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Resumo

Titulo: RESISTENCIA A SECA EM PLANTULAS DE ESPECIES ARBOREAS DA
FLORESTA TROPICAL ESTACIONAL SEMIDECIDUA.

Apesar da alta pluviosidade nas florestas tropicais, ha grande variacdo na disponibilidade
hidrica para as plantas. Em escala local, essa disponibilidade pode variar dependendo da
localizac@o dos individuos em clareiras, sua posi¢do no relevo e a composi¢do do solo. Em
escala regional, variacdes relacionadas ao volume e distribuicio das chuvas, aliadas as
alteracdes climadticas sazonais, podem também gerar diferentes condi¢des de déficit hidrico,
aumentando as taxas de mortalidade das espécies arboreas mais sensiveis, em especial no
estddio de plantula. Considerando o cendrio mundial de mudancgas climadticas, torna-se urgente
a compreensao dos mecanismos que determinam a ecologia das comunidades das florestas
tropicais, principalmente em relacio aos padrdes de chuvas e secas. Neste trabalho analisamos
as diferentes estratégias de resisténcia a seca de plantulas de espécies arbdreas, com o objetivo
de entender como diferentes espécies arboreas respondem a variacdo da disponibilidade
hidrica, de modo a conhecer como essa variagdo filtra as espécies e conseqiientemente
contribui para organizar a comunidade florestal. No primeiro capitulo apresentamos as
principais estratégias de resisténcia a seca e as possiveis abordagens tedricas, descritas na
literatura, para plantulas de espécies arboreas, demonstrando a importancia dessas estratégias
na distribuicdo, abundancia e coexisténcia de espécies nas florestas tropicais. As diferencas
entre as florestas tropicais umidas e secas, pelo baixo compartilhamento de espécies e os
diferentes graus de resisténcia a seca apresentados por espécies arbdreas, indicam uma clara
diferenciacdo de nichos. Espécies mais resistentes a seca ocupam, com maior abundancia,
locais mais secos, quando comparadas as espécies mais sensiveis, tanto em escala local quanto

regional. Estratégias de resisténcia a seca podem ser de dois tipos: de tolerancia a dessecacdo e



de evitacdo a dessecacdo. No estddio de plantula, estratégias de tolerdncia parecem ser mais
determinantes para a resisténcia a seca, principalmente a presenca de caracteres que conferem
tolerancia a baixos potenciais hidricos, como resisténcia a cavitacdo. No segundo capitulo
investigamos a hipdtese de que hd uma relacdo entre a abundancia de algumas espécies em
locais com diferentes intensidades de sombreamento e/ou sua posicdo na vertente (com
provavel gradiente hidrico) da Floresta Estacional Semidecidua e a presenga de estratégias
fisiol6gicas de trocas de gases relacionadas a resisténcia a seca. Avaliamos a troca de gases,
dessecacdo e rebrota de plantas de duas espécies tardias (Esenbeckia leiocarpa e Astronium
graveolens) e duas espécies pioneiras (Croton floribundus e Aegiphila selowiana) em um
experimento de seca stbita em casa de vegetacdo. Encontramos maior resisténcia a seca nas
espécies com maior abundancia e de estddio sucessional tardio (E. leiocarpa e A. graveolens).
A resisténcia a seca esteve associada as menores taxas de troca de gases, € as espécies com
maior aproveitamento fotossintético exibiram menor resisténcia a seca. Essas espécies
ocorrem mais abundantemente nos sitios de ocupacdo menos sombreados, reforcando a teoria
de uma demanda conflitante para espécies que ou investem em resisténcia a seca ou na
capacidade de aproveitamento de luz. A disponibilidade sazonal de dgua, assim como a

diferenca de luz entre as diferentes ecounidades, pode explicar a coexisténcia das espécies na

floresta estacional.

Palavras-chave: tolerancia a dessecacgdo, evitacdo a dessecacdo, troca de gases, estacao seca,
seca subita, estadio sucessional, “trade-off”’, mata atlantica, estabelecimento, nicho,

coexisténcia.



Abstract

Title: DROUGHT RESISTANCE IN SEEDLING TREE SPECIES OF
SEMIDECIDUOS TROPICAL FOREST

Abstract: The rainfall is high in tropical forests, but there is great variation in water
availability to plants. On a local scale, this availability may vary depending on the location of
individuals in gaps, their position in the landscape and soil composition. On a regional scale,
variations related to the volume and distribution of rainfall, coupled with seasonal climatic
changes, can also generate different water stress conditions, increasing the mortality rates of
tree species most sensitive, especially at the seedling stage. Considering the global scenario of
climatic changes, it is imperative to understand the mechanisms that determine the ecology of
communities of tropical forests, especially in relation to patterns of rainfall and drought. We
examined different strategies of drought resistance of seedlings of tree species, to determine
the organization of the community and the contribution of water availability to the selection of
species in these forests. The first chapter presents a review of the principal studies available on
strategies for drought resistance in seedlings of tree species and the possible theoretical
approaches, demonstrating the increasing importance of these studies for understanding the
processes that determine the distribution, abundance and species coexistence in tropical
forests. The differences between wet and dry tropical forests, in view of the low number of
species in common and the different degrees of drought resistance presented by the tree
species present, show a clear differentiation of niches. Species more resistant to drought
present higher abundance in drier sites, compared to more sensitive species, at local and
regional levels. Strategies for drought resistance may be of two kinds: desiccation tolerance

and avoidance of desiccation. In the seedling stage tolerance strategies seem to be more



crucial for resistance to drought, especially the presence of characteristics that confer tolerance
to low water potentials, as resistance to cavitation. In the second chapter we investigated the
hypothesis that there is a relationship between the existence of abundant species only at certain
sites of the semi-deciduous forest and the presence of physiological strategies of gas exchange
related to drought resistance. We evaluated the gas exchange process and desiccation and
regrowth of plants of four species (Esenbeckia leiocarpa, Astronium graveolens, Croton
Sfloribundus and Aegiphila selowiana), during a sudden drought experiment in a greenhouse. E.
leiocarpa, A. graveolens are late-successional species and C. floribundus and A. selowiana are
pioneers species. We found greater resistance to drought in the most abundant and late-
successional species. The drought resistance was associated with lower rates of gas exchange.
Species with higher photosynthetic efficiency showed lower resistance to drought. These
species occur most abundantly on sites less shaded, reinforcing the theory of a trade off
between investment in drought resistance and ability to use light. The seasonal availability of
water, similarly to differences between light of different eco-units, can explain species

coexistence in the tropical seasonal forest.

Keywords: desiccation tolerance, avoidance of desiccation, gas exchange, dry season,
drought, sudden successional stage, trade-offs, atlantic forest, seedling establishment, niche,

coexistence.



Introducao Geral

A baixa disponibilidade de dgua no ambiente afeta diferentemente as plantas, que
podem apresentar diferentes adaptacdes fisiologicas a diferentes condi¢des ambientais. A seca
pode induzir a planta ao estresse se a disponibilidade de 4gua nao for suficiente para manter o
estado termodinamico adequado (Larcher 2003), que varia grandemente entre as espécies. A
disponibilidade de dgua € um dos fatores determinantes da composi¢cdo vegetal nos diferentes
ecossistemas (Holdridge 1947), principalmente porque as plantas apresentam uma diversidade
de adaptacdes ou ndo a condicdo de seca. A disponibilidade de dgua estéd relacionada ndo sé
com o seu conteido no solo, mas também com outras varidveis, como a evaporacido, a
salinizacdo e o congelamento (Larcher 2003). Assim, sdo multiplos os fatores que interagem e
diferenciam os ambientes em rela¢do a condi¢do hidrica e podem possibilitar a diferenciacdo
de nichos.

As florestas tropicais, apesar da alta precipitacdo caracteristica desses ambientes,
também estdo sujeitas a uma grande variacdo de disponibilidade hidrica, tanto em escala
regional quanto local (Walsh 1996). Em muitos casos, a distribui¢do das espécies estd
relacionada com a variacdo da disponibilidade hidrica (p. ex. Engelbrecht & Kursar 2003,
Engelbrecht et al. 2005, Engelbrecht et al. 2007, Comita & Engelbrecht 2009, Kursar et al.
2009), permitindo a coocorréncia de espécies ao longo do gradiente hidrico. Portanto, as
diferentes respostas ecofisioldgicas a seca, sem desconsiderarmos outros fatores como, por
exemplo, a luz, podem ser importantes para entendermos a alta diversidade das florestas
tropicais. Florestas tropicais com estacdo seca possuem alto endemismo de plantas lenhosas e
alta diversidade beta, ou seja, grande variacdo na composicdo de espécies entre sitios
separados (veja revisao em Pennington ef al. 2009), o que indica alta adaptacdo das espécies a

esses ambientes.



A maior parte das florestas tropicais sofreu grande devastacdo e fragmentacdo ao longo
dos ultimos séculos. Das vinte e cinco dreas prioritdrias para conserva¢do no mundo, ou
hotspots, devido a grande riqueza de espécies e endemismos, quinze sdo florestas tropicais
(Myers et al. 2000). No entanto, pouco sabemos sobre as razdes dessa riqueza e tampouco
como as acdes humanas afetam a comunidade, ou mesmo as populacdes dessas espécies,
principalmente diante de um cendrio de mudancas climéticas globais.

Com as mudancas climédticas em curso, possivelmente ocorrerd o aumento do volume
de chuvas nos tréopicos e também a intensificacdo de eventos climéticos extremos, como
periodos de seca (IPCC 2007). Diante desse cendrio, poderdo ocorrer intensas mudancas na
composi¢do de espécies das florestas tropicais. Considerando que a maior quantidade de
chuvas pode favorecer espécies mais sensiveis a seca, pode ocorrer a extingdo local de
espécies mais resistentes. O contrdrio também € possivel, ja que a intensificacdo de periodos
de seca, mesmo curtos, pode aumentar a taxa de mortalidade das espécies mais sensiveis a
falta de dgua, interrompendo o desenvolvimento da planta em alguma fase do ciclo de vida.
No entanto, em razdo dos poucos dados disponiveis sobre as estratégias de resisténcia a seca
das espécies das florestas tropicais, pouco podemos inferir sobre um ou outro modelo.

Analisamos neste trabalho as diferentes estratégias de resisténcia a seca, tendo em vista
a importancia de conhecer como se organiza a comunidade e considerando a disponibilidade
hidrica como um dos principais fatores ambientais que selecionam as espécies das florestas
tropicais. Ao mesmo tempo em que esse conhecimento possibilita o entendimento da
distribuicao e riqueza de espécies, também fornece ferramentas para futuros modelos que
poderdo prever o futuro dessas florestas e fundamentar a restauracdo das areas ja degradadas e

fragmentadas.



