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Resumo  
A partição de recursos hídricos do solo é um dos modelos plausíveis para explicar 

os mecanismos que promovem a coexistência e a diferenciação de nicho entre espécies em 

comunidades vegetais. As raízes constituem a principal interface de troca de água entre a 

planta e o solo, de modo que profundidade radicular é um atributo chave que pode 

influenciar o funcionamento hidráulico das plantas. O campo rupestre e o campo de altitude 

são vegetações campestres que ocorrem em montanhas ou chapadas sob diferentes regimes 

de água devido as diferenças climáticas e pedológicas, sendo o campo rupestre mais árido 

que o campo de altitude. Essas comunidades são bem conhecidas devido a alta diversidade 

de espécies, mas pouco se sabe a respeito da diversidade de estratégias de uso de água. 

Entender as estratégias hidráulicas das plantas é importante para fazer previsões das 

respostas das comunidades em relação as mudanças climáticas. Diante disso, o nosso 

objetivo foi responder: quais são os padrões de aquisição e uso de água por plantas que 

coexistem em uma vegetação de campo rupestre e outra de campo de altitude? Além disso, 

quais são as estratégias de uso de água entre as plantas com sistemas subterrâneos 

contrastantes nessas comunidades? 

Nós avaliamos a composição de isótopos estáveis da água do solo e contrastamos 

com a composição isotópica da água do xilema de 15 espécies de plantas em cada 

comunidade. A composição isotópica da água do xilema foi usada como um indicador  para 

estimar a profundidade do solo na qual as plantas estão absorvendo a água. Também 

fizemos escavações das raízes para verificar qual é o tipo morfológico de cada espécie e 

contrastar com os resultados da composição isotópica da água do xilema. Além disso, 

medimos o potencial hídrico da madrugada, do meio dia e a condutância estomática 

máxima três vezes durante a estação seca (junho, julho e agosto).  
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Nós demonstramos que em ambas as comunidades há uma diversidade 

interespecífica de formas de sistemas subterrâneos, sendo que o campo rupestre apresentou 

maior variação interespecífica de uso de água em perfis verticais do solo. As plantas do 

campo de altitude apresentam raízes mais superficiais do que no campo rupestre. Além 

disso, demonstramos que a profundidade do sistema radicular é um bom preditor do 

potencial hídrico da madrugada e do grau de regulação estomática para as plantas do campo 

rupestre, mas não do campo de altitude. Não encontramos relação entre a profundidade do 

sistema radicular e o potencial hídrico do meio dia em ambas as comunidades.  

Abstract 

Soil water partitioning is a plausible model to explain the mechanisms that allow 

species coexistence and niche segregation in plant communities. Roots are the main 

interface of water exchange between plant and soil, so rooting depth is a key trait that 

affects  whole-plant hydraulic function. The campos rupestres and campos de altitude are 

two shrubland communities that occur in mountainous plateaus under contrasting water 

regimes due to differences in their climatic and pedological variables, campos rupestres 

being more arid than campos de altitude. These communities are well known for their high 

species diversity but little is known about the diversity of water use strategies.  

Understanding plant hydraulic strategies is important for improving predictions of 

community responses to changes in climate. Our goal was to respond: what are the patterns 

of water acquisition and use in campo rupestres and campo de altitude? Furthermore, what 

are the water use strategies of plants with contrasting rooting depths in these plants 

communities? 

We evaluated the δD of soil water and xylem water of 15 species in each 

community. The δD of xylem water was used as proxy of rooting depth. We also excavated 
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the roots of all species to evaluate their root morphological pattern and to compare with the 

isotopic data. Furthermore, we measured pre-dawn and midday water potentials and 

stomatal conductance three times during the dry season (June, July and  August, 2012).  

We found a high interespecific diversity of root types in both communities and 

higher variance of hydraulic traits at campo rupestre. Campo de altitude plants had 

shallower roots than campo rupestre.  Moreover, we demonstrated that pre-dawn water 

potential is a good predictor of rooting depth, which in turn is a good predictor of the 

degree of stomatal control for campo rupestre community but these patterns were not found 

at campo de altitude. We did not find any relationship between rooting depth and midday 

water potential for both communities. 
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1. Introdução 

Compreender os mecanismos que permitem a coexistência de espécies e a 

diferenciação de nicho em comunidades de plantas é um assunto que sempre despertou o 

interesse de muitos ecólogos (Tilman, 1997; Chesson et al., 2004; Silvertown, 2004; 

Westoby & Wright, 2006; Araya et al., 2010; Peñuelas et al, 2011). Os conjuntos de 

espécies locais, que constituem as comunidades de plantas, passam por diversos filtros 

ambientais que podem explicar a estrutura das comunidades e a coexistência das espécies 

(Lambers et al, 1998; Araya et al., 2010). Esses filtros são os resultados de eventos 

histórico-evolutivos, das limitações impostas pelo ambiente e das interações biológicas 

(Lambers et al, 1998). 

Dentre os muitos modelos propostos para explicar o efeito das interações biológicas 

na diferenciação de nicho entre as espécies (Crawley, 1997), o modelo de partição de 

recursos ou a utilização diferencial de recursos indicam as possibilidades de mecanismos 

que promovem a diferenciação de nicho em uma escala espaço-temporal (Sharitz & 

McCormick, 1973; Chesson et al., 2004; Silvertown, 2004). As variações da 

disponibilidade de cada recurso representam um eixo do nicho no qual as espécies 

apresentam uma distribuição segregada ao longo desse eixo (Silvertown, 2004). Nesse 

sentido, a existência de contínuos de variação de caracteres morfofuncionais em 

comunidades vegetais em uma escala local e global constitui uma evidência de que as 

espécies particionam os recursos e também estão relacionadas com as estratégias ecológicas 

das espécies (Grime, 1974; Westoby et al., 2008). Por exemplo, a capacidade fotossintética, 

o tempo de vida das folhas e a concentração de nitrogênio foliar puderam ser preditas por 

características morfológicas das folhas (Reich et al., 1997). Já às estratégias de uso de água, 
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condutividade hidráulica, e à taxa relativa de crescimento puderam ser preditas por 

características morfológicas da madeira (Hacke et al., 2001). Ocorrem demandas 

conflitantes (“trade-offs”) na história de vida das plantas em relação a esses aspectos, ou 

seja, há um investimento diferencial de recursos na construção ou na eficiência de uma 

característica funcional em detrimento de outra (Westoby et al., 2008). 

Considerando os recursos utilizados pelas plantas, a partição e a conservação de 

recursos hídricos têm se mostrado importantes para a coexistência das espécies em 

comunidades vegetais e na diferenciação de atributos funcionais (Eamus, 1999; Meinzer et 

al., 1999;  Silvertown et al., 1999; Oliveira, 2005; Bartelheimer et al., 2010). Silvertown 

(2004) sugere que a variação na disponibilidade hídrica seja uma dimensão do nicho das 

espécies vegetais, na qual representa um complexo de recursos e condições associados, pois 

muitos outros recursos e condições variam de acordo com a disponibilidade de água no 

ambiente. Deste modo, as plantas devem manter um balanço hídrico positivo que é 

realizado principalmente por meio das estratégias de absorção e armazenamento de água 

nos sistemas subterrâneos e das estratégias relacionadas ao fluxo de água no xilema e nas 

folhas (Larcher, 2000; Lambers et al., 1998).  

