podem ser corroboradas na Figura 9A que
mostram espécies deciduas empobrecidas de 8'*C no periodo seco.

A longevidade € um atributo que mostra a divergéncia entre espécies sempre
verdes e deciduas quanto a assimilagdo de carbono e taxa de crescimento, sendo
correlacionado de forma positiva com a massa foliar e negativamente com o
conteudo foliar de nitrogénio e de fosforo além da capacidade fotossintética (Ribeiro
et al., 2021; Cordell et al. 2001; Wright et al. 2004). Em nossos resultados ndo foram
observadas diferencas entre habitos foliares para concentracéo total de nitrogénio,
apenas entre espécies deciduas em diferentes periodos. A longevidade foliar pode
ndo estar diretamente relacionada com o habito foliar, haja vista que, espécies
sempre verdes podem ter folhas de vida curta, mas com uma alta taxa de reposicao,
0 que mantém a copa sempre cheia, assim como espécies deciduas podem ter
apenas uma unica reposicao de folhas entre os periodos de deciduidade (Ribeiro et
al., 2021). Outro fator que pode ter influenciado neste resultado foi a alta umidade
relativa do ar observado no periodo de estudo. Uma das funcionalidades da
deciduidade é a reducdo da perda de agua por transpiracdo em periodos de baixa
disponibilidade hidrica (Ribeiro et al., 2021). Assim, como 0 nosso ambiente de
estudo, apesar de ter um periodo seco bem definido, apresentou alta umidade
relativa do ar (Figura 2B) e baixo DPV (Figura 2d) ao longo de todo periodo seco,
estes fatores podem ter contribuido para a reducdo da deciduidade de algumas das
espécies estudadas. A alta umidade do ar parece explicar também a concentracédo
maior de nitrogénio no periodo seco para as espécies deciduas (2,77 + 0,19) em
comparagcao com o periodo 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 condicdo propicia para manutencao
das atividades fotossintéticas e assim uma maior concentracao de nitrogénio foliar.

Espécies deciduas com densidade da madeira alta (superior a 0,5 g cm?3) tem
a precipitacdo como principal gatilho para brotacao e floracdo e se tiverem acesso a
agua (precipitacdo ou irrigacao) conseguem manter seu potencial hidrico foliar mais
elevado e as folhas por mais tempo na copa que individuos que ndo tem acesso a
agua, fato este que nao ocorre com espécies deciduas arbdreas com baixa
densidade da madeira (Freitas, 2020; Braga, 2014; Méndez-Alonzo et al., 2013). As
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espécies deciduas 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 hipotese, com relacéo a interacdo entre os atributos
foliares sob efeito da sazonalidade climatica foi observado que independentemente
do habito foliar, as interagdes foram maiores no periodo seco (Figura 10B), ndo
havendo um determinado atributo ou grupo de atributos morfolégicos e/ou
fisiologicos que diferenciaram as espécies sempre verdes de deciduas frente a
sazonalidade climética. Este resultado parece estar relacionado as condicdes
climaticas no periodo seco, onde os individuos devem interagir de forma mais
sincrona seus atributos associados ao controle da manutencéo hidrica. Por exemplo,
a reducéo dos efeitos causados pelo déficit hidrico em um individuo pode ocorrer por
meio de uma absorcdo de agua do solo e capacidade de conducdo de agua mais
eficientes, reducdo da taxa de transpiracao ou através do estoque de &gua (Bianchi
et al., 2016; Furquim et al., 2018).

Entre os atributos avaliados, a esclerofilia foi o atributo que mais se
correlacionou com o0s outros e é considerado um atributo resposta ndo especifico a
ambientes com multiplos estresses ambientais (Read et al. 2006). Para espécies
deciduas este atributo teve relacdo positiva com atributos morfolégicos e fisiolégicos
tanto no periodo seco quanto chuvoso. Ja para as sempre verdes, houve interacéo
apenas no periodo seco. Plantas esclerdfilas desenvolvem folhas resistentes a
herbivoria, seca, baixa fertilidade do solo (devido a baixa concentracéo de N e P),
como uma medida conservativa de nutrientes e/ou massa fotossinteticamente ativa
(Wright e Westoby, 2003).

5. CONCLUSAO

Apesar de ndo haver distingdo entre as estratégias ecologicas a depender
do hébito foliar, a identificacdo de uma maior amplitude de estratégias para as
espécies deciduas analisadas reflete uma condicdo importante para trabalhos de
recuperacao e de conservacdo 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 condicdo de maior umidade no interior da mata em 2018, mesmo no
periodo seco, pode ter favorecido as espécies deciduas na manutencdo de suas
folhas e de aumento de nitrogénio, mesmo com uma eficiéncia do uso da agua
inferior as espécies sempre verdes neste periodo do ano. Com isto, sugerimos que
as espécies deciduas estejam se utilizando de estratégias eficientes para a
manutencdo do seu status hidrico, o que implica no retardamento ou menor
intensidade da sua fase de deciduidade foliar.