O presente trabalho estd organizado em dois capitulos. No primeiro, apresentamos as
principais estratégias de resisténcia a seca descritas na literatura para plantulas de espécies
arboreas, demonstrando a sua importancia para a distribui¢do, abundancia e coexisténcia de
espécies nas florestas tropicais. No segundo capitulo, investigamos a hipétese de que a
ocupacdo de locais diferentes na vertente por espécies arboreas abundantes em um fragmento
da Floresta Estacional Semidecidua, no municipio de Campinas, estado de Sdo Paulo, decorre
de diferentes respostas ecofisioldgicas de suas plantulas as variagdes de dgua no espago da

comunidade.
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CAPITULO 1

Consideracoes sobre a seca e seus efeitos em florestas tropicais: possiveis abordagens
tedricas e principais estratégias de resisténcia em plantulas de espécies arboreas

Luciano Pereira'?, Fernando R. Martins' e Claudia R. B. Haddad'

: Departamento de Biologia Vegetal, Instituto de Biologia, Universidade Estadual de
Campinas, Caixa postal 6109, Campinas 13083-862, SP, Brasil.
% Programa de Pés-Graduacdo em Biologia Vegetal, Universidade Estadual de Campinas,

Caixa postal 6109, Campinas 13083-862, SP, Brasil.



Resumo

Apesar da alta pluviosidade nas florestas tropicais, hd grande variagdo na disponibilidade
hidrica para as plantas. A presenca de clareiras, posi¢do no relevo e composi¢do do solo sao
algumas das caracteristicas que afetam a disponibilidade de dgua. Em escala regional,
variagdes relacionadas ao volume e distribuicdo das chuvas, aliadas também as alteracdes
climdticas sazonais, podem também gerar diferentes condi¢des de déficit hidrico, aumentando
as taxas de mortalidade das espécies arboreas mais sensiveis, em especial no estidio de
plantula. Florestas tropicais imidas e secas apresentam baixo compartilhamento de espécies, o
que indica uma clara diferenciacdo de nichos. Plantulas de espécies arbdreas apresentam
diferentes graus de resisténcia a seca e podem alterar suas taxas de crescimento e
sobrevivéncia de forma mais ou menos intensa sob déficit hidrico. Espécies mais resistentes a
seca sao mais abundantes em locais mais secos que espécies sensiveis, tanto em escala local
quanto regional. Nosso objetivo foi apresentar as principais estratégias de resisténcia a seca,
descritas na literatura, para plantulas de espécies arboreas e as possiveis abordagens tedricas,
demonstrando a importancia dessas estratégias na distribui¢do, abundancia e coexisténcia de
espécies nas florestas tropicais. Estratégias de resisténcias a seca podem ser de dois tipos: de
tolerancia a dessecacdo e de evitacdo da dessecagdo. A tolerdncia a dessecagcdo envolve
principalmente adaptacdes de ordem fisiolégica, que permitem a sobrevivéncia das células em
baixo conteido de dgua. A evitacdo da dessecacdo envolve principalmente presenca de
caracteres que conferem maior acesso a dgua e/ou reduzem as perdas de dgua. No estadio de
plantula, estratégias de tolerancia parecem ser mais determinantes para a resisténcia a seca,
principalmente os caracteres que conferem tolerancia a baixos potenciais hidricos, como
resisténcia 2 cavitacdo. E possivel explicar resultados de diversos trabalhos, no modelo de
Smith-Huston, pela teoria da demanda conflitante entre resisténcia a seca e a sombra. Outros
trabalhos, de uma forma mais geral, encaixam-se melhor no modelo C-S-R, que contrapde a
resisténcia a estresses a capacidade de aproveitamento da luz. Futuros detalhamentos das
estratégias de resisténcia a seca poderdo esclarecer quais as principais caracteristicas

ambientais que atuam na selecdo das espécies e possibilitam sua coexisténcia.

Palavras-chave: tolerancia a dessecacdo, evitacio da dessecacdo, “trade-off”,
¢ ¢ ¢

estabelecimento, nicho, coexisténcia.
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Introducao

Ainda que a distribuicdo de chuvas seja considerada, ja hd bastante tempo, como um
fator determinante da composi¢do vegetal do planeta (Holdridge 1947), somente nas dltimas
duas décadas € que as variacdes de disponibilidade hidrica tém recebido atencdo dos
pesquisadores como determinantes da distribuicdo e abundancia de espécies vegetais em
florestas tropicais. A pouca aten¢do dada a relacdo entre disponibilidade hidrica e distribui¢dao
e abundancia de espécies talvez seja decorrente da impressdao de que ndo ocorreria déficit
hidrico nas florestas tropicais devido ao grande volume de chuvas. No entanto, muitas
espécies arboreas mais sensiveis a seca sdo excluidas de determinados habitats da floresta
tropical (Engelbrecht & Kursar 2003, Engelbrecht ef al. 2005, Engelbrecht et al. 2007, Comita
& Engelbrecht 2009, Kursar et al. 2009), indicando que a heterogeneidade de condicdes
hidricas afeta fortemente a composi¢ao de espécies. Considerando que a falta de d4gua impde
restri¢des de cardter seletivo, as espécies que ocorrem em sitios com deficiéncia hidrica devem
apresentar estratégias adaptativas. Diferentes espécies podem apresentar diferentes estratégias
ao longo das fases de seu ciclo de vida. Grime (2001) classificou como estratégias em fase
imatura as referentes a fase do ciclo de vida de regeneragado (p. ex. tamanho da semente, banco
de sementes e de plantulas, propagacdo vegetativa, etc.) e como estratégias em fase
estabelecida as referentes a fases posteriores. Essa diferenciacdo é importante, pois em cada
fase as populagdes estdo sujeitas a diferentes fatores seletivos e t€ém diferencas na capacidade
de resposta. Conhecer essas diferentes estratégias pode ajudar a esclarecer a coexisténcia de
espécies mediante suas adaptagdes a variacdes temporais e espaciais a que a floresta tropical
estd sujeita. Diferentes estratégias associadas as diferentes condi¢des de disponibilidade
hidrica podem permitir a coocorréncia de espécies e, dessa forma, sao fatores chave para o

entendimento da riqueza das florestas tropicais.
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A seca afeta principalmente o estddio de desenvolvimento inicial das espécies, pois
esse estddio representa um periodo critico no ciclo de vida do individuo, devido
essencialmente ao pequeno desenvolvimento de seu sistema radicular (Condit et al. 1995,
Poorter & Hayashida-Oliver 2000). Nesse periodo, as plantas apresentam maior taxa de
mortalidade que nos demais estddios ontogenéticos (Alvarez-Buylla, 1992), com diferentes
curvas de sobrevivéncia inicial, indicando diferentes estratégias de estabelecimento (Wright et
al., 2003). Nosso objetivo foi apresentar as principais estratégias de resisténcia a seca e as
possiveis abordagens tedricas, descritas na literatura, para plantulas de espécies arboéreas,
demonstrando a importancia dessas estratégias na distribui¢do, abundancia e coexisténcia de

espécies nas florestas tropicais.

Seca em florestas tropicais

A precipitacdo anual em algumas florestas tropicais imidas pode ultrapassar 10.000
mm, mas a maior parte dessas florestas recebe volumes menores que 2.500 mm (Walsh 1996).
Porém, a alta precipitacdo anual ndo indica que hd sempre um suprimento de dgua suficiente
para evitar que as plantas desse ambiente sofram déficit hidrico. A distribui¢do das chuvas nas
florestas tropicais € temporalmente varidvel, mesmo em locais com altos volumes anuais.
Grande parte das chuvas ocorre em tempestades com volumes acima de 25 mm.h"' (Hudson
1971 apud Walsh 1996). Assim, a andlise apenas do volume total anual pode ndo ser
suficiente para distinguir ambientes quanto a disponibilidade de d4gua ao longo do tempo.

Buscando identificar essas diferencas, Walsh (1992 apud Walsh 1996) propds o
indice de perumidade (PI) para classificar os ambientes. Considerou que meses muito imidos

(com precipitacdo acima de 200 mm) teriam PI = +2, meses imidos (com precipitacdo entre
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100 e 199 mm) receberiam PI = +1, meses secos (com precipitacio entre 50 e 99 mm) teriam
PI = -1 e meses muito secos (com precipitacdao abaixo de 50 mm) receberiam PI = -2. Com
base na soma dos valores de PI para um ano normal nas regides com temperatura média anual
entre 20 e 29 °C, Walsh (1992 apud Walsh 1996) classificou as florestas tropicais como:
super-umida (quando a somatoria dos PIs mensais apresentou valores de PI > 20), iimida (PI
de 10 a 19,5), imida sazonal (PI de 5 a 9,5) e umida-seca (PI de -12 a 4,5). Mesmo em
florestas super-umidas, ocasionalmente podem ocorrer periodos curtos de seca, geralmente
menores que dois meses. A freqiiéncia e a duracdo desses periodos aumentam
proporcionalmente nos demais tipos de florestas, sendo méximas nas florestas timida-secas.

VariacOes inter-anuais também ocorrem nas florestas tropicais devido aos efeitos de
fendmenos climaticos globais, como o El Nifio-Oscilagdo Sul (ENSO), que pode gerar anos
anormalmente muito secos ou muito imidos em diferentes regides dos trépicos (Walsh 1996).
Em anos de ocorréncia severa de El Nifio, hd periodos prolongados de seca em algumas
regides, resultando em aumento da taxa de mortalidade das espécies em todos os estddios do
ciclo de vida (Condit et al. 2004, Slik 2004). A ocorréncia desse evento climdtico pode
também afetar a composi¢ao de espécies nas florestas, ocasionando mortalidade diferencial em
diferentes espécies e em individuos de diferentes classes de tamanho e em diferentes posicoes
no relevo (Slik 2004).

Além das variacdes na distribuicdo anual de chuvas, todas as dreas tropicais e
equatoriais sofrem variagdes didrias consideraveis de periodos secos e imidos. Periodos curtos
de auséncia de precipitacao também sdo geralmente acompanhados de alta radiacdo solar e
alta demanda evaporativa do ar (Walsh 1996), o que pode aumentar o déficit hidrico. Apenas
alguns dias de seca, ocorrendo mesmo durante a estacdo chuvosa, sdo suficientes para alterar

as taxas de mortalidade de plantulas das espécies mais sensiveis (Engelbrecht et al. 2006).
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As variagdes de disponibilidade hidrica decorrentes dos efeitos climaticos em escala
regional podem afetar diferentemente as espécies em escala local. A heterogeneidade do
relevo pode provocar armazenamento desigual de dgua no solo (Becker et al. 1988, Daws et
al. 2002, Gibbons & Newbery 2003, Cielo Filho et al. 2007, Comita & Engelbrecht 2009),
devido a composicdo e profundidade diferentes do solo, assim como proximidade ou nao de
fontes de dgua. Se considerarmos o mesmo clima em um determinado local, as plantas que
estdo em solo mais seco estariam sujeitas a um maior déficit hidrico em periodos de baixa
precipitacao.