 As raízes e as folhas são as principais interfaces das plantas com o meio externo, 

possibilitando a formação de um contínuo solo-planta-atmosfera. Cada órgão da planta por 

onde a água circula fornece determinada resistência ao fluxo de água que segue nesse 

contínuo (Larcher, 2000). É de se esperar que as formas e as profundidades dos sistemas 

subterrâneos apresentem um efeito na forma com que as plantas lidam com o recurso 

hídrico ao longo do circuito hidráulico. Logo, a profundidade do sistema radicular é um 

atributo chave que pode influenciar o modo como plantas lidam com as variações na 

disponibilidade dos recursos hídrico (Shenk & Jackson, 2002). 
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Diversos estudos avaliando a composição de isótopos estáveis da água do solo e do 

xilema das plantas têm se mostrado eficiente para avaliar como ocorre a distribuição de 

raízes em perfis verticais de profundidade do solo (Meizer et al., 1999; Jackson et al., 1999, 

Dawson et al., 2002; Oliveira, 2005). Os isótopos de determinado elemento químico são 

caracterizados por apresentarem o mesmo número de prótons e diferentes números de 

nêutrons (Dawson et al., 2002). A análise da composição isotópica de hidrogênio (δD) e 

oxigênio (δ18O) da água proveniente das amostras da água de diferentes profundidades em 

um perfil de solo, conjuntamente com avaliações da composição isotópica da água do 

xilema das plantas, pode indicar a profundidade do solo onde as raízes estão absorvendo 

água. Os resultados demonstram a proporção de 18O/16O ou 2H/H da amostra da água, 

quanto maior quantidade 18O ou 2H da amostra mais enriquecida ela é (Dawson et al., 

2002). Em períodos de estiagem, a água de solos superficiais é influenciada por um 

constante processo de evaporação dos átomos mais leves, e por isso os perfis mais 

superficiais do solo tendem a apresentar um enriquecimento em isótopos estáveis pesados 

(Ehleringer & Dawson, 1992). A parte da água que infiltra no solo deve ser menos 

enriquecida em isótopos estáveis pesados, com a diminuição desses valores à medida que se 

aumenta a profundidade. Logo, raízes profundas acessam as porções do solo com maior 

quantidade de água, sendo menos enriquecida em isótopos pesados, ao passo que raízes 

superficiais acessam as porções do solo com menor quantidade de água, sendo mais 

enriquecida em isótopos pesados.  

É possível usar os valores de δD ou δ18O da água do xilema como um indicador da 

profundidade das raízes para verificar como as raízes estão distribuídas em perfis verticais 

de profundidade do solo (Dawson et al., 2002). As partes das plantas que não sofrem 

evaporação, tais como caules suberizados e porções intermediárias da porção subterrânea e 
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da parte aérea das gramíneas e herbáceas, não apresentam fracionamento isotópico, assim, 

os valores da composição isotópica da água do xilema dessas partes devem refletir à 

composição isotópica da profundidade do solo, ou da fonte na qual as plantas estão 

extraindo a maior proporção de água (Dawson & Ehleringer, 1992). Nesse sentido, é 

possível testar se em uma mesma comunidade os atributos radiculares, tal como a 

profundidade das raízes, estimada pela composição isotópica da água do xilema, está 

relacionado com outros atributos hidráulicos das plantas usando a composição isotópica da 

água do xilema como estimativa da profundidade dos sistemas subterrâneos. 

O déficit de pressão de vapor atmosférico é a força motriz da transpiração e a 

quantidade de água no solo é um fator crucial para o abastecimento hídrico da planta, deste 

modo, plantas devem alcançar um equilíbrio dinâmico para manter um status hídrico 

favorável à manutenção da integridade hidráulica do contínuo solo-planta-atmosfera 

(Larcher, 2000; McDowell, 2011). O movimento de água no xilema das plantas deve-se às 

diferenças de potencial hídrico (Ѱ) entre os compartimentos das plantas, ou seja, cada 

compartimento apresenta um estado termodinâmico da água que é derivada da energia livre 

das moléculas de água que são capazes de realizar trabalho, deste modo, a água sempre 

caminha de um compartimento de maior potencial para um de menor potencial hídrico 

(Larcher, 2000). O potencial hídrico é utilizado para verificar o status hídrico da planta em 

um determinado momento, ele depende das características de cada tecido vegetal sendo 

influenciado pelos processos de transpiração e das condições de umidade do solo, por isso é 

uma medida integradora desses dois fatores (Lambers et al., 1998). Ao passo que as 

condições de umidade se alteram, as plantas necessitam regular as taxas de perda de água 

por meio de um controle ativo, e manter o potencial hídrico dos tecidos dentro de um limite 

crítico suportado por cada espécies (Choat et al., 2012). 
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Os estômatos são a principal via de trocas gasosas entre a folha e atmosfera e as 

plantas são capazes de modular a transpiração de acordo com as possibilidades e as 

necessidades do seu balanço hídrico por meio da regulação da abertura estomática (Oren et 

al., 1999; Larcher, 2000).  Variações quantitativas da abertura estomática podem ser 

determinadas por meio de medições porométricas, na qual é possível obter valores de 

condutância estomática. A condutância estomática representa a condutividade do vapor de 

água expressa em termos de fluxo molar de água liberada por unidade de área no tempo, ela 

apresenta uma relação linear com a abertura dos estômatos (Larcher, 2000). A causa inicial 

para uma redução temporária no grau de abertura estomática pode ser devido à redução da 

intensidade luminosa, o ar seco (especialmente quando associado ao vento), o déficit 

hídrico, temperaturas extremas ou gases tóxicos (Larcher, 2000). Além disso, os valores 

condutância estomática máxima (gs max) também dependem das relações filogenéticas entre 

as espécies devido às diferenças nas estruturas dos estômatos, pelo arranjo do aparato 

estomático e pela densidade estomática das folhas, essas características anatômicas 

representam componentes específicos para a capacidade máxima de transpiração (Larcher, 

2000).   

As plantas precisam regular as taxas transpiratórias para manter um balanço hídrico 

satisfatório e manter a integridade do seu sistema hidráulico (McDowell et al., 2008). 

Contudo, pouco se sabe sobre a existência de correlações e demandas conflitantes entre 

profundidade dos sistemas radiculares e outros atributos hidráulicos relevantes do balanço 

hídrico vegetal como o potencial hídrico e a condutância estomática. As adaptações nos 

ramos são importantes para a regulação da transpiração e armazenamento da água e as 

adaptações nas raízes são importantes para a absorção e armazenamento de água, e a 

sobrevivência em condições de anoxia (Huber & Linder, 2012). Muitos estudos sugerem 
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que a diversidade de estratégias radiculares, principalmente em ambientes mais áridos, 

estão relacionadas com a partição de nicho e a coexistência de múltiplas espécies (Walter, 

1971; Ehleringer et al., 1991; Meizer et al., 1999; Jackson et al., 1999, Oliveira, 2005; 

Huber & Linder, 2012; Rossatto et al., 2012; Ward et al., 2012). 