A interacao de atributos sob efeito da sazonalidade climatica demonstra a
sintonia que as estruturas morfologicas, anatdmicas e fisioldgicas do organismo
vegetal tém para minimizar os efeitos do déficit hidrico e assim proporcionar, por

exemplo, uma extenséo na longevidade foliar das espécies deciduas.
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Figura S1: Andlise do Triangulo de estratégias CSR para 12 espécies deciduas (simbolos
vermelhos) e 8 sempre verdes (simbolos verdes) no periodo chuvoso em marco/18 (A) e
periodo seco em setembro/18 (B) e os dos sobrepostos (C) em floresta tropical
sazonalmente seca na Estacdo Ecoldgica Estadual de Guaxindiba-RJ/BR. Classificacao
realizada com base em atributos foliares, conforme proposto por Pierce et al. (2013). C (%) -
percentual de estratégias competitivas, S (%) — percentual de tolerancia a estresses e R (%)

- percentual de ruderais.
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CAPITULO 5. DISCUSSAO GERAL

Muitos estudos tém sido realizados para avaliar o efeito das alteracOes
ambientais na vegetacgéo, dentre estes, tem se destacado a identificacdo dos tipos
funcionais de plantas (Smith et al., 1997). Através dos estudos dos tipos funcionais é
possivel atrelar, por exemplo, atributos que influenciam habitos foliares em plantas
de floresta tropical e assim observar o papel das diferentes espécies vegetais nos
processos ecossistémicos.

Este trabalho apontou uma influéncia da sazonalidade climatica nos atributos
de folha e madeira de espécies com diferentes habitos foliares e que quando
associados ddo as caracteristicas da funcionalidade em uma floresta estacional
semidecidual (FES). Podemos determinar que cada um dos habitos foliares, de
forma geral independente da espécie, desempenha um papel complementar e
importante na funcionalidade da FES frente a sazonalidade climatica.

Aplicar o agrupamento das espécies de plantas de acordo com os atributos
funcionais pode ser utii no entendimento das respostas fisiolégicas destes
organismos as mudancas do ambiente, sejam elas sazonais ou permanentes, sem a
necessidade de conhecer todas as informacdes sobre as espécies individualizadas
(Reich et al., 2003). A estrutura e as propriedades ecofisiologicas de arvores
lenhosas de florestas tropicais parecem ser determinadas em grande parte pela
duracdo e sazonalidade do periodo seco (Eamus e Prior 2001; Lal et al., 2001). A
producdo de novas folhas necessita de um significativo investimento de carbono,
nutrientes e agua e a disponibilidade destes elementos esta intimamente ligada a
sazonalidade em ambientes tropicais.

Informacdes acerca de atributos vegetais podem ser utilizadas em processo
de reflorestamento, com o plantio de espécies vegetais (herbaceas, arbustivas e
arbdreas), nativas ou ndo, por meio de sementes e/ou mudas, com uma ou mais
espécies, para formacdo de uma comunidade vegetal. Na fase de planejamento, a
identificacdo da area, com suas peculiaridades, como presenca de solo compactado,
presenca de mata nativa na area, proximidade de matas preservadas, e identificacdo
da tipologia da vegetacdo natural devem ser levantadas em consideracdo. Mas, a
utilizacdo de dados referentes ao habito foliar e demais atributos da folha e da
madeira podem ajudar a reduzir custos com a manutencao e reposicdo de espécies
dentro de um programa de reflorestamento ao associar o conhecimento das

espécies frente ao seu habito foliar e resisténcia as condi¢des climéaticas ambientais,
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com a estratégia fim de cada fase do reflorestamento (producdo de serrapilheira,
sombreamento ou fixagdo do solo). A sobrevivéncia e sucesso da permanéncia de
espécies vegetais em um ambiente degradado, passa pela dependéncia das
caracteristicas estruturais dos seus 0rgaos vegetativos as situacOes apresentadas
pelo meio, permitindo a manutengcdo de processos vitais e seu estabelecimento
(Boeger e Gluzezak, 2006).