A disponibilidade de 4dgua também pode diferir entre as ecounidades e entre sitios
com diferentes aberturas do dossel. Clareiras podem ter conteido de dgua no solo semelhante
(Veenendaal er al. 1996, Poorter & Hayashida-Oliver 2000), maior (Becker et al. 1988,
Veenendaal ef al. 1996, Ostertag 1998) ou menor (Ashton 1992, Turner et al. 1992) que o sub-
bosque da floresta fechada. Uma maior densidade de raizes competindo por dgua pode
diminuir a disponibilidade hidrica no sub-bosque, ao passo que a maior exposi¢ao ao Sol pode
provocar menor conteiido hidrico em clareiras. Por outro lado, uma menor densidade de raizes
competindo por dgua pode implicar em maior contetido de d4gua em clareiras (Ostertag 1998).
Mesmo que o conteido de dgua em clareiras e sub-bosques seja semelhante, a maior
exposi¢do ao Sol nas clareiras pode reduzir rapidamente o potencial hidrico na superficie do

solo, afetando a germinacdo de espécies sensiveis (Engelbrecht et al. 2006).
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A acio da seca na estrutura e funcio de florestas tropicais

A produtividade das florestas estd diretamente relacionada com a disponibilidade
hidrica. Florestas tropicais mais secas t€m menor complexidade estrutural e floristica e plantas
com menor estatura, quando comparadas as florestas mais imidas e o compartilhamento de
espécies entre florestas imidas e secas também € baixo (Murphy & Lugo 1986). Tem sido
demonstrado que a riqueza de espécies acompanha o volume de precipitacdo (Veenendaal &
Swaine 1998; Bongers et al. 1999; Baltzer et al. 2008). Alguns trabalhos recentes também
demonstraram uma clara relacdo negativa entre espécies mais sensiveis a seca e sua ocorréncia
em locais mais secos, em escala regional (Engelbrecht et al. 2007) e local (Engelbrecht &
Kursar 2003, Engelbrecht et al. 2005, Engelbrecht et al. 2007, Comita & Engelbrecht 2009,
Kursar et al. 2009). As diferencas estruturais e floristicas das florestas secas em relacdo as
florestas imidas indicam adaptacdo das espécies ao ambiente seco, possibilitando a resisténcia
aos freqiientes periodos secos, a manutencdo do crescimento e da sobrevivéncia e o
aproveitamento dos recursos.

A produtividade das florestas estd relacionada com a duracdo do periodo chuvoso,
entre outros fatores. Além disso, a razao entre a biomassa de folhas perdidas por deciduidade e
de folhas vivas decresce exponencialmente com o aumento da umidade do solo, o que reflete
uma intensa resposta das espécies de florestas secas a disponibilidade hidrica (Lugo et al.
1978). Em florestas secas hd uma maior propor¢do de biomassa de raiz, quando comparada a
de florestas imidas. O maior volume de raizes de plantas de floresta seca pode aumentar sua
eficiéncia na obtencdo da dgua escassa no solo. O dossel da floresta seca também se configura
diferente do de florestas imidas. A altura da copa das arvores da floresta seca é cerca de 50%
menor e sua drea basal, entre 30 e 75% menor que a de drvores de florestas imidas (Murphy &

Lugo 1986).
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Estratégias de resisténcia a seca no estadio de plantula

Estratégias e demandas conflitantes (trade-offs) - Segundo Grime (2001), uma estratégia
pode ser definida como uma associacdo de caracteres genéticos similares ou andlogos que
ocorrem amplamente entre as espécies ou populacdes, resultando em semelhangas na sua
ecologia, ou seja, as populagcdes ou espécies apresentam um conjunto de caracteres evolutivos
dinamicamente co-adaptados. Conforme esse autor essa convergéncia adaptativa seria
resultado da pressdo dos seguintes fatores limitantes a sobrevivéncia das espécies: 1 - estresse
causado pela restricdo da producdo fotossintética devida a escassez de algum recurso; 2 -
perturbacdo devida a destruicdo parcial ou total da biomassa, causada, por exemplo, pela
herbivoria ou fogo; 3 - combinacdo desses dois fatores. Trés tipos de estratégias seriam
possiveis para as plantas, resultando da combinagdo dos fatores ambientais que levariam ao
estresse e/ou perturbacdo em diferentes intensidades, de acordo com cada ambiente: as
estratégias voltadas a competicdo (C) entre espécies crescendo em ambiente com baixo
estresse e baixa perturbagdo; estratégias apresentadas por plantas tolerantes a estresse (S)
ocupando ambiente com alto estresse e baixa perturbacdo; e estratégias apresentadas por
espécies ruderais (R) ocorrendo em ambiente com baixo estresse e alta perturbacdo. O
desenvolvimento vegetal ndo seria possivel em ambientes com alto estresse e alta perturbagao.
Esses tipos de estratégias constituem o modelo C-S-R (Grime 2001).

A especificidade das estratégias do modelo C-S-R prevé uma clara diferenciacdo de
nichos ecoldgicos. Diferencas na disponibilidade hidrica em florestas tropicais, tanto em
escala regional quanto local, levam a um gradiente ambiental complexo que possibilita a
coexisténcia das espécies que apresentam diferentes estratégias. Espécies mais sensiveis a seca

podem ser favorecidas em locais com maior disponibilidade hidrica decorrente de diferencas
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no relevo, em clareiras quando apresentam maior quantidade de d4gua, em sub-bosque devido a
menor insolacdo, em proximidades de fontes de dgua, em solos cuja composicao favoreca o
armazenamento de dgua, etc. Esses micro-habitats, ao proporcionarem menores niveis de
déficit hidrico, tendem a beneficiar espécies competidoras (C), conferindo-lhes relativa
vantagem sobre as espécies tolerantes a estresse (S). Estas dltimas, por sua vez, sdo mais
favorecidas em micro-habitats mais secos por resistirem mais ao déficit hidrico causado tanto
por curtos periodos de seca durante a estacdo chuvosa quanto por periodos mais longos e com
estresse mais intenso durante a estacdo seca. Além do gradiente espacial, diferencas de
condig¢des hidricas podem decorrer da estacionalidade, com um ou mais periodos de seca ao
longo do ano (Walsh 1996). Por exemplo, a maior disponibilidade de 4gua na estagdo chuvosa
pode beneficiar espécies mais sensiveis a seca.

A aplicacdo do modelo C-S-R as espécies arboéreas de florestas tropicais pode auxiliar
o entendimento de uma possivel demanda conflitante entre espécies demandantes de luz e
umidade (competidoras) e espécies resistentes a seca e/ou ao sombreamento (tolerantes a
estresse). Essas diferentes estratégias foram bem detalhadas no modelo de Smith & Huston

(1989), que também considerou o estresse causado pelo sombreamento (Figura 1).
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Figura 1 — Adaptacdo do modelo de Smith & Huston (1989) esquematizando 15 tipos
funcionais obtidos por simulagdo computacional. Cada tipo funcional € definido pela taxa
maxima de crescimento (setas indicam reducdo na taxa maxima de crescimento), tolerancia a

sombra e tolerancia a baixos conteudos de dgua.
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O tipo funcional 1 agrupa espécies tolerantes a sombra e pouco resistentes a seca,
apresentando baixa taxa de crescimento. A baixa tolerancia a sombra e a alta resisténcia a
seca, também com baixa taxa de crescimento, sdo caracteristicas de espécies do tipo funcional
15. Altas taxas de crescimento sO sdo apresentadas por espécies que sdo intolerantes ao
sombreamento e a seca, identificadas pelo tipo funcional 5. Os tipos funcionais préximos ao
limite de combinagdo de tolerancias (tipos 1, 6, 10, 13 e 15) representam espécies com
diferentes estratégias de tolerincia a diferentes estresses (S). Espécies que apresentam
caracteristicas funcionais préximas ao tipo 5 sdo demandantes por luz e umidade (C). O
modelo de Smith & Huston (1989) pode explicar os resultados de alguns trabalhos recentes
que consideraram tanto o efeito da seca quanto do sombreamento. Poorter & Markesteijn
(2008) encontraram em floresta Umida maior abundincia relativa de espécies com
caracteristicas morfoldgicas na parte aérea indicativas de melhor aproveitamento de luz.
Espécies com essas caracteristicas foram menos abundantes em floresta seca. Também
encontraram relacdo inversa entre 0 maior investimento em raiz e o volume de chuvas, o que
pode indicar melhor aproveitamento da 4gua no solo por espécies de floresta seca. Russo et al.
(2010), encontraram maior resposta das espécies a disponibilidade diferencial de luz do que as
variacdes nas condicdes edaficas e hidricas em uma floresta imida.

Porém, Markesteijn & Poorter (2009) observaram que os caracteres que conferem
resisténcia a seca ou ao sombreamento e as caracteristicas das espécies demandantes de dgua
ou luz variam independentemente. Assim, contrariamente ao previsto pelo modelo de Smith &
Huston (1989), as espécies podem apresentar diferentes graus de resposta a seca e, de forma
independente, a luz. Outros autores também ndo encontraram relagdo entre as respostas de
diferentes espécies a luz e a 4gua (Sack 2004, Engelbrecht et al. 2007), o que reforca a tese da

independéncia entre as respostas a essas duas varidveis. Portanto, diferentes combinacdes dos
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regimes de dgua e de luz representam um grande potencial de diferenciacdo de nichos. Nesse
cendrio € possivel a existéncia de alguma espécie que apresente caracteristicas de resisténcia a
seca e também a sombra ndo prevista no modelo de Smith & Huston (1989). A estratégia
dessa possivel espécie seria explicada pelo modelo C-S-R (Grime 2001), que ndo faz distin¢ao
entre os tipos de estresses e contrapde espécies tolerantes a estresses (S) a espécies voltadas a
competi¢do (C), como as que apresentam melhor aproveitamento da luz.

Seja considerando um cendrio mais simples (com interdependéncia entre os caracteres
de resisténcia a seca e a sombra) ou mais complexo (com independéncia entre esses
caracteres), € certo que a diferenciacdo de nichos devida as variagdes de disponibilidade de
dgua e luz deve ser mais bem investigada, ja que a compreensdo da relacdo entre elas € crucial

para o entendimento da alta diversidade das florestas tropicais.

Respostas a seca - Alguns estudos compararam a resisténcia a seca entre plantulas de espécies
que compdem diferentes florestas tropicais (Tyree et al. 2003, Engelbrecht & Kursar 2003,
Engelbrecht et al. 2005, Engelbrecht et al. 2007, Poorter & Markesteijn 2008, Comita &
Engelbrecht 2009, Kursar et al. 2009, Markesteijn & Poorter 2009), demonstrando que ha um
gradiente de respostas, caracterizando diferentes estratégias de resisténcia a seca. Essas
diferentes estratégias podem explicar a abundancia de algumas espécies, assim como a
coocorréncia de espécies ao longo do gradiente de disponibilidade hidrica. Engelbrecht &
Kursar (2003) propuseram uma classificagdo de plantulas de espécies de florestas tropicais de

acordo com diferentes respostas a seca (Tabela 1).
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Tabela 1 — Estratégias de resisténcia a seca em plantulas de floresta tropical considerando seu
efeito no crescimento e sobrevivéncia de plantulas de espécies arbdreas em floresta tropical.

Adaptado de Engelbrecht & Kursar (2003).

Efeito da seca Efeito da seca
sobre a sobre o Caracteristicas da Estratégia
sobrevivéncia *  crescimento *

N

Espécies bem adaptadas a seca. As adaptacdes podem incluir
sistema radicular profundo (especialmente em relacdo a &rea
foliar), baixa disfun¢@o do xilema e ajustes osméticos induzidos
pela seca, de modo que a fotossintese, a transpiracao e a expansao
celular continuam com taxas semelhantes sob condi¢cdes timidas e
secas.