Diferenças nas características abióticas entre ecossistemas influenciam em como a 

água estará disponível para as plantas afetando o balanço hídrico das comunidades vegetais 

diversas (Cain, 1950; Breshears et al., 2009). Dentre outros fatores, o balanço hídrico da 

comunidade também depende do tipo e porosidade do solo, da razão de infiltração, das 

taxas de escoamento superficial e da drenagem profunda, que influenciarão padrões de 

evapotranspiração (ET) (Schwinning, 2010). A variação espaço-temporal nas condições de 

umidade do solo resultam em diferenças na disponibilidade de água para grupos de plantas 

que co-ocorrem (Breshears et al., 2009). A disponibilidade de água em um perfil vertical de 

solo é influenciada pelo balanço hídrico de uma comunidade e tem sido usada para verificar 

como se dá a distribuição vertical de raízes de diferentes grupos de plantas em perfis de 

solo.  

Walter (1971) propôs um modelo que a coexistências de gramíneas e plantas 

lenhosas em savanas tropicais se deve por causa de uma segregação espacial em um perfil 

de solo. Nessa hipótese, a coexistência entre gramíneas e plantas lenhosas ocorre porque as 

plantas exploram diferentemente dois estratos do solo. As raízes das gramíneas utilizam 

predominantemente as porções superficiais do solo, ao passo que as raízes de plantas 

lenhosas devem explorar as porções mais profundas do solo (Walter, 1971; Walker & Noy-

Meir, 1982; Ward et al., 2012). Embora, Walter (1971) tenha proposto esse modelo para 

explicar a coexistência dessas formas de vida contrastantes, em uma fisionomia específica 

de savana tropical que ocorrem em solos arenosos e com precipitação média anual entre 
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100-600 mm (Ward et al., 2012), esse modelo de dois estratos foi amplamente discutido se 

é aplicável em diferentes biomas mundiais (Walker & Noy-Meir, 1982; Casper & Jackson, 

1997; Shenk, 2006; Nippert & Knapp; 2007; Breshears et al., 2009; Rossatto et al., 2012; 

Ward et al., 2012). Recentemente, Rossatto e colaboradores (2012) propõem à existência de 

um terceiro nicho que seria uma adição de uma categoria à hipótese de dois estratos de 

Walter. Para eles as gramíneas usam a água proveniente de solo superficial, as plantas 

lenhosas usam a água proveniente de solo profundo e o terceiro nicho é ocupado por 

plantas que os autores denominaram como um grupo de ervas, no cerrado brasileiro. 

Entretanto, muitos outros estudos indicam que a distribuição de raízes nesse perfil de solo é 

uma variável contínua e não categórica (Meizer et al., 1999; Jackson et al., 1999; Shenk & 

Jackson, 2002). 

Em uma análise global dos padrões de enraizamento em diferentes gradientes de 

precipitação, Shenk e Jackson (2002) encontraram que a diversidade de profundidade 

radicular depende das variáveis climáticas relacionadas ao suprimento e a demanda por 

água. Eles demonstram que a separação espacial em um perfil de solo é mais prevalente 

entre as plantas que habitam os ecossistemas áridos. Se a competição por recursos hídricos 

limitados de solo simultaneamente ocorre, as plantas desses ecossistemas devem apresentar 

estratégias mais econômicas e eficientes do uso de água. Deste modo, pode haver uma 

intensa seleção na profundidade de enraizamento, tipos morfológicos e de comportamentos 

de uso de água que favorece a separação espaço-temporal dos recursos hídricos entre as 

espécies que coabitam uma comunidade (Oliveira, 2005). 

Ambientes montanhosos ou chapadas em regiões tropicais são considerados 

ambientes mais áridos do que montanhas equivalentes em latitudes médias (Leuschner, 

2000). Esses ambientes são caracterizados por uma grande amplitude diária de temperatura, 
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sazonalidade na precipitação e presença de eventos de neblina e orvalho que suprem parte 

da demanda de água da vegetação principalmente nos ambientes montanhosos com maiores 

altitudes (Korner, 2003; Oliveira et al., 2005; Lima, 2010; Eller, 2012). Estudos realizados 

em ambientes alpinos temperados sugerem a existência de grandes diferenças entre a 

morfologia de raízes das espécies, mesmo entre aquelas que apresentam a mesma forma de 

vida (Pohl et al., 2011). Estes resultados contrastam com modelos teóricos que utilizam 

formas de vida das plantas em comunidade vegetais como preditoras da profundidade do 

sistema radicular (Walter, 1971; Rossatto et al., 2012). Além disso, modelos matemáticos 

sugerem que em ambientes áridos ou locais onde há um período de déficit hídrico mais 

acentuado, espera-se encontrar uma maior diversidade morfológica e funcional de raízes 

entre as espécies que coexistem (Jackson et al., 2000; Schenk & Jackson, 2002). 

No Brasil, campos rupestres (CR) e campos de altitude (CA) são vegetações 

campestres que ocorrem em cadeias montanhosas ou chapadas. O CR ocorre em locais 

onde o clima predominante apresenta grande sazonalidade climática, com uma redução 

marcada da precipitação e um aumento do déficit de pressão de vapor nos meses de 

inverno. Além disso, as plantas do CR se desenvolvem predominantemente sobre uma 

matriz de rocha quartizítica, pedregosa e com solo raso (Scarano, 2007; Jacobi et al., 2007). 

O CA ocorre geralmente em altitudes acima de 1.500 m associados a rochas ígneas ou 

metamórficas, como granito e gnaisse (Benites et al., 2003). O clima predominante nesses 

campos é geralmente úmido e frio, com certa estacionalidade climática nos meses de 

inverno, todavia parte da demanda hídrica na estação seca pode ser complementada pelo 

constante aporte de neblina (Lima, 2010; Eller, 2012). 

Tanto o CR quanto o CA apresentam mosaicos de arbustos, arvoretas, plantas 

herbáceas e plantas na forma de rosetas inseridas em uma matriz de gramíneas (Benites et 
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al., 2003). Essas variedades de formas de vida podem apresentar grandes contrastes quanto 

à profundidade do sistema radicular e das respostas às condições de umidade do solo e da 

atmosfera, assim utilizando os ambientes descritos acima, é possível testar se ambientes 

mais áridos selecionam maior diversidade de estratégias radiculares hidráulicas que 

ambientes mais úmidos (Schenk & Jackson, 2002) e se as formas de vida dessas 

comunidades de plantas são boas preditoras da profundidade do sistema radicular (Walter, 

1971; Rossatto et al., 2012). 