Para uma area com ocorréncia de variagdo sazonal na disponibilidade
hidrica e que exista a necessidade de producdo de serrapilheira, cobertura do solo
ou crescimento rapido, espécies deciduas podem ser mais indicadas pois perdem a
cobertura foliar nos periodos de maior restricdo hidrica a fim de reduzir a
transpiracdo e com isto diminuir os efeitos deletérios da desidratacdo (Chabot e
Hicks 1982; Eamus 1999; Lima e Rodal, 2010; Lima et al., 2012) aumentando a
producéo de serrapilheira. E importante frisar que outros fatores também devem ser
levados em consideragcao para o aumento real da cobertura de serrapilheira no solo,
como a dureza da folha, presenca de compostos quimicos e a taxa de
decomposicéo e de renovacéao foliar.

Ja em um plantio com finalidade inicial de protecdo do solo, sombreamento
ou crescimento pareado entre diferentes grupos sucessionais, as espécies sempre
verdes sao mais indicadas, pois se utilizam de outros atributos funcionais, como a
maior densidade da madeira, reducédo da éarea foliar, aumento da espessura foliar,
maior regulacdo e condutancia estomatica, que as qualificam em manter a cobertura
da copa mesmo sob pressdo da reducdo do aporte hidrico na estacdo seca
(Mediavilla e Escudero 2003; Fichtler, 2012). A regulacao da abertura estomatica por
parte principalmente das espécies sempre verdes, auxilia ndo sé na sua eficiéncia
no uso da agua como também € um dos mecanismos responsaveis por proteger o
xilema de embolia através do controle do transporte de agua e da transpiracdo
(Jones e Sutherland, 1991; Braga et al., 2016). A correlagdo entre condutancia
estomatica e potencial hidrico regula a diferenca de pressdo entre as folhas e os
vasos xilematicos do caule evitando a cavitacdo (Martinez-Vilalta et al. 2014).

Estudos como os de Hacke et al., 2001 e Sterck et al., 2006, demonstraram
gue espécies com baixa densidade da madeira apresentam, em muitos casos, um
rapido crescimento devido aos baixos custos na produg¢do da madeira. Ja espécies
gue apresentam alta densidade estao relacionadas a elevada sobrevivéncia devido a

investimentos em seguranca biomecéanica e hidraulica, propiciado por atributos como
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a reducao da frequéncia e diametro de vasos do xilema, maior espessamento das
paredes dos vasos (Baas et al., 2004; Longui et al., 2012).

Alteracbes na densidade da madeira servem como importante indicador de
modificacbes relacionadas a eficiéncia do transporte de agua do xilema, a
capacidade de armazenamento da agua do caule, a prevencao da perda de turgor e
a regulacdo do estado hidrico da folha (Bucci et al., 2004; Bucci, 2005). Eamus e
Prior (2001) mostraram que a densidade especifica da madeira tem sido utilizada
para entender os processos de reidratacdo das arvores mostrando ligacdo com a
duracdo variavel da deciduidade. A densidade da madeira também pode ser
utilizada para observar a resisténcia a embolia causada pela seca (Sperry 2003),
além da correlacdo negativa com o tamanho de folhas e galhos (Westoby e Wright
2006).

Assim, as informacdes obtidas neste trabalho referentes ao entendimento da
influéncia dos atributos funcionais de folha e madeira no hébito foliar, as condi¢cbes
climaticas 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 conservacédo, uma forma mais assertiva e econémica para

0 estabelecimento de um programa de recuperacao florestal.

1. CONSIDERACOES FINAIS

O presente trabalho sintetiza uma sequéncia de esforcos de pesquisa que
teve o intuito de trazer luz a influéncia do habito foliar e sazonalidade climatica na
funcionalidade de florestas tropicais secas, com énfase a uma floresta estacional
semidecidual no norte do RJ. O trabalho traz informagdes sobre a ecologia e
fisiologia de espécies deciduas e sempre verdes frente as modificacdes sazonais do
ambiente.

Em florestas tropicais o0s principais preditores para as variagbes na
deciduidade foram a sazonalidade climatica e a disponibilidade hidrica, que levam as
florestas a apresentarem diferentes caracteristicas fisionbmicas. Atributos de
madeira relacionadas as condicbes de armazenamento e transporte de &agua,
reducdo de embolia, densidade e fatores anatébmicos como espessura e diametro do
vaso estdo diretamente associados a fatores fenoldgicos devido a disponibilizacdo e
mobilizacdo de recursos para a presenca ou auséncia de folhas nos periodos de

maior estresse. Atrelado a isto, os atributos de folha como area foliar especifica,
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espessura, reportam ao investimento que as plantas fazem na construcdo das folhas

e que refletem diretamente no habito foliar de cada espécie.

2.
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