Pequeno Pequeno

Plantulas dessas espécies perdem as folhas sob seca e a maioria
delas, também em condi¢des timidas. A perda de folhas pode ser
crucial para a manutenc¢do de potenciais hidricos acima do letal

Pequeno Grande em meristemas. Embora a queda de folhas tenha um impacto
negativo sobre o crescimento, essa estratégia pode permitir a
sobrevivéncia na seca e o sucesso do estabelecimento em habitats
relativamente secos.

Investem na manutengdo de niveis elevados de fotossintese,
transpiragdo e crescimento ao se aproximarem rapidamente de

Médio (nas DU . - . P
A niveis letais de desseca¢do. Em muitos casos apresentam raizes
Grande plantulas ‘- .
. pouco profundas. Essa estratégia pode ser bem sucedida em
sobreviventes) . ~
habitats em que as secas sdo geralmente brandas ou curtas, mas
ndo em habitats com secas severas ou prolongadas.
Espécies sensiveis e sem estratégias de resisténcia a seca. Esse
tipo de resposta ndo foi encontrado no estudo de Engelbrecht &
Grande Grande P p g

Kursar (2003). Provavelmente esteja relacionada com ambientes
permanentemente mais imidos.

* O pequeno ou grande efeito sobre a sobrevivéncia ou crescimento é determinado pelas diferencas nas taxas de
mortalidade e drea foliar total em relag@o ao tratamento controle (irrigado).
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Diferentes espécies podem apresentar diferentes caracteres morfolégicos e
fisiologicos que se combinam em mecanismos de resisténcia a seca. Esses mecanismos podem
ser divididos em duas classes: evitacdo da dessecacdo e tolerancia a desseca¢do. Mecanismos
de evitacdo da dessecacdo t€m caracteres que aumentam o acesso a dgua e reduzem perdas,
diminuindo as reducdes do potencial hidrico nas células, quando a planta estd sob déficit
hidrico: maior investimento no crescimento das raizes, fechamento precoce dos estdomatos,
baixa condutancia cuticular, armazenamento de dgua nos 6rgios da planta, deciduidade foliar
e ajustes osmoticos (Tyree et al. 2003). Mecanismos de tolerdncia a dessecacdo envolvem
caracteres fisiol6gicos que permitem a continuidade do transporte de dgua, das trocas gasosas
ou sobrevivéncia das células sob potencial hidrico baixo, como, por exemplo, o aumento da
resisténcia do xilema a embolia (Tyree et al. 2003).

No estddio de plantula, a tolerdncia a dessecacdo parece ser mais importante no
desempenho da espécie (Tyree er al. 2003, Kursar et al. 2009), dada a necessidade de
respostas rapidas aos imprevisiveis episddios de seca e de enfrentamento de uma estacdo seca
no primeiro ano do ciclo de vida. Nesses casos, ndo haveria tempo para o desenvolvimento de
respostas de evitagdo como, por exemplo, o desenvolvimento de raizes profundas. Dessa
forma, caracteres de tolerancia a seca teriam sido selecionados, conferindo resisténcia durante
o estddio de plantula. Em individuos jovens e adultos, caracteres que conferem evitagao da
dessecacdo, como raizes profundas, podem ser mais importantes para a sobrevivéncia (Padilla
& Pugnaire 2007, Kursar et al. 2009). Embora nao seja um cariter preponderante na
capacidade de resisténcia a seca, o maior crescimento das raizes em plantulas pode favorecer a

sobrevivéncia (Padilla & Pugnaire 2007, Markesteijn & Poorter 2009),
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Caracteres que conferem tolerancia a seca em plantulas de florestas tropicais ainda
nio sdo totalmente conhecidos, mas a resisténcia a cavitagdo tem sido apontada como um
mecanismo chave, especialmente nos estddios ontogenéticos posteriores ao de plantula. A
ocorréncia de periodos secos e a alta demanda evaporativa do ar dos ambientes tropicais
ampliam a possibilidade de formac¢ao de bolhas no xilema, o que interrompe o fluxo no vaso e
pode reduzir as taxas fotossintéticas e, consequentemente, também de crescimento (Tyree &
Sperry 1989). Segundo esses autores esse fendmeno estd relacionado com a porosidade da
parede celular que é maior quando a expansao celular € rapida e/ou h4 pouco investimento na
constru¢cdo da parede. Quanto maiores e mais numerosos os poros na parede celular, maior a
difusdo de ar para os vasos do xilema (Tyree & Sperry 1989). Uma conseqiiéncia dessa
relacdo € que a maior densidade do lenho, que indica maior investimento em parede celular,
demanda altos custos metabdlicos e pode diminuir as taxas de crescimento (Maherali et al.
2004). Espécies de crescimento rapido e, portanto, com menor densidade do lenho (Enquist et
al. 1999) sdo mais susceptiveis a cavitacdo (Hacke et al. 2001). Portanto, estabelece-se uma
demanda conflitante entre a habilidade competitiva e a eficiéncia hidrdulica (Lopez et al.
2005).

Nos ambientes mais secos, espécies com maior resisténcia a cavitacdo tendem a ser
selecionadas. Maherali et al. (2004) encontraram uma alta relagdo inversa entre a resisténcia a
cavitacdo e a média anual de precipitacao no local de ocorréncia das plantulas. Nos locais com
menor precipitacdo, o indice de resisténcia a cavitagdo das espécies tende a aumentar
(Mabherali et al. 2004). Plantulas de espécies de florestas tropicais secas possuem maior
densidade de caule que as de florestas umidas (Markesteijn & Poorter 2009), sendo, portanto,

possivelmente mais resistentes a cavitacao.
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Embora ndo tenhamos encontrado trabalhos que detalhem as caracteristicas celulares
na composi¢do da maior ou menor resisténcia a seca, relacionando com o desempenho de
plantulas de espécies arboreas sob seca, esses caracteres no nivel celular podem ampliar a
resisténcia a baixos potenciais hidricos, como, por exemplo, ajustes osméticos e elasticidade
da parede. As espécies apresentam diferentes graus de capacidade de acimulo de solutos, que
diminuem o potencial hidrico celular e facilitam a entrada de 4gua para o interior da célula. Os
solutos acumulados, como, por exemplo, o potdssio, a glicose, o 4cido mélico, a prolina etc.,
variam de acordo com a espécie. No entanto, a sintese desses compostos demanda custos
metabolicos e, no caso do acimulo de ions e 4cidos organicos, pode levar a reducdo da
atividade de enzimas citoplasmaticas (Lambers et al. 2008, Kozlowski & Pallardy 2002). Por
outro lado, a maior elasticidade da parede celular possibilita maior armazenamento de dgua na
célula, mantendo a turgidez por mais tempo. Esse cardter é permanente e intrinseco a espécie,
embora possam ocorrer mudancas na elasticidade da parede em situacdo de seca (Kozlowski
& Pallardy 2002). Tanto os ajustes osmoéticos quanto a elasticidade da parede conferem a
capacidade de manter o turgor celular. No entanto, dependendo da situa¢do, uma ou outra
estratégia pode ser ecologicamente mais adequada. Por exemplo, se crescimento rapido € mais
vantajoso em determinado ambiente, a maior elasticidade da parede celular possibilita a
manutencdo do turgor necessdrio para o crescimento, sem 0s possiveis efeitos negativos do
acumulo de fons, ainda que dessa forma ocorra maior perda de dgua (Kozlowski & Pallardy
2002). Por outro lado, a manuten¢do de baixo potencial osmético pode permitir que folhas
suportem alta demanda evaporativa do ar sem murchar, mobilizando dgua do solo (Lambers et
al. 2008).

Ainda que estratégias de evitacdo da dessecacdo parecam nao desempenhar um papel

determinante na resisténcia a seca no estidio de plantula, podem contribuir para a

24



sobrevivéncia de espécies de florestas tropicais. Markesteijn & Poorter (2009) observaram que
em ambientes mais secos as espécies tendem a possuir maior massa de raiz em relacdo a parte
aérea e a investir mais na profundidade da raiz do que em seu volume, o que pode permitir
atingir a maior umidade do solo subsuperficial e evitar o solo superficial muito seco. Aqueles
autores também observaram que o tamanho da folha, a drea foliar total, a area foliar por
unidade de massa da folha e da planta foram menores nas plantulas de floresta seca. Esses
caracteres podem indicar menor superficie de perda de dgua naquele ambiente. E possivel
também que essas plantas invistam mais em parede celular nas folhas, o que pode aumentar
seu potencial de turgor.

Dentre os caracteres de evitacdo da dessecacdo, a deciduidade foliar relaciona-se
fortemente com a maior sobrevivéncia em condi¢des de seca (Poorter & Markesteijn 2008).
Espécies deciduas tém um alto contetido de 4gua na raiz, o que pode indicar uma adaptacao
relacionada a maior sobrevivéncia em condicdes de seca (Poorter & Markesteijn 2008,
Markesteijn & Poorter 2009). Espécies deciduas tendem a apresentar maior eficiéncia na
captura de luz, ou seja, apresentam maior taxa fotossintética maxima. Essa maior eficiéncia na
captura de luz pode implicar em maiores taxas de crescimento, conferindo vantagem em
condi¢des de maior umidade de solo ou durante a estacdo chuvosa (Antuilez et al. 2001,
Markesteijn & Poorter 2009). Outro carater fisioldgico ligado a deciduidade foliar € a
cavitacdo, que € menos freqiiente nas espécies deciduas, pois a perda das folhas diminui a
transpiracdo, e o potencial hidrico ndo atinge valores suficientemente negativos para causar
cavitacao.

Conclusoes
A importancia relativa dos caracteres que conferem maior resisténcia a seca nos

diferentes estadios do ciclo de vida das espécies arbdreas tropicais carece ainda de elucidagio.
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Para algumas espécies da floresta tropical estacional, a resisténcia a cavitacdo parece ser um
importante cardter de resisténcia a seca no estadio de plantula (Tyree et al. 2003, Kursar et al.
2009). Outros caracteres fisiologicos podem ser importantes nas estratégias de tolerancia a
dessecacdo, como, por exemplo, maior eficiéncia fotoquimica na fixacdo do carbono e ou uma
resposta mais intensa e rdpida dos estomatos diante das alteracdes ambientais, possivelmente
conferindo maior eficiéncia no uso da dgua (Slot & Poorter 2007). Contudo, esses mecanismos
ainda permanecem pouco esclarecidos.

Estratégias de evitacdo a dessecagdo, possibilitadas por caracteristicas morfolégicas
de raizes e parte aérea, assim como pela deciduidade foliar, também parecem ter um papel
importante na resisténcia de plantulas a seca (Poorter & Markesteijn 2008, Markesteijn &
Poorter 2009). Os Autores desses estudos, no entanto, ndo avaliaram se alguma estratégia de
tolerancia estaria atuando conjuntamente, de forma a contribuir com a maior resisténcia a seca
das espécies com essas caracteristicas.