Diferenças nas características abióticas entre esses dois complexos vegetacionais de 

altitude determinam diferenças no balanço hídrico dessas comunidades. Profundidade do 

sistema radicular e condutância estomática são atributos que respondem a mudanças na 

disponibilidade de água de ecossistemas e que, portanto, influenciam fortemente os padrões 

de evapotranspiração. Assim, esperamos que diferenças nas condições e recursos hídricos 

entre as duas comunidades determinem diferentes estratégias de uso de água pela 

vegetação. Diante disso, o nosso objetivo é responder: quais são os padrões de aquisição e 

estratégias de uso de água por plantas que coexistem no CR e no CA? Nossa hipótese é que 

há uma diversidade de formas de raízes com grande variação intra e interespecífica em 

ambas as comunidades e que diferentes espécies devem explorar água em diferentes 

gradientes de profundidade, conforme prevê a hipótese de segregação de nicho em 

gradientes hidrológicos (Silvertown, 1999; Araya et al., 2010). Esperamos que as plantas 

no CR apresentem maior variação de profundidade radicular, partindo da premissa que 

ambientes mais áridos selecionam maior diversidade de raízes que ambientes mais úmidos 

(Schenk & Jackson, 2002). Espécies com raízes mais profundas devem se manter 

hidratadas (com menores variações no potencial hídrico) e devem controlar menos a 

condutância estomática no período mais seco em relação às plantas de raízes superficiais. Já 
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para o CA, esperamos encontrar maior proporção de plantas com raízes superficiais já que a 

disponibilidade de recursos hídricos é bem distribuída ao longo do ano.  
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 MATERIAIS E MÉTODOS  

2.1. Áreas de Estudo 

 Realizamos esse estudo em comunidades de plantas de duas formações vegetais de 

altitude, que ocorrem em áreas disjuntas e são contrastantes em relação às variáveis 

abióticas. Uma comunidade de CR localizada no Parque Nacional da Serra da Canastra 

(PNSC), Minas Gerais e outra comunidade de CA localizada no Parque Estadual de 

Campos do Jordão (PECJ), Serra da Mantiqueira (SM), São Paulo.  

2.1.1. Parque Nacional da Serra da Canastra  

 O PNSC é uma unidade de conservação que compreende uma área regularizada de 

71.525 ha. Sua área protege uma pequena fração do domínio fitogeográfico do cerrado, 

sendo uma região com grande diversidade de formações vegetais dentre elas os campos 

rupestres (Silveira, 2010).  Nossa área de pesquisa está situada no interior do parque 

(20º15’40”S e 46º25’25”W), próxima à entrada principal, no município de São Roque de 

Minas – MG. A altitude da área corresponde a 1.200 m e o clima é estacional sendo que o 

período de inverno é seco, marcado por escassez de chuvas entre os meses de junho a 

meados de setembro e o período de verão é quente e chuvoso (figura 1). A média anual de 

precipitação da região da Serra da Canastra obtida por uma série temporal de quinze anos 

de dados (1995-2010) é de 1.293 mm. A temperatura média anual varia de 19ºC a 23ºC 

durante esses quinze anos (CEMIG, 2010). 

A geomorfologia da área é caracterizada pelos Remanescentes de Cadeias Dobradas 

com dobras formadas por rochas de quartzito. Essa característica distingue a formação de 

complexos rupestres sobre rocha quartzítica das formações de complexo rupestre de rocha 

ígnea (Benites et al. 2003). O relevo da área é plano a levemente inclinado com acúmulo de 

neossolo litólico distrófico moderadamente drenado. Esses solos são normalmente rasos, 
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formados por uma estreita camada organo-arenosa misturada a uma malha de cascalho 

espessa proveniente da rocha matriz (IBDF, 1981). 

 Os componentes da vegetação do CR correspondem a diversas espécies lenhosas, 

herbáceas, rosetas e gramíneas que crescem sobre o solo pedregoso. Ocorre um elevado 

número de espécies pertencentes às famílias Poaceae, Cyperaceae, Eriocaulaeae, 

Xyridaceae e Velloziaceae. Além disso, há um componente lenhoso importante em que 

predominam arbustos e subarbustos das famílias Asteraceae, Melastomataceae, Myrtaceae 

e Primulaceae (Santana et al., 2011). As plantas dessas famílias fixam suas raízes em 

fendas da rocha ou aglomeram-se em pequenas depressões dentro de um afloramento 

rochoso (Benites et al., 2003). 

2.1.2. Parque Estadual de Campos do Jordão (PECJ) 

O PECJ é uma unidade de conservação inserida no complexo da SM do Estado de 

São Paulo. Sua área abrange uma extensão de 8.172 ha, na qual está inserido o domínio 

fitogeográfico da Mata Atlântica. É uma região com duas formações vegetais principais, a 

floresta ombrófila mista e os campos de altitude (Souza, 2008). Nossa área de estudo 

compreende uma região de campo de altitude situada no interior do parque, próxima à 

estrada de São José dos Alpes que liga o município de Campos do Jordão ao município de 

Guaratinguetá (22º42’28”S e 45º27’24”W). A área de estudo está localizada a 1.905 m de 

altitude. O clima é do tipo mesotérmico com verões brandos e um período de estiagem no 

inverno (Souza, 2008). A média anual de precipitação obtida por uma série temporal de 14 

anos de dados (1994-2008) é de 1723,2 mm sendo que os períodos de maior precipitação 

ocorrem nos meses de outubro a março. (Figura 1). A temperatura média anual variou de 

10ºC a 19ºC nesse mesmo período (CIAGRO, 2009). Além disso, essa região apresenta 

influência das massas de ar provenientes das regiões subtropicais, temperadas e polares. 
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Devido ao efeito orográfico, há um constante aporte de neblina que pode suprir parte da 

demanda hídrica de algumas plantas (Lima, 2010; Eller, 2012).   

A geomorfologia da área é caracterizada pela formação do planalto da SM. Esse 

planalto é um sistema formado principalmente por rochas ígneas com predomínio de 

granitos, gnaisses e rochas de grau metamórfico intermediário. Essa característica distingue 

a formação de complexos rupestres sobre rocha quartizítica (Benites et al. 2003). O solo da 

área é raso, proveniente da decomposição de uma rocha granítica, caracterizada por uma 

camada estreita organo-argilosa úmida sobre uma linha de pedras de granulação média 

(Benites et al., 2003). 

A vegetação de CA é dominada por um estrato adensado de gramíneas e herbáceas 

das famílias Poaceae, Eriocaulaceae e Asteraceae. Também ocorre um estrato contínuo e 

esparso de espécies lenhosas nas quais as famílias predominantes são Asteraceae, 

Melastomataceae, Verbenaceae e Primulaceae. O gênero Baccharis da família Asteraceae é 

dominante na comunidade (Meireles et al., 2009).  

2.2. Escolha das espécies 

 Amostramos espécies visualmente conspícuas que englobassem a maior variação 

possível de formas de vida nas duas comunidades (tabela 1). Usamos “espécies” como 

unidade amostral do trabalho com o objetivo de verificar a diversidade de estratégias de 

aquisição, uso e conservação de água das comunidades. Para isso, estabelecemos seis 

parcelas circulares com raio de 4 m e uma área de 50 m² distribuídas de modo assistemático 

com uma distância mínima de 100 metros entre as parcelas totalizando, 300 m² em cada 

área de estudo. Deste modo, trabalhamos com as 15 espécies que apareceram na maioria 

das parcelas em cada área de estudo, totalizando 30 espécies diferentes.  Nós escolhemos 

quatro indivíduos por espécie dentro das parcelas para fazer as escavações das raízes e para 
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fazer as medidas fisiológicas do potencial hídrico e da condutância estomática. Escolhemos 

sempre indivíduos que apresentassem a mesma classe de tamanho de acordo com as 

características específicas de cada espécie. Fizemos esse procedimento para evitar que as 

variações intraespecíficas do tamanho dos indivíduos interferissem na profundidade das 

raízes e na fisiologia dos organismos (Niinemets, 2010).  

2.3. Variáveis abióticas 

Nós monitoramos as variáveis abióticas utilizando uma estação micrometereológica 

completa (Campbell Scientific). Nós instalamos essa estação em uma região aberta, em 

ambas as áreas de estudo. Com essa estação, obtivemos uma série de dados climáticos 

contínuos como: temperatura e umidade do ar (Campbell Scientific – Vaisala), quantidade 

de precipitação (Campbell Scientific TB4-L15), velocidade e direção do vento (Campbell 

Scientific 034B-L34) e conteúdo relativo de água no solo dos 30 cm superficiais do solo 

(Campbell Scientific CS616-L150 13932-17). Com os dados de temperatura e umidade do 

ar, calculamos o déficit de pressão de vapor atmosférico (DPV) (Jones, 1992). 

2.4. Medidas fisiológicas. 

Para compreender as diferentes estratégias de uso e conservação de água por plantas 

dessas comunidades, analisamos dois parâmetros ecofisiológicos relacionados ao 

funcionamento hidráulico das plantas: o potencial hídrico e a condutância estomática. 

Fizemos essas medidas nos meses de junho, julho e agosto de 2012, pois nesses meses 

historicamente há um decréscimo da umidade do ar e do solo em ambas as regiões (figura 

1). Nesse sentido, investigamos as respostas fisiológicas das plantas em função desses 

decréscimos. Escolhemos os indivíduos seguindo o procedimento explicado no tópico 

escolhas das espécies. 
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2.4.1. Potencial hídrico: Medimos o potencial hídrico da madrugada (Ψpd) e o 

potencial hídrico do meio dia (Ψmd) em 15 espécies de cada comunidade utilizando uma 

bomba de pressão (Modelo 1000, PMS, EUA). Fizemos essas medidas coletando uma folha 

de quatro indivíduos diferentes por espécie estudada. Nós ensacamos toda a parte aérea das 

plantas no dia anterior às medidas do Ψpd, pois esse procedimento evita a influencia da 

transpiração noturna nos valores de Ψpd, de modo que o potencial hídrico da planta fosse o 

mais aproximado possível do potencial hídrico do solo ao redor das raízes (Rosado et al., 

2011). Com esse procedimento é possível fazer inferências relativas à profundidade do solo 

na qual as plantas estão absorvendo água pelas raízes. Assim, plantas com raízes 

superficiais devem apresentar valores mais negativos à medida que a seca se estende, ao 

passo que plantas com raízes profundas devem manter os valores de potenciais hídricos 

menos negativos (Scholz et al., 2012).  

Nós calculamos a variação do potencial hídrico da madrugada (∆Ψpd) e do potencial 

hídrico do meio dia (∆Ψmd) por meio da subtração do Ψ de junho (mês mais úmido) e do Ψ 

de agosto (mês mais seco) para verificar o efeito da profundidade do sistema radicular nas 

reduções do potencial hídrico entre os meses. 

2.4.2. Condutância Estomática: Medimos a condutância estomática (gs max) em 

relação ao vapor de água (gs) usando um porômetro Delta-T Devices AP4. Selecionamos 

duas folhas de cada indivíduo, sendo quatro indivíduos por espécie em 15 espécies de cada 

comunidade. Essas folhas estavam totalmente expandidas e com aspecto saudável. Assim, 

medimos a condutância estomática das plantas nos períodos de transpiração máxima entre 

8h30-10h30 (Larcher, 2000). Para as espécies que possuíam folhas muito pequenas, 

colocamos um conjunto de folhas de modo que encobrisse toda a área na câmera de leitura 

do porômetro para fazer as medidas.  
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Nós calculamos o coeficiente de variação da gs max de cada espécie considerando os 

valores medidos nos meses de junho, julho e agosto. O coeficiente de variação é o 

resultado, expresso em percentagem, da divisão do desvio padrão pela média aritmética de 

um parâmetro estatístico. Esse coeficiente elimina a desproporção de valores de uma 

variável que apresenta médias muito distantes entre si (Díaz & López, 2007), como no caso 

da condutância estomática que também dependem das relações filogenéticas entre as 

espécies devido às diferenças nas estruturas dos estômatos, pelo arranjo do aparato 

estomático e pela densidade estomática das folhas (Larcher, 2000). 

2.5. Escavação de Raízes 

Escavamos as raízes de três a cinco indivíduos por espécie para fazer as coletas 

dessas raízes utilizando uma pá de jardinagem e uma vassoura pequena para remover a terra 

solta em um raio de 30 cm ao redor dos indivíduos e até uma profundidade que variou entre 

30 e 50 cm. Além disso, usamos uma enxada para coletar as plantas que apresentaram 

raízes muito finas e delicadas, levamos essas plantas ao laboratório junto com o torrão de 

terra e lavamos as raízes até soltar todo o solo preso a elas. O objetivo dessas escavações 

foi obter informações da morfologia dos sistemas subterrâneos e das variações 

intraespecíficas e interespecíficas das plantas das comunidades de CR e CA (Oliveira, 

2005). Assim, após as escavações e coletas, levamos essas plantas para o laboratório para 

fazermos uma descrição morfológica e para fotografar as raízes.  

2.6. Caracterização Isotópica 

2.6.1. Coleta de Solos  

Utilizamos um trado para fazer seis furos no centro das seis parcelas estabelecidas 

em ambas as áreas. Coletamos amostras de solo desses furos nos seguintes perfis de 

profundidade 5, 15, 30, 60 e 90 cm e armazenamos essas amostras em tubos plásticos tipo 
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falcon de 50 ml. Fechamos fortemente esses tubos com uma fita parafilme para evitar a 

evaporação da água contida no solo, pois a evaporação causa fracionamento da proporção 

de isótopos pesados em uma amostra de água (Ehleringer & Dawson, 1992). Mantivemos 

as amostras em refrigeração em geladeira (7ºC) até a extração da água dessas amostras. No 

CR usamos de duas a seis unidades amostrais (n=2-6) por perfil de solo avaliado, por causa 

de falhas no processo de destilação, principalmente nos perfis superficiais do solo. No CA 

usamos um seis unidades amostras (n=6) para todos os perfis do solo.  

Fizemos esse mesmo procedimento de coleta para obter o conteúdo volumétrico de 

água de cada perfil de solo. Para isso, pesamos as amostras coletadas para obter a massa 

úmida, posteriormente colocamos essas amostras para secar em uma estufa com 

temperatura de 60° durante três dias. Finalmente, pesamos novamente as amostras para 

obter a massa seca. Calculamos o conteúdo gravimétrico de água (CGA) de cada perfil a 

partir da seguinte fórmula: 

CGA = (Mu-Ms)÷Ms 

em que Mu é a massa úmida e Ms é a massa seca da amostra de solo coletado. O CGA é 

expresso em g.g-¹. 

2.6.2. Coleta de Plantas 

 Coletamos de dois a três segmentos de caules suberizados com cerca de três 

centímetros de comprimento dos arbustos e arvoretas (n=2-6 indivíduos por espécie) e das 

regiões intermediárias entre a porção subterrânea e a parte aérea de gramíneas e plantas 

herbáceas, ou seja, regiões tais que não estão sujeitas ao processos de evaporação, nas 

comunidades de CR (setembro/2011) e na comunidade de CA (agosto/2012). Nós 

armazenamos as amostras das plantas coletadas do mesmo modo que as amostras de solo.  
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Usamos o método de destilação criogênica do Laboratório de Ecologia Isotópica do 

CENA-USP, Piracicaba-SP para extrair a água do solo e do material vegetal (Ehlenringer et 

al., 2000). Colocamos a água extraída em tubos eppendorfs selados com parafilme para 

evitar a evaporação da água nesse recipiente. Mantivemos as amostras em refrigeração até a 

análise da composição isotópica. 