A disponibilidade hidrica é muito heterogénea, variando no tempo e no espaco, € as
estratégias de resisténcia a seca em plantulas tém duracdo curta dentro do ciclo de vida da
espécie, apesar de sua importancia 6bvia para a continuidade do ciclo. Por isso, é razodvel
inferir que essas estratégias também sao importantes em outros momentos do ciclo de vida
(Grime 2001). Estratégias subsequentes ao estddio de plantula, no estddio jovem ou adulto,
também precisam ser melhor investigadas, ji que a estratégia principal de resisténcia a seca
pode mudar durante o desenvolvimento do individuo. A comparacdo de estratégias de
resiténcia entre diferentes estddios poderia possibilitar a compreensao das principais varidveis

ambientais que atuam na selecdo das espécies num determinado ambiente.
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Resumo

A variacdo espacial e temporal da disponibilidade hidrica tem sido associada com a
diferenciac@o de nichos entre as espécies de florestas tropicais. Testamos a hipétese de que hd
associacdo entre a predominancia de espécies em locais com diferentes intensidades de
sombreamento e/ou sua posi¢do na vertente (com provdvel gradiente hidrico) da Floresta
Estacional Semidecidua e estratégias fisioldgicas de trocas de gases que permitem maior ou
menor resisténcia a seca. Em um experimento de seca stbita em casa de vegetacdo, avaliamos
a troca de gases, a resisténcia a seca e a rebrota de duas espécies tardias (Esenbeckia leiocarpa
e Astronium graveolens) e duas pioneiras (Croton floribundus e Aegiphila selowiana), que sao
abundantes em um fragmento da Floresta Estacional Semidecidua no municipio de Campinas,
estado de Sdo Paulo. De maneira geral nas espécies tardias encontramos a maior resisténcia a
seca, que esteve associada as menores taxas de troca de gases, tanto no tratamento irrigado
quanto no tratamento controle. As espécies pioneiras tiveram O maior aproveitamento
fotossintético e a menor resisténcia a seca (menor rebrota e maior perda de dgua), refor¢ando a
proposta de uma demanda conflitante entre resisténcia a seca e capacidade de aproveitamento
de luz. Tomadas isoladamente, estratégias de evitagdo (como reducdo da condutincia
estomadtica) ou de tolerancia (como a manuten¢do do padrao de trocas gasosas) ndo conferiram
maior nem menor retardo da dessecagdo e da sobrevivéncia. Contudo, as espécies nao
constituiram grupos delimitados, mostrando variacdo continua dos processos de trocas
gasosas, resisténcia a seca e capacidade de rebrota, indicando que as diferencas de
desempenho entre as espécies sdo sutis a medida que a disponibilidade hidrica varia. O maior
grau de resisténcia a seca esteve associado com a maior abundancia em sitios mais secos da
floresta (alto da vertente), ao passo que a maior capacidade fotossintética associou-se com a
ocupacdo de sitios menos sombreados. Portanto, diferencas no grau de resisténcia a seca

podem explicar a abundancia e a distribui¢ao de espécies em florestas tropicais estacionais.

Palavras-chave: troca de gases, estagdo seca, seca subita, estadio sucessional, “trade-off”,

mata atlantica.
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Introducao

A abundancia e a distribuicdo das espécies vegetais em florestas tropicais sdo resultado
de diferenciacdo de nichos (Wright 2002) ou resultam da combinacdo fortuita de espécies
ecologicamente equivalentes (Hubbel 2001)? Essa questdo tem sido esclarecida com o
incremento de trabalhos de campo e laboratério avaliando principalmente os efeitos dos
fatores abidticos sobre o desempenho das espécies. Tem sido demonstrado que a distribui¢ao
das espécies acompanha o volume de precipitacdo (Veenendaal & Swaine 1998; Bongers ef al.
1999; Baltzer et al. 2008) e pode ser influenciada por outros aspectos da sazonalidade e
periodos esporddicos de seca. Esses fatores refletem-se na mortalidade e distribuicdo das
espécies mais sensiveis, que sdo claramente excluidas de sitios mais secos (Gibbons &
Newbery 2003, Engelbrecht & Kursar 2003, Engelbrecht et al. 2005, Engelbrecht et al. 2007,
Comita & Engelbrecht 2009, Kursar et al. 2009).

O estddio de plantula representa um periodo critico do ciclo de vida das espécies
devido ao pouco desenvolvimento de seu sistema radicular (Condit et al. 1995, Poorter &
Hayashida-Oliver 2000). Apenas alguns dias de seca sdo suficientes para alterar as taxas de
mortalidade de plantulas das espécies mais sensiveis (Engelbrecht & Kursar 2003). Espécies
resistentes a seca tém maior eficiéncia no uso de dgua, menores taxas de fotossintese e de
transpiracdo e menor condutancia estomatica do que espécies ndo resistentes (Lambers et al.
2008). As menores taxas de fotossintese e de transpiracdo resultam do investimento em
adaptacdes fisioldgicas que permitam resisténcia a seca.

E possivel classificar as espécies em grupos distintos de acordo com a resposta 2
pressdo de fatores ambientais: ou sdo espécies mais tolerantes a estresses ou sdo melhores
competidoras por recursos (Grime 2001). Dessa forma, pode haver, entre outras relagdes
encontradas nas florestas tropicais, uma demanda conflitante (trade-off) entre a resisténcia a
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seca e a eficiéncia no aproveitamento da luz (Smith & Huston 1989). O ambiente das florestas
tropicais tem grande heterogeneidade de disponibilidade de recursos. Além disso, as florestas
tropicais sdo constituidas por um mosaico de ecounidades em diferentes estddios de
regeneracdo, com plantas em diferentes estddios de crescimento, que representam diferentes
fases de abertura e preenchimento de clareiras. A dindmica de clareiras modifica o regime de
luz, favorecendo espécies com maior aproveitamento de luz no estddio inicial da clareira e
espécies mais tolerantes a sombra no estddio final de preenchimento da clareira (Whitmore,
1989). Ao mesmo tempo, a maior radiacdo presente na clareira pode alterar a disponibilidade
de dgua (Becker ef al. 1988, Veenendaal et al. 1996, Ostertag 1998, Poorter & Hayashida-
Oliver 2000, Engelbrecht et al. 2006). Além da dinamica de clareiras naturais, as florestas
estacionais semideciduas sofrem também modificagdes estacionais, como a formagdo de
clareiras de deciduidade e ocorréncia periddica de falta de dgua na estacdo seca (Gandolfi et
al. 2009). Segundo Gandolfi et al. (2009), a clareira de deciduidade afeta fortemente o regime
de luz no sub-bosque, que varia ndo somente de acordo com as estacdes do ano e a perda de
folhas na seca, mas também de acordo com a fenodindmica caracteristica de cada espécie de
arvore presente no dossel, que pode perder folhas e formar clareiras de deciduidade em
diferentes periodos do ano.

Estudando um fragmento da Floresta Estacional Semidecidua no municipio de
Campinas, estado de Sdo Paulo, Cielo-Filho ef al. (2007) verificaram que a distribuicdo e
abundancia das espécies estava mais relacionada a caracteristicas ambientais do que a eventos
estocésticos, indicando uma maior influéncia da diferenciacdo de nichos na organizagcdo da
comunidade. Esses autores consideraram a posi¢do dos individuos no relevo e também sua
posicdo em relagdo a altura do dossel [dentro do conceito de ecounidades (Oldeman 1990), a

altura da maior arvore da parcela pode ser usada como indicativo de perturbacdo. Quando as
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arvores sdo mais altas, isso indica que a parcela apresenta menor perturbacido, enquanto que
arvores menores indicam parcelas mais perturbadas ou em fase de construcdo]. Esenbeckia
leiocarpa, a espécie de maior abundancia, foi encontrada predominantemente nas posicoes
mais elevadas na vertente, distante do leito de um ribeirdo, ocorrendo em sitios ocupados por
arvores maiores, consequentemente mais sombreados. Por outro lado, espécies de estadios
iniciais de sucessdao, como Croton floribundus e Aegiphila sellowiana, tiveram tendéncia
oposta, ocorrendo predominantemente em sitios ocupados por drvores menores,
consequentemente menos sombreados. Astronium graveolens apresentou abundancia
semelhante em todos os sitios. Essa distribuicdo diferencial pode ser devida a diferentes
desempenhos ecofisioldgicos em resposta ao ambiente heterogéneo da Floresta Estacional
Semidecidua.

Nosso objetivo foi investigar a hipétese de que a ocupagao preferencial de certos sitios
por espécies arboreas abundantes decorre de diferentes respostas ecofisioldgicas de suas
plantulas as variacdes de dgua no espaco da comunidade. Para tanto buscamos respostas para
as perguntas: 1- Espécies abundantes em uma floresta estacional apresentam diferentes niveis
de resisténcia a seca? 2- Espécies pioneiras ou tardias apresentam diferentes respostas de
resisténcia a seca? 3- Essas respostas sdo explicadas pelo modelo de demanda conflitante entre
a resisténcia a seca e a capacidade de aproveitamento de luz? 4-H4 algum padriao de resposta

fisioldgica a seca apresentado por diferentes espécies?

Material e Métodos
Sitio de estudo - A Mata Ribeirdo Cachoeira (46 55> W e 22 50’ 13” S) tem 244,89 hectares e
estd localizada na Area de Protecio Ambiental de Campinas, municipio de Campinas, estado

de Sao Paulo, no sudeste do Brasil (Santin, 1999). A altitude varia de 630 a 760 metros acima
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do nivel do mar. E um fragmento da Floresta Estacional Semidecidua (Veloso, 1992), com
dossel variando entre 15 e 25 m e 4rvores emergentes com mais de 30 m. O estande estudado
localiza-se numa vertente, em que ocorre uma catena de solos: na porcao inferior da vertente o
solo € profundo e classificado como Argissolo Vermelho-Amarelo (Alfisol), mas na por¢do
superior o solo € raso e classificado como Neossolo Lit6lico (Lythosol). O clima regional é
Cwa de Koppen, com inverno seco nao rigoroso e pluviosidade média anual de 1409 mm. O
periodo chuvoso corresponde a primavera-verdo e o periodo seco corresponde ao outono-
inverno. A temperatura média anual é de 20,3 °C, a média do més mais frio € de 17,4 °C e a
do més mais quente, 22,7 °C (Mello et al. 1994). Na estacdo seca sdo freqilientes periodos de
mais de 30 dias sem chuva, ao passo que na estacdo chuvosa episddios de mais de 10 dias sem
chuva podem ocorrer (Assis & Vila Nova 1994).

Espécies e fenodinamica — Considerando os resultados de Cielo-Filho et al. (2007) sobre a
comunidade arbérea da Mata Ribeirdo Cachoeira, escolhemos dentre as espécies mais

abundantes as pertencentes a grupos sucessionais contrastantes (Tabela 1).
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Tabela 1 — Espécies abundantes no fragmento de Floresta Estacional Semidecidua, com as

respectivas familias, grupos sucessionais, ordem de abundancia e ocupagdo preferencial de

determinados sitios no espaco da comunidade segundo Cielo-Filho et al. (2007).