 2.6.3. Linha meteórica de água  

 Coletamos amostras da água de eventos de chuva, neblina (apenas no CA) e de um 

riacho (apenas no CR) para construir a linha meteórica de água de cada comunidade.  

É esperado uma forte relação linear entre 18O e 2H, pois a razão de fracionamento 

evaporativo deve ser constante para os dois isótopos. Um fracionamento diferencial de 18O 

e 2H ocorre como uma função da umidade durante a evaporação primária do vapor de água 

do oceano e como uma função da temperatura durante a evaporação secundária ou da 

condensação (Graig, 1961). Toda vez que uma amostra de água passa por mudanças de 

estado, uma das fases ficará isotopicamente mais leve (empobrecida), enquanto outra ficará 

isotopicamente mais pesada (enriquecida). Na condensação o fracionamento isotópico 

depende da temperatura, sendo que quanto menor a temperatura, maior será o 

fracionamento. Esses dois fatores afetam a inclinação e a intercepção da linha meteórica de 

água de modo que cada local deve apresentar um tipo de linha meteórica de água (Graig, 

1961).  

Instalamos uma estrutura coletora de água da neblina na área do PECJ (figura 2). 

Construímos esse coletor de acordo com o desenho proposto por Fisher e Still (2007). Esse 

modelo de coletor é montado como duas harpas horizontais e perpendiculares que se 

cruzam ao meio formando um x. A lógica desse processo é que a neblina, quando atinge os 

fios de pesca, forma pequenas gotas condensadas na superfície da linha. Quando essas 
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gotas se saturam, elas escorrem por gravidade acompanhando a linha. A água então foi 

armazenada em uma garrafa âmbar de 2 l contendo uma fina camada de óleo mineral com 

espessura suficiente para evitar a evaporação da água da neblina coletada. Nós montamos 

todo esse aparato em uma parcela de exclusão de chuva cuja área era de 16 m². Essas 

parcelas são usadas para um experimento de longa duração pertencente ao Laboratório de 

Ecologia Funcional de Plantas – UNICAMP, Campinas-SP. Assim, garantimos que a água 

coletada do coletor era proveniente da neblina e não da chuva (figura 2).  

Além disso, coletamos a água da chuva quando estivemos em trabalho de campo. 

Na área do CR coletamos a água de um riacho próximo da área de coleta das plantas. 

Fizemos isso, pois a água desse riacho provavelmente representa a composição isotópica da 

água do lençol freático. Essas amostras foram coletadas e armazenadas da mesma maneira 

que as amostras de solo e das plantas.     

 2.6.4. Análise de isótopos 

 As análises de isótopos estáveis de hidrogênio (δD) e oxigênio (δ18O) da água 

proveniente das amostras coletadas foram feitas no Laboratório de Isótopos Estáveis da 

Universidade de Utah, USA. A técnica de análise consiste na mensuração da razão de 

oxigênio (18O/16O) e da razão deutério (²H/H) usando um analisador elementar de 

conversão em alta temperatura acoplado a um espectrômetro de massa (Thermo Finningan 

Delta Plus XL). Está técnica converte a água em CO2 e H2. Posteriormente, esses gases são 

separados pelo analisador elementar e então são enviados ao espectrômetro de massa para 

análise individual das razões de isótopos de cada elemento. Os dados são expressos em 

delta (δ) cuja notação é ‰ relativo ao padrão internacional V-SMOW (Gofiantini 1978) 

como: 
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    δ=(Ramostra/Rpadrão -1) x 1000 

em que Ramostra é a razão 18O/16O ou 2H/H da amostra da água e Rpadrão é razão de isótopos 

pesados e leves do padrão internacional V-SMOW.  

 2.6.5. Modelo de Mistura 

 Nós usamos um modelo de mistura do software Issoerror 1.04 desenvolvido por 

Phillips e Gregg (2001) para verificar a contribuição proporcional de água que a 

profundidade de 5 a 30 cm e 60 a 90 cm fornecem como fonte de água para as plantas. 

Nesse sentido, a composição isotópica da água do xilema é a mistura da composição 

isotópica das possíveis fontes de água utilizadas pelas plantas nesses intervalos. 

2.7. Análises estatísticas 

 Nós usamos o programa STATISTICA 7.0 para fazer todos os testes estatísticos 

desse estudo. Fizemos uma ANOVA de um fator com uma análise post-hoc de Tukey HSD 

para amostras desiguais para determinar as diferenças da composição isotópica de δD entre 

as espécies.  

Os dados originais de potencial hídrico (Ψpd e Ψmd) e de condutância estomática (gs 

max) não apresentaram distribuição normal. Deste modo, nós transformamos os dados de 

potencial hídrico em valores positivos multiplicando por uma constante -1, e 

posteriormente ajustamos todos os dados calculando a raiz quadrada dos valores de cada 

parâmetro, de modo a atender as premissas da análise de variância. Nós submetemos os 

dados a uma ANOVA fatorial para determinar as diferenças do Ψpd, Ψmd e gs max entre as 

comunidades e entre os meses. Além disso, fizemos uma ANOVA fatorial com uma análise 

post-hoc de Tukey HSD para determinar as diferenças de cada espécie entre meses e entre 

as espécies em cada mês.   
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Além disso, esses dados transformados foram submetidos a uma análise de 

regressão para testar se a profundidade do sistema radicular (estimada pelo δD) é um bom 

preditor do funcionamento hidráulico para as plantas de CR e CA. Assim, fizemos 

regressões lineares simples entre δD e Ψpd agosto, entre o δD e ∆Ψpd junho-agosto, entre δD e Ψmd, 

entre δD e o coeficiente de variação de gs max.  
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3. RESULTADOS 

3.1. Caracterização do meio abiótico 

 A precipitação na área de CR no período de estudo (janeiro 2012 a agosto 2012) foi 

de 1.194 mm, inferior à da área de CA que foi de 1.852 mm (Figura 3). Os valores médios 

mensais do DPV foram maiores no CR que na CA sendo que os meses de julho e agosto 

foram os que apresentaram a atmosfera mais seca em ambas as comunidades.  O CR 

também apresentou menor conteúdo relativo de água nos primeiro 30 cm de profundidade 

do solo no mês de agosto que a área CA (média de 28% no CR e de 63% no CA). Estes 

dados sugerem que o déficit hídrico para a vegetação na área de CR é maior que na área de 

CA.  

3.2. Morfologia dos sistemas subterrâneos 

3.2.1. Campo rupestre 

A maioria das arvoretas e arbustos do CR apresentou sistema radicular constituído 

por uma raiz pivotante primária mais desenvolvida que as raízes secundárias (figura 4, 

números de 1 a 4 e 6).  

Além disso, as raízes dessas plantas apresentaram uma grande variação 

morfológica, que lhes permite explorar as fissuras da malha de cascalho existente em todo o 

perfil do solo. Essas raízes estreitam sua espessura, ultrapassam pequenas frestas e após 

ultrapassar a fissura na rocha se espessam novamente (figura 5, ver setas em imagens de C 

a F).   