Grupo Ordem de
Familia Espécies Sitio de ocupagio
Sucessional abundancia

Dossel alto e parte
Rutaceae Esenbeckia leiocarpa Engl.  Secundéria 12

superior da vertente
Anacardiaceae  Astronium graveolens Jacq.  Secunddria 32 Indiferente
Euphorbiaceae  Croton floribundus Spreng.  Pioneira 122 Dossel baixo
Lamiaceae Aegiphila sellowiana Cham.  Pioneira 172 Dossel baixo
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Esenbeckia leiocarpa e Croton floribundus t€m sementes dispersas pela deiscéncia
explosiva (dispersao balistica) dos frutos do tipo capsula, mas a dispersdo da primeira ocorre
no final da estac@o seca e da segunda, no inicio da estacdo chuvosa. Astronium graveolens tem
didsporos secos dispersos por vento no inicio da estacdo chuvosa. Aegiphila sellowiana tem
frutos carnosos dispersos por aves no inicio da estagdo seca. Em todas essas espécies, a
dispersdo ocorre numa época tal que permite que a plantula desfrute de toda a duragdo da
estacdo chuvosa para seu estabelecimento. Nao héd estudos de A. sellowiana, e as demais
espécies aparentemente ndo formam banco de sementes, estando presentes no solo enquanto
houver dispersdo (Grombone-Guaratini & Rodrigues 2002).

Experimento de seca subita e rebrota — Plantulas compradas do viveiro Camard Mudas
Florestais (Madaschi Périgo e Souza Ltda, Ibaté-SP) com cerca de 100 dias apds a semeadura
e mantidas sombreadas a cerca de 50% da radiacdo plena foram cultivadas na d&rea
experimental do Departamento de Biologia Vegetal da Universidade Estadual de Campinas.
As mudas foram transplantadas para vasos de 1,5 L com areia, terra e composto organico na
propor¢do de 1:1:1 e cultivadas sobre bancadas em casa de vegetagcdo sob luz natural. Apds 20
dias montamos um experimento para comparar o desempenho das espécies quando submetidas
a seca. Trinta plantas por espécie tiveram a irrigacdo interrompida durante os meses de junho e
julho de 2009. O tratamento controle foi composto de outras vinte plantas regadas sempre que
necessario. A média das temperaturas maximas no periodo foi de 23 °C e a média das minimas
foi de 11 °C. Consideramos as trocas gasosas como um indicativo da resposta a seca (Slot &
Poorter 2007) e diariamente medimos a resposta fotossintética em quatro plantulas por
espécie. Efetuamos medidas pontuais de trocas de gases com sistema de fotossintese portatil —
IRGA (Li-6400, Licor, Inc. Lincoln - USA), com luz artificial acoplada, simulando radia¢ao

de 800 pumol de fétons m™ s™', que é o valor préximo do ponto de saturacdo para todas as
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espécies (dados ndo mostrados). Simultaneamente obtivemos os dados de assimilacido de CO,
(A - umol m> s'l), condutancia estomadtica (g - mol m? s'l) e transpiracao (T - mmol m? s'l).
O tempo minimo de equilibrio para cada medida foi entre 60 s e 180 s, ou até que a medida
apresentasse um coeficiente de variagdo de 0,5 %. A concentragdo de CO, foi mantida a 400
umol mol™ e a temperatura das folhas foi semelhante a do ambiente. A eficiéncia do uso da
dgua (EUA) foi obtida do resultado da divisdo de A por T. Em cada espécie fizemos as
medicdes de fotossintese até quando algum individuo apresentou valores negativos. As
medidas foram tomadas entre 8 e 9 horas da manha.

Em trés plantas de cada espécie determinamos o potencial hidrico antes do amanhecer
(“predawn”), a cada medicdo durante a seca, em ambos os tratamentos. Cada planta foi
utilizada uma tunica vez. Realizamos uma medicdo no inicio do experimento, outras no 72 e
162 dia apds suspensdo da rega e uma no final, quando a taxa fotossintética se aproximou de
zero, ao 192 dia. Para medir o potencial hidrico, usamos uma bomba de pressdo do tipo
Scholander (PMS 1000, PMS Instrument, USA) e fizemos as medi¢des antes do nascer do sol
(“predawn”). Retiramos aliquotas do substrato que foram acondicionadas em sacos de papel.
Essas aliquotas foram retiradas ao nivel da metade da profundidade de cada vaso para medir o
conteddo relativo de dgua a partir da massa fresca menos a massa apds secagem em estufa a
105 °C por 24 horas (Embrapa, 1997).

Registramos a data em que as plantas atingiram o estddio de murcha e comecaram a
apresentar sintomas indicativos de morte. De acordo com Engelbrecht & Kursar (2003),
distinguimos visualmente cinco estddios de seca: (1) plantulas levemente murchas, (2)
murchas, (3) severamente murchas, (4) préximas da morte e (5) mortas. Anotamos quando as
plantulas atingiram o estddio préximo da morte (4), que é caracterizado por folhas mortas,

distinguidas pela cor amarelada e textura quebradica, mas com caule ainda vivo. Entdo,
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regamos as plantulas nesse estddio com o objetivo de verificar se ocorreria rebrota, indicando
resiliéncia a condi¢do de seca. As plantulas que ndo rebrotaram foram consideradas mortas
(estddio 5). Esse estadio foi confirmado no 67° dia do experimento, com a quebra do caule
para verificar se ndo havia sinais, a olho nu, de tecidos vivos.

Andlise de dados — A comparagdo dos parametros de troca de gases entre as espécies e entre
os tratamentos foi obtida pelo teste nao-paramétrico de Kruskal-Wallis (p < 0,05). Nao foi
usado um teste paramétrico pois os dados ndo atendiam aos requisitos de homocedasticidade
das variancias e normalidade dos residuos, conferidos pelos testes de Levene e Kolmogorov-
Smirnov. J4 para os dados de potencial hidrico foliar e conteido de 4gua no substrato, que
apresentaram homocedasticidade das varidncias e normalidade dos residuos, comparamos os
tratamentos pelo teste de ANOVA, seguida do teste de Tukey (p < 0,05). Para todos os testes

utilizamos o software Statistica 8.0 (StatSoft, Inc. - USA).

Resultados

Estddios de seca e rebrota - As espécies atingiram o estddio proximo da morte (estadio
4) entre 25 e 31 dias apds terem sido submetidas ao tratamento de seca subita (Figura 1).
Atingido esse estddio, as plantulas foram regadas e rebrotaram em 100% das repeticdes em A.
graveolens (méaximo de rebrotas no 47° dia) e E. leiocarpa (mdximo de rebrotas no 67° dia).
Aegiphila sellowiana rebrotou em 81% das repeti¢des e C. floribundus em 54% (ambas com o

méximo no 47° dia).
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Figura 1 - Porcentagem de plantulas secas no estddio 4, préximo da morte, (A) e rebrotadas

ap6s irrigacao (B). A rega foi suspensa no dia zero e ocorreu novamente quando plantulas

atingiram estddio 4. Quadrado = Astronium graveolens, triangulo preenchido = Esenbeckia

leiocarpa, circulo = Aegiphila sellowiana e triangulo invertido = Croton floribundus.
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Trocas gasosas — As espécies constituiram trés grupos quanto aos valores das taxas
fotossintéticas no tratamento controle (Figura 2 - A): Astronium graveolens e E. leiocarpa
apresentaram as taxas mais baixas e similares; Croton floribundus apresentou as taxas mais
altas; e Aegiphila sellowiana mostrou taxas intermedidrias. As plantulas sob seca apresentaram
taxas de fotossintese menores do que as do tratamento controle, exceto A. sellowiana, que nao
apresentou diferenca entre os tratamentos. As maiores diferengas entre os tratamentos foram
encontradas nas plantulas de C. floribundus. Além disso, C. floribundus atingiu mais
rapidamente taxas de fotossintese proximas de zero no tratamento de seca (16° dia), ao passo
que as demais espécies atingiram esse valor no 19° dia (dados ndo mostrados). Assim, a
condi¢do de maior taxa fotossintética de C. floribundus ndo se manteve em situacdo de seca, e
seu desempenho se igualou ao de A. sellowiana.

Quanto a eficiéncia do uso da dgua as espécies formaram dois grupos no tratamento
controle: E. leiocarpa e A. sellowiana apresentaram os valores mais altos, ao passo que A.
graveolens e C. floribundus apresentaram os valores mais baixos (Figura 2 - C). No tratamento
de seca os dois grupos mantiveram-se, no entanto A. graveolens deixou de apresentar
desempenho significativamente inferior aos de E. leiocarpa e A. sellowiana. Nenhuma espécie
apresentou diferenca significativa entre os tratamentos.

Esenbeckia leiocarpa mostrou os menores valores de condutancia estomatica, seguida
de A. graveolens e A. sellowiana que apresentaram valores intermedidrios. Croton floribundus
mostrou valores de condutancia estomatica significativamente maiores do que os apresentados
pelas demais espécies no tratamento controle e do que os apresentados por A. graveolens e E.
leiocarpa no tratamento de seca (Figura 2 - B). Sob seca a condutancia estomatica diminuiu
em todas as espécies, exceto em A. sellowiana, que ndo apresentou diferenca significativa

entre oS tratamentos.
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As taxas transpiratdrias diferiram significativamente entre as espécies em ambos 0s
tratamentos: C. floribundus apresentou valores significativamente maiores do que os
apresentados pelas demais espécies no tratamento controle, e do que os apresentados por A.
graveolens e E. leiocarpa no tratamento de seca, (Figura 2 - D). Os valores das taxas
transpiratorias diferiram entre os tratamentos em A. graveolens e C. floribundus, mas nao
diferiram em E. leiocarpa e A. sellowiana.

A andlise conjunta desses resultados mostrou que a eficiéncia do uso da dgua ndo
variou do mesmo modo que as taxas fotossintética e transpiratdria e a condutancia estomadtica,
ao passo que esses trés ultimos processos variaram de modo semelhante entre as espécies.
Cada processo variou de modo independente dos demais, € ndo houve um Unico padrido de
respostas para todas as espécies (Figura 2). Astronium graveolens apresentou valores
relativamente baixos para as taxas de fotossintese e transpira¢do, condutincia estomdtica e
eficiéncia de uso da dgua. Por outro lado, Esenbeckia leiocarpa apresentou os mais baixos
valores para as taxas de fotossintese e transpiracdo e condutdncia estomdtica, e a mais alta
eficiéncia de uso da 4dgua. Croton floribundus apresentou os maiores valores para as taxas de
fotossintese e transpiragdo e condutancia estomdtica, e menor eficiéncia de uso da dgua. As
plantas de A. selowiana apresentaram taxas intermedidrias de fotossintese e transpiracao,

eficiéncia do uso da dgua relativamente alta e condutancia estomética relativamente baixa.
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Figura 2 — Fotossintese (A), condutancia estomdtica (B), eficiéncia do uso da 4gua (C) e

transpiracdo (D) das espécies sob tratamento controle (caixa preenchida) e de seca (caixa

vazada), agrupando todos os dias de medi¢do com o IRGA. O ponto dentro da caixa indica a

média, a linha horizontal dentro da caixa representa a mediana, a caixa contém os dois quartis

centrais, € as barras verticais indicam o primeiro € o ultimo quartil. * e ** indicam diferencas

significativas entre o tratamento controle e o tratamento de seca na mesma espécie; letras

maiusculas comparam espécies no tratamento controle e letras mindsculas comparam espécies

no tratamento de seca, pelo teste de Kruskal-Wallis (p < 0,05).
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Potencial hidrico foliar — Nao foi possivel medir o potencial hidrico das folhas de C.
Sfloribundus no inicio do experimento, devido a formacdo de gotas nos peciolos cortados, mas
no 16° dia encontramos valores para essa espécie semelhantes aos de A. graveolens e A.
sellowiana (Figura 3). No tratamento de seca, apenas E. leiocarpa mostrou diminuicao
significativa do potencial hidrico, que atingiu -1,86 + 0,32 MPa no 19° dia. Nas demais
espécies, o potencial hidrico manteve-se nao significativamente diferente de -0,78 + 0,2 MPa
nesse mesmo dia (Figura 3).