Com exceção de C. pubescens e M. guianesis (figura 4, números 4 e 10), todas as 

plantas as arvoretas e arbustos do CR apresentaram um padrão de enraizamento dimórfico, 

ou seja, com raízes laterais plagiotrópicas espessadas crescendo paralelamente a superfície 
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do solo e uma raiz pivotante protuberante que cresce no sentido ortotrópico, ou seja, 

diretamente para baixo (figura 4, números de 1 a 3 e 6 ). O espessamento das raízes 

pivotantes variou muito entre essas espécies. Além disso, E. seidelii apresentou sistemas 

radiculares com grande variação intraespecífica, sendo que algumas plantas apresentaram 

raízes menos espessas e profundas (observação pessoal). M. guianensis também apresentou 

uma grande variação intraespecífica em seu sistema radicular, com raízes pivotantes pouco 

desenvolvidas ou inexistentes.  Essa espécie apresenta um tipo de sistema subterrâneo 

gemífero no qual observamos brotamentos de clones a partir de gemas (figura 4, número 4).  

C. pubescens é uma planta de hábito arbustivo que apresentou um sistema 

subterrâneo difuso, tipo sobolífero (figura 4, número 10). Esse tipo de sistema radicular 

apresenta crescimento horizontal com ramos que brotam a partir desse sistema, formando 

rametas com aspectos herbáceos e muito próximos entre si (Apezzato-da-Gloria, 2003). 

Durante as escavações observamos que vários indivíduos (considerando apenas o que 

estava acima do solo, ou rametas) apresentavam uma distribuição agregada na comunidade 

(observação pessoal), mas que revelaram ser a mesma planta quando escavamos suas 

raízes.  

V. warmingiana e Mikania sp. apresentaram xilopódios de caráter gemífero (figura 

4, número 9 e 11). V. warmingiana apresentou muitas raízes adventícias pouco espessadas, 

ao passo que a espécie Mikania sp. apresentou raízes bem mais espessas que cresciam de 

modo plagiotrópico ao solo. Algumas raízes menos espessas brotavam desse xilopódio e 

cresciam no sentido ortotrópico.  

O restante das espécies apresentou um sistema radicular fasciculado típico de 

monocotiledôneas. As espécies do gênero Vellozia formam rosetas e apresentam um 

pequeno caule achatado envolto por uma série de bainhas foliares secas. Primórdios de 
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gemas radiculares de origem endógena crescem em direção ao solo, abaixo dessas bainhas. 

As raízes das três espécies possuem um espessamento semelhante e que cresciam para 

todas as direções no solo (figura 4, números 5, 7 e 8).   

R. consanguinea (Cyperaceae) forma pequenas espigas que se desenvolvem a partir 

de um bulbo subterrâneo, com muitas raízes adventícias pouco espessadas que se espalham 

em todas as direções do solo (figura 4, número 12). Um mesmo padrão de sistema 

subterrâneo foi encontrado para as gramíneas do CR. De modo geral, elas apresentam 

rizomas subterrâneos que crescem de forma aglomerada, e de onde partem pequenos bulbos 

que dão origem à parte aérea da planta (figura 4, número 13 a 15).  

3.2.2. Campo de altitude 

De modo geral, as plantas de CA apresentam raízes mais superficiais que as do CR. 

Tendo como base observações morfológicas, podemos afirmar que 11 das 15 espécies 

apresentam raízes superficiais, sendo que a presença de raízes laterais plagiotrópicas mais 

desenvolvidas é um traço predominante nessa comunidade (figura 6). A maioria das 

espécies arvoretas e arbustivas apresentou um tipo de sistema radicular primário fibroso, 

em que as raízes secundárias são mais desenvolvidas do que as raízes primárias (Alonso & 

Machado, 2007).  

Apenas Baccharis sp.1, G. brasiliensis e Myrsine sp. apresentaram sistema radicular  

semelhante ao dimórfico (figura 6, números 2 a 4). Entretanto, as raízes pivotantes dessas 

espécies são menos desenvolvidas que as observadas no CR (figura 5). As espécies 

arbustivas L. umbricata, M. coriacea, Baccharis sp.2, B. curitibensis e B. crispa 

apresentam raízes mais superficiais, com dominância de raízes superficiais laterais e 

espessas (figura 6, números 8, 9, 10, 12 e 15). M. coriacea apresentou um tipo de raiz 

gemífera na qual observamos brotamentos de clones a partir de gemas subterrâneas (figura 
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6, número 9). Além disso, Baccharis sp.2 apresentou uma grande variação intraespecífica 

do sistema radicular (observação pessoal). 

Várias espécies como Mikania sp., L. erostrata, Vernonia sp., e L. itatiae 

apresentam xilopódios (figura 6, números 5, 6, 7 e 11). Para essas espécies, o tamanho do 

xilopódio variou muito tanto intra quanto interespecificamente e as raízes crescem em todas 

as direções do solo. Eryngium sp. apresenta uma estrutura tuberosa rizomatosa com 

inúmeras raízes laterais circundando essa estrutura. Essas raízes são geralmente espessas e 

crescem lateralmente em ângulos de 45º (figura 6, número 1).  

As formas graminóides apresentam um padrão de ramificação fasciculado típico de 

monocotiledôneas e ocorrem na forma cespitosa. As plantas crescem a partir de rizomas 

subterrâneos, em que o perfilho é o resultado do brotamento de gemas nesses rizomas.  

3.3. Composição isotópica  

3.3.1. Linha meteórica da água 

A composição isotópica da água da chuva do CR variou de -53 a -13‰ (variação de 

40‰) (δD) e de -8,2 a -3‰ (variação de 5,2‰) (δ18O) (figura 7). A composição isotópica 

de δD de diferentes eventos de precipitação e neblina no CA variou de -77,9 a -0,8‰ 

(variou 77,1‰) (δD) enquanto que a composição isotópica de δ18O variou de -11,4 a -0,8‰ 

(variou 10,6‰) (figura 7). A inclinação da linha meteórica para o CA foi um pouco maior 

que para o CR.  

3.3.2. Composição isotópica do solo e da água do xilema das plantas 

Observamos em ambas as áreas um gradiente da composição isotópica de δD, sendo 

a água da superfície do solo mais enriquecida nos isótopos pesados (figura 9 e 11). 

Encontramos uma relação positiva significativa entre o conteúdo gravimétrico de água 

(CGA) e o δD da água do solo no CR (r²=0,97; p=0,0015) mas não no campo de altitude 
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CA (r²=0,52; p=0,16) (figura 8 e 10). A composição isotópica média no solo superficial (5 

cm) do campo rupestre foi de -21‰ com um CGA médio de 0,01 g.g-1 e de -79‰  com um 

CGA médio de 0,06 g.g-1 no solo a 90 cm de profundidade (figura 8). Um perfil menos 

acentuado pode ser observado no solo do campo de altitude, em que a composição isotópica 

de δD da água do solo superficial (5 cm) foi de -15‰ com um CGA de 0,09 g.g-1 e de -

33‰ com um CGA de 0,11 g.g-1  no solo a 90 cm de profundidade (figura 9B). A 

composição isotópica da água do solo do campo de altitude foi em geral mais enriquecida 

em isótopos pesados que a água do solo do campo rupestre. O δD da água do xilema das 

plantas de campo rupestre variou de -95 a -26‰ (figura 9A) e entre -77 a -12‰ para o 

campo de altitude (figura 11A).   

3.3.2.1. Campo Rupestre 

 As quatro espécies com forma graminóide da área de CR não apresentaram 

diferenças nos valores da composição isotópica da água do xilema (δDxil) entre elas (Figura 

9A) (ANOVA post-hoc Tukey HSD; p>0,05) indicando sobreposição do uso de água do solo 

superficial. Em média 75% da água do solo utilizada por essas plantas foi proveniente da 

profundidade entre 5 a 30 cm (tabela 2). Já as formas de arvoretas e arbustivas absorvem 

água de perfis mais profundos do solo. Por exemplo, E. seidelii, M. clausenii e L. aurea 

apresentaram os valores mais negativos de δD, sendo que 100% da água usado pelas 

plantas foi proveniente da profundidade entre 60 e 90 cm (tabela 2). Além disso, E. seideli, 

M. clausenii e L. aurea não apresentaram semelhanças nos valores de δD (ANOVA post-hoc 

Tukey HSD, p<0,05) em relação às quatro gramíneas de raízes superficiais, evidenciando que 

esse conjunto arvoreta e arbustos de fato, apresenta maior profundidade do sistema 

radicular. A espécie M. guianensis apresentou uma grande variação de valores (77‰ ±35) 

indicando que pode explorar a água do solo em uma grande variação de profundidade. 
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Esses dados corroboram nossas observações morfológicas de grande variação 

intraespecífica dos tipos radiculares. 

Entre esses dois extremos de profundidade do sistema radicular, encontramos um 

contínuo de variação da δDxil, indicando que as espécies exploram água de diferentes 

profundidades no solo (figura 9A). Com base nesses dados, inferimos que há uma grande 

sobreposição de uso de água no solo entre 30 e 60 cm. Por exemplo, a espécie arbustiva C. 

pubescens é uma planta que apresenta um sistema radicular difuso, tipo sobolífera (figura 

4.10) e não apresenta semelhanças nos valores de δDxil comparados aos de E. seidelii 

(ANOVA post-hoc Tukey HSD, p<0,05), que é umas das plantas de raiz mais profundas do nosso 

estudo. Isso demonstra que ela não deve ter nenhum tipo de raiz pivotante. C. pubescens é 

uma espécie arbustiva que apresenta sobreposição de uso de água no solo superficial junto 

com as gramíneas. Cerca de 60% da água utilizada por essa planta foi proveniente dos 5 a 

30 cm de profundidade (tabela 2).  Encontramos uma grande sobreposição dos sistemas 

radiculares das espécies do gênero Vellozia, e Mikania sp. que estavam utilizando em 

média 80% da água proveniente entre 60 e 90 cm de profundidade do solo (tabela 2).   

3.3.2.2. Campo de altitude 

O CA apresentou menor amplitude de variação dos dados de δD e δ18O quando 

comparado com o CR, além disso a δD não foi muito diferente entre ao longo do perfil de 

profundidade. Eryngium sp. apresentou os valores mais negativos de δD da água do xilema 

(de -49 a -91‰), bastante distintos dos valores de δD das camadas de solo amostradas e das 

outras espécies na área (ANOVA post-hoc Tukey HSD, p<0,001), sugerindo que esta espécie 

explora provavelmente fontes mais profundas no solo (figura 11A) (> 1m) por isso não foi 

possível determinar a proporção da contribuição da água de cada perfil (tabela 2).   

Baccharis sp.1, G. brasiliensis e Myrsine sp. também apresentaram os menores valores 
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médios da composição isotópica de δD da água do xilema, sendo que o solo mais profundo 

entre 60 e 90  cm contribui com 100% da água utilizada pelas plantas (figura 11A) (tabela 

2).  Gramínea 3, Gramínea 4 e B. crispa estavam utilizando em média 91% da água 

proveniente entre 5 a 30 cm de profundidade do solo (tabela 2), com valores da composição 

isotópica da água do xilema semelhante ao da água do solo nos primeiros 15 cm do solo 

(figura 11A). Essas plantas apresentaram diferenças em relação ao δDxil das plantas de 

raízes profundas anteriormente citadas (ANOVA post-hoc Tukey HSD, p<0,005).  

As espécies B. curitibensis, L. itatiae, Baccharis sp.2, M. coriacea, L. umbricata, 

Vernonia sp., L. erostrata e Mikania sp. apresentam uma sobreposição quanto ao uso de 

água das profundidades entre 15 e 60 cm no solo, sendo que em média essas espécies 

estavam utilizando 40% da água proveniente da profundidade entre 5 a 30 cm no perfil do 

solo (tabela 2). Baccharis sp.2 apresentou uma grande variação na composição isotópica da 

água, corroborando nossas observações  de grande variação intraespecífica da morfologia 

do sistema radicular (observação pessoal). 

3.4. Potencial Hídrico 

O Ψpd variou de -1,6 a -0,1 MPa para as plantas do CR, e de -1,40 a -0,15 MPa para 

as plantas do CA nos três meses estudados. A amplitude de variação dos valores de Ψpd 

para a comunidade do CR foi maior que no CA, além disso, ambas as comunidades 

apresentaram reduções do Ψpd médio de junho a agosto (figura 12). 

As plantas do CR apresentaram maior amplitude de variação do Ψmd (-4,55 a -0,40 

MPa) em comparação com as plantas de CA (-3,65 a 0,45 MPa) em todos os meses (figura 

12). Contudo, não houve diferenças entre as comunidades e entre os meses (tabela 3).  

3.4.1. Campo Rupestre 
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No CR, 53% das espécies (E. seidelii, M. clausenii, L. aurea, M. guianensis, 

Vellozia sp., M. cuneata, Mikania sp. e  Loudetiopsis sp.) mantiveram o Ψpd constante ao 

longo da estação seca (ANOVA post-hoc Tukey HSD; p>0,05; figura 13A). As espécies E. 

seidelii, M. clausenii, L. aurea, M. guianensis e M. cuneata, apresentam raízes que podem 

absorver a água de perfis mais profundos que 60 cm como evidenciado pelos resultados de 

isótopos (figura 9). O restante das espécies apresentaram mudanças significativas do Ψpd no 

mês mais seco (ANOVA post-hoc Tukey HSD; p<0,05). A espécie Gramínea 2 apresentou a 

maior mudança no valor de Ψpd dentre todo o conjunto de espécies avaliado (-1,6 a -0,2 

MPa; figura 13). 

Mikania sp, C. pubescens, L. aurea, Vellozia sp.2, V. nivea, M. cuneata e M. 

clausenii não apresentaram mudanças significativas no Ψmd entre junho a agosto (ANOVA 

post-hoc Tukey HSD; p>0,05). As outras espécies apresentaram reduções significativas nos 

valores de Ψmd (ANOVA post-hoc Tukey HSD; p<0,05) (figura 13B).  

3.4.2. Campo de altitude 

Em contraste com as espécies do CR, a maioria das espécies do CA reduziram 

significativamente o Ψpd entre os meses de junho a agosto (ANOVA post-hoc Tukey HSD; 

p<0,05). Das quinze espécies estudadas apenas Eryngium sp. manteve o Ψpd  constante 

entre junho a agosto (ANOVA  post-hoc Tukey HSD; p>0,05) (figura 14A). 

Em relação ao Ψmd, das 15 espécies estudadas nessa comunidade, apenas L. 