Contetido volumétrico de dgua no substrato — A disponibilidade de 4gua no substrato
diminuiu drasticamente ao longo do tratamento de seca. O substrato de cultivo das plantulas
de C. floribundus teve reducdo maior e mais rdpida no conteido de dgua ja no 7° dia,

indicando uma demanda maior por 4gua que a das demais espécies (Figura 4).
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Figura 3 — Potencial hidrico foliar medido na madrugada (“predawn”) das espécies
submetidas ao tratamento de seca subita. Quadrado = Astronium graveolens, triangulo =
Esenbeckia leiocarpa e circulo = Aegiphila sellowiana. Barras verticais indicam desvio

padrdo. Letras indicam diferencas significativas (p < 0,05) pelo teste de Tukey.
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Figura 4 — Contetido volumétrico de dgua no substrato de cultivo das espécies submetidas ao
tratamento de seca subita. Quadrado = Astronium graveolens, tridngulo preenchido =
Esenbeckia leiocarpa, circulo = Aegiphila sellowiana e triangulo invertido = Croton
floribundus. Barras verticais indicam desvio padrdo. *, ** e *¥** jndicam diferenca
significativa entre os dias do tratamento e letras indicam diferenca significativa entre as

espécies no 7° dia pelo teste de Tukey (p < 0,05).
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Discussao
Estratégias de resisténcia a seca — Considerando a ocorréncia de um imprevisivel episddio de
seca, que pode ser suficiente para aumentar a mortalidade de plantulas de espécies sensiveis
(Engelbrecht & Kursar 2003), pode nao haver tempo suficiente para que ocorra crescimento de
raizes, como parte de uma estratégia de evitacdo que possibilite maior acesso a dgua. Assim,
respostas imediatas, como ajustes mais eficientes nas trocas gasosas, podem resultar em maior
resisténcia das plantas num cendrio como esse (Slot & Poorter 2007). As diferentes respostas
de trocas gasosas entre as espécies podem ajudar a compreender o recrutamento diferencial,
especialmente durante a ocorréncia de periodos curtos de seca. Além disso, a compreensao
desses mecanismos fisioldgicos pode ajudar a esclarecer as razdes de demandas conflitantes
entre a resisténcia a seca e a capacidade de aproveitamento de luz que encontramos nas
andlises de desempenho das espécies.

No tratamento controle, E. leiocarpa e A. graveolens apresentaram caracteristicas
gerais de espécies resistentes a seca, como menores taxas de fotossintese e transpiracdo e
menor condutancia estomdtica (Lambers et al. 2008), quando comparadas a A. selowiana e C.
floribundus. No entanto, A. graveolens mostrou uma eficiéncia do uso da dgua semelhante a
de C. floribundus e menor que as de A. sellowiana e E. leiocarpa. Esses resultados
demonstram que classificacdes generalistas e baseadas apenas em alguns aspectos podem nao
explicar a diversidade de respostas encontradas em espécies tropicais. A grande abundancia
dessas espécies na mata Ribeirdao Cachoeira indica que as diferengas de resisténcia a seca entre
espécies diferentes da Floresta Estacional Semidecidua ndo sdo tdo evidentes como as
observadas entre espécies de ambientes contrastantes. Assim, as diferencas de resisténcia a
seca que encontramos podem se encaixar em uma escala de tolerancia mais fina, formando um

continuo de respostas entre espécies diferentes. Por exemplo, no extremo mais resistente a
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seca estaria E. leiocarpa, com as menores taxas de fotossintese e transpiragdo, menor
condutancia estomdtica e a maior eficiéncia do uso da dgua. No extremo menos resistente a
seca estaria C. floribundus, com as maiores taxas de fotossintese e transpiracdo, maior
condutancia estomdtica e menor eficiéncia do uso da dgua. As taxas fotossintéticas e
transpiratorias € a condutdncia estomdtica das plantas sob seca apresentaram maiores
diferencas significativas em relacdo ao controle em C. floribundus, seguidas por A. graveolens
e E. leiocarpa. E possivel que as diferencas significativas relativamente pequenas observadas
em E. leiocarpa possam ser explicadas pelo fato de as taxas apresentadas por essa espécie no
tratamento controle ja serem muito baixas, proximas de zero, havendo inclusive redu¢do nao
significativa no tratamento de seca para a taxa de transpiracao.

As reducdes na transpiracdo e condutdncia estomdtica em resposta a seca sao
estratégias de evitacdo (Lambers et al. 2008) que podem conferir vantagem, dependendo da
intensidade e duracdo da seca. Diferindo das demais espécies estudadas, plantulas de A.
sellowiana mantiveram taxas semelhantes em ambos os tratamentos, o que pode, em parte, se
configurar em estratégia de tolerancia (Lambers et al. 2008). No entanto, apresentar ou nao
modificacdo nessas taxas parece nao ter sido a caracteristica que permitiu retardar a
dessecacdo ou aumentar a sobrevivéncia, ja que C. floribundus e A. sellowiana, mesmo com
estratégias diferentes, apresentaram desempenhos similares.

Ainda que as espécies possam ser distinguidas por caracteristicas diferentes nas trocas
gasosas em condicdo ndo estressante (controle), é relevante conhecermos se esses padroes nas
trocas gasosas podem ou ndo resultar num desempenho superior em condi¢do de seca. As
plantas irrigadas apresentaram trés padrdes diferentes de fotossintese, mas as plantulas sob
seca apresentaram apenas dois padrdes distintos: de um lado, E. leiocarpa e A. graveolens

apresentaram as menores taxas de fotossintese; de outro lado, A. sellowiana e C. floribundus
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apresentaram taxas maiores. Esses dois padrdes indicam que uma possivel vantagem conferida
pelas maiores taxas fotossintéticas de C. floribundus em relacdo a A. sellowiana sob
disponibilidade hidrica deixaria de existir em situagdo de seca, podendo levar a igualdade
entre as duas espécies na competicdo por luz, ja que, sob seca, a eficiéncia do uso de dgua foi
menor em C. floribundus. No entanto, o padrdao de resposta fisiolégica pode ser diferente,
dependendo da severidade da seca (Valladares & Sdnchez-Gémez 2006, Slot & Poorter 2007),
podendo alterar o desempenho relativo das espécies. Modelos poderdo ser concebidos a partir
do conhecimento de padrdes de respostas fisioldgicas avaliando a contribuicdo dos diferentes
fatores ambientais sob estresse, ja que as respostas podem ndo ser as mesmas de uma condi¢io
nao estressante.

Além das caracteristicas fisiol6gicas mencionadas acima, as espécies mais resistentes a
seca (A. graveolens e E. leiocarpa) parecem investir numa forma de resisténcia no estddio de
seca proximo da morte, mantendo vivos os tecidos fundamentais do caule e possibilitando a
sua rebrota quando houver disponibilidade de &4gua. Vieira (2008) encontrou grande
dificuldade na identificacdo de plantulas no campo durante a estacdo seca devido a pequena
quantidade de folhas que elas apresentavam. Essa observacao pode indicar que manter o caule
vivo com pouca ou nenhuma folha faria parte da estratégia de resisténcia a seca de muitas
espécies nesse estddio na Floresta Estacional Semidecidua. Como ndo temos dados para
afirmar que a perda de folhas nas plantas avaliadas por Vieira (2008) tenha ocorrido devido ao
déficit hidrico, sugerimos a necessidade de mais estudos para testar essa hiptese. Em uma
floresta estacional no Panama, Kursar ef al. (2009) encontraram taxas médias de rebrota de
77% em 24 espécies, apds a murcha severa (estddio 3 de seca), das quais oito espécies
apresentaram 100% de rebrota, ou seja, estas ultimas ndo apresentaram taxa de mortalidade.

No entanto, quando as plantas passaram para o estadio proximo da morte (estadio 4), Kursar et
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al. (2009) encontraram taxas de mortalidade também para essas espécies. Tyree et al. (2003),
também estudando espécies da floresta estacional no Panam4, verificaram rebrota em 100%
dos individuos em estddio 4 em apenas uma dentre cinco espécies estudadas. Esenbeckia
leiocarpa e A. graveolens apresentaram maior resisténcia a seca que as espécies estudadas por
Tyree et al. (2003) e Kursar et al. (2009), ja4 que ndo apresentaram taxa de mortalidade no
estddio 4. Por quanto tempo o caule das espécies que estudamos € capaz de se manter vivo e
rebrotar? Futuros estudos poderdo ajudar a identificar se essa forma de resisténcia é duradoura

e se a planta resistiria ou ndo a duracdo da estacdo seca.

Abundancia e resisténcia a seca - A maior abundancia de E. leiocarpa e A. graveolens no
fragmento Ribeirdo Cachoeira coincide também com sua maior resisténcia a seca. Em
trabalhos recentes tem sido demonstrada claramente a relagdo negativa das espécies sensiveis
a seca e sua ocorréncia em locais mais secos em escalas regional (Engelbrecht et al. 2007) e
local (Engelbrecht & Kursar 2003, Engelbrecht et al. 2005, Engelbrecht et al. 2007, Comita &
Engelbrecht 2009, Kursar ef al. 2009). Esses autores demonstraram que o recrutamento das
espécies resistentes a seca ndo € alterado pelo efeito da seca. Propomos que a manutencdo das
taxas de recrutamento de espécies resistentes a seca seja pelo menos parcialmente decorrente
de sua capacidade de rebrotar logo que se reiniciam as chuvas na estacdo chuvosa. Aqueles
autores também observaram que espécies sensiveis a seca tinham sua taxa de recrutamento
diminuida, principalmente em anos (ou estacdes) mais secos. Este pode ser o caso de A.
sellowiana e C. floribundus, que dessecaram mais rapidamente e rebrotaram menos. A relacdo
entre abundancia e resisténcia a seca que encontramos sugere que a seca seja um agente

seletivo importante na Floresta Estacional Semidecidua. Seriam as demais espécies
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abundantes no fragmento também mais resistentes a seca, quando comparadas com as menos

abundantes? Outros estudos comparativos podem ajudar a responder essa pergunta.

Estddio sucessional, posi¢do na vertente e tolerdncia a seca - A sobrevivéncia a estacdo seca
pode depender da localizac@o da plantula em clareiras ou em sitios com maior disponibilidade
de dgua e estar relacionada ao estddio sucessional da ecounidade em que a plantula ocorre.
Conforme Poorter & Hayashida-Oliver (2000) espécies pioneiras geralmente t€ém bom
desempenho fotossintético e rdpido crescimento, portanto, podem beneficiar-se da maior
disponibilidade de luz nas clareiras. Ainda que nas clareiras os contetidos de dgua no solo até a
profundidade de 20 cm possam ser semelhantes (Veenendaal et al. 1996, Poorter &
Hayashida-Oliver 2000) ou maiores que os do sub-bosque (Becker et al. 1988, Veenendaal et
al. 1996, Ostertag 1998), a maior exposicao ao sol pode reduzir rapidamente o potencial
hidrico na superficie do solo (Engelbrecht ef al. 2006) e afetar a germinacdo de sementes de
espécies sensiveis. Portanto, se a clareira € formada em periodo seco, espécies ndo pioneiras
podem ter vantagem (Engelbrecht et al. 2006).

Aegiphila sellowiana e C. floribundus ocorrem preferencialmente em clareiras em fase
de preenchimento (Cielo-Filho et al. 2007). Essas espécies pioneiras t€ém a vantagem de maior
eficiéncia fotossintética, mas a desvantagem de maior sensibilidade a seca. As espécies
investiriam em estratégias ou para resistir a seca ou para o aproveitamento de luz,
caracterizando uma demanda conflitante para o aproveitamento de luz ou 4dgua (Smith &
Huston 1989). Nas florestas imidas, a luz seria o maior fator limitante para a abundancia de
espécies, como demonstraram Russo er al. (2010), que encontraram maior resposta das
espécies a disponibilidade diferencial de luz do que as variacdes nas condicdes edaficas e

hidricas. J4 em florestas secas o fator mais limitante seria a dgua (Poorter & Markesteijn
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2008). Contudo, Engelbrecht et al. (2007) ndo encontraram correlacdo entre demanda por luz e
sensibilidade a seca em escala local e regional em florestas tropicais. Sack (2004) também nao
confirmou essa demanda conflitante para plantulas de floresta temperada. Dessa forma, a
identificacdo dessa demanda conflitante pode ndo ser clara, ja que outras varidveis temporais e
espaciais também interferem na selecdo das espécies. Assim, embora A. sellowiana e C.
floribundus tenham apresentado resultados semelhantes de sensibilidade a seca e melhor
aproveitamento de luz, confirmando uma demanda conflitante, futuras investigacdes poderao
confirmar se sua dindmica de estabelecimento, especialmente considerando a disponibilidade
hidrica em clareiras na Floresta Estacional Semidecidua, confere ou ndo vantagem competitiva
a essas espécies.

O modelo de demanda conflitante também pode explicar os resultados que
encontramos para E. leiocarpa, que, ao contrario de A. sellowiana e C. floribundus, apresentou
maior resisténcia a seca. De fato, Furtado (2005) verificou alta mortalidade de plantulas de E.
leiocarpa com a diminuicdo da luz devido ao fechamento do dossel, o que caracteriza
intolerancia a sombra pelo menos no estddio de plantula. Assim, segundo esse modelo, E.
leiocarpa teria, evolutivamente, investido em estratégias de resisténcia a seca em detrimento
da capacidade de aproveitar a luz. Como conseqiiéncia, quando as plantulas estdao sombreadas,
o balanco de carbono pode se tornar negativo, aumentando a mortalidade. Devido a variacdo
da disponibilidade de dgua no solo, a posicao no relevo tem sido considerada como um fator
determinante da distribui¢do das espécies (Becker et al. 1988, Daws et al. 2002, Gibbons &
Newbery 2003, Cielo Filho et al. 2007, Comita & Engelbrecht 2009). No fragmento Ribeirdo
Cachoeira, E. leiocarpa ocorre nas partes mais elevadas da vertente, com individuos adultos
da espécie participando da formacgao de um dossel relativamente alto (Cielo-Filho et al. 2007).

Segundo os autores, a disponibilidade hidrica seria maior na parte mais baixa da vertente, onde
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ha um riacho, diminuindo em dire¢do ao topo da vertente, onde os solos sdo cada vez mais
rasos. Dessa forma, E. leiocarpa ocuparia preferencialmente os sitios mais secos, uma vez
que sua abundancia é maior na parte mais elevada da vertente (Cielo-Filho et al. 2007).
Comita & Engelbrecht (2009) verificaram diminui¢do das taxas de crescimento das espécies
sensiveis durante a estacdo seca, dependendo da posi¢cdo que ocupavam na vertente. Assim, a
ocorréncia de E. leiocarpa em sitios mais secos € mais sombreados na porc¢do superior da

vertente poderia ser explicada pelos resultados que encontramos, que mostraram que essa

espécie tinha a maior resisténcia a seca, mas o pior aproveitamento de luz.

Estacionalidade e tolerancia a seca — Ainda que a dispersdo de sementes ocorra em periodo
propicio para a germinacdo, € possivel que plantulas e jovens de espécies arbéreas da Floresta
Estacional Semidecidua enfrentem episddios de seca durante a estacdo chuvosa (Assis & Vila
Nova 1994). Um periodo de 10 dias secos — duracdo frequente de veranicos durante a estacao
chuvosa na drea de ocorréncia da Floresta Estacional Semidecidua — foi suficiente para alterar
as taxas de sobrevivéncia das espécies mais sensiveis no estudo de Engelbrecht et al. (2006).
Estudando o estrato herbiaceo do mesmo fragmento do Ribeirdo Cachoeira, Vieira (2008)
verificou uma reducdo significativa da cobertura das plantas na estacdo seca e maior
concentracdo da abundancia das espécies, indicando uma mortalidade diferencial. No estudo
de Vieira (2008), as quatro espécies que estudamos mantiveram valores semelhantes em
ambas as estacdes. Com base nas observacdes de Vieira (2008) e no fato de todas as quatro
espécies terem apresentado alguma porcentagem de rebrota apds a seca, podemos concluir que

todas elas sdo resistentes a seca, mas diferem entre si quanto aos graus de resisténcia.
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Uso da dgua do substrato e potencial hidrico foliar — Croton floribundus e A. sellowiana
foram as espécies que usaram mais a dgua no substrato. A partir do 16° dia, o conteddo de
dgua no substrato foi semelhante para todas as espécies, indicando valores minimos de dgua
retida no substrato, possivelmente ndo disponivel para o uso das plantas estudadas. O
potencial hidrico foliar em “predawn” de algumas espécies pode indicar o potencial hidrico do
solo, devido ao estabelecimento de um equilibrio entre a planta e o solo, ja que geralmente os
estomatos fecham-se a noite (Ricther 1997). Este parece ser o caso de A. graveolens e A.
sellowiana, que apresentaram os mesmos valores de potencial hidrico foliar em “predawn”,
assim como para C. floribundus no 16° dia, ja que os conteddos de dgua no substrato foram
semelhantes entre si. Por outro lado é possivel que E. leiocarpa ndo tenha estabelecido o
equilibrio entre a planta e o solo, mantendo valores bem negativos do potencial hidrico. Esse
desequilibrio em “predawn” pode ser resultante da transpira¢ao noturna e acimulo de solutos
nos tecidos (Donovan et al. 2003). Apesar de ndo ter sido nosso objetivo identificar os fatores
que influenciam esse desequilibrio, o actimulo de solutos e o padrdo de transpiragdo precisam
ser mais bem investigados, ja que tém importantes conseqiiéncias no uso da dgua pela planta.
A transpiracdo noturna pode representar relevante porcentagem do total didrio transpirado
(Bucci et al. 2004). Ainda permanece desconhecido se o desequilibrio em “predawn” esta
associado a alguma func¢do que confira vantagem no desempenho das plantas. Contudo, pode
resultar em diminui¢do da perda de 4dgua de raizes hidratadas para o solo seco (Donovan et al.

2003, Caird et al. 2007) e aumentar a absorcdo de nutrientes (Sellin 1999).

Diferenciacdo de nichos ou equivaléncia ecologica das espécies? — Nossos dados corroboram
recentes estudos que demonstraram diferenciacdo de nichos das espécies em resposta as

variagdes de disponibilidade hidrica (Poorter & Hayashida-Oliver 2000, Engelbrecht & Kursar
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2003, Tyree et al. 2003, Engelbrecht ef al. 2005, Engelbrecht et al. 2007, Slot & Poorter 2007,
Poorter & Markesteijn 2008, Comita & Engelbrecht 2009, Kursar et al. 2009). Também
fornecem possiveis explicagdes para a ocorréncia das espécies nos diferentes sitios da Mata
Ribeirdo Cachoeira (Cielo-Filho et al. 2007). Nas espécies estudadas encontramos um
gradiente de diferenciacdo de respostas a seca e um gradiente de aproveitamento de luz
associados com a ocupacao dos diferentes sitios, sugerindo uma selecao de nichos por essas
espécies. Isso contraria a teoria da aleatoriedade na composicdo das espécies, corroborando 0s
dados obtidos por Cielo-Filho ef al. (2007) para as mesmas espécies estudadas no presente

trabalho, pelo menos em relacdo a disponibilidade de dgua e luz.

Conclusao

As espécies estudadas apresentam diferentes niveis de resisténcia a seca, formando um
continuo de respostas. Espécies tardias (E. leiocarpa e A. graveolens) sobreviveram mais a
seca que as pioneiras (C. floribundus e A. sellowiana). No entanto, ndo houve coincidéncia nos
padrdes de trocas gasosas entre as espécies pioneiras nem entre as tardias, indicando que sob
seca a diminui¢@o das trocas gasosas por si s6 ndo € suficiente para possibilitar sobrevivéncia
ou retardo da morte. A maior sobrevivéncia a seca das espécies tardias coincidiu com sua
maior abundancia na Mata Ribeirdo Cachoeira, o que indica que a disponibilidade hidrica é
um dos fatores determinantes da estrutura da comunidade arbdrea. Nossos dados também
indicam que as espécies estudadas se conformam ao modelo de demandas conflitantes entre a
resisténcia a seca e o aproveitamento de luz. A ocupacdo preferencial de determinados sitios
no espaco da comunidade por certas espécies e também os diferentes desempenhos

fisiolégicos dessas espécies corroboram a teoria da diferenciacdo de nichos e reforcam a
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variacdo da disponibilidade hidrica como um dos fatores importantes na organizagcdo da

comunidade arbérea da Floresta Estacional Semidecidua.
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Consideracoes gerais finais

Dentre as caracteristicas de resisténcia a seca, a maior importancia de estratégias de
tolerancia a seca, no estddio de plantula, por seus aspectos fisioldgicos e morfolégicos para
tolerar baixos potenciais hidricos, pode revelar que esse investimento ecofisiolégico € mais
vidvel dentro da economia da planta. Assim, apontamos o estudo dessas caracteristicas que
conferem tolerancia a seca como caminho para futuras pesquisas. Também para as espécies da
mata Ribeirdo Cachoeira, que apresentaram indicios de “trade-off” entre resisténcia a seca e
aproveitamento de luz, sugerimos analisar conjuntamente a resposta das plantulas a luz e a

seca.

Nas complexas relacdes ecoldgicas das florestas tropicais, a disponibilidade de dgua é
um dos principais fatores na determinacao da distribuicdo e abundancia de espécies, tanto pelo
efeito direto sobre o desenvolvimento vegetal, quanto pelo efeito indireto sobre outros
recursos, como, por exemplo, aumentando a deciduidade do dossel e consequentemente
alterando o padrao de luz no sub-bosque. Dessa forma, os estudos sobre respostas das plantas
a seca sdo fundamentais para compreendermos a ecologia dessas florestas. Esse conhecimento
nos possibilitard, entre outras coisas, compreendermos quais os efeitos das mudancas
climédticas sobre as ja devastadas e fragmentadas florestas, permitindo a¢des de preservacao

dessa rica biodiversidade.
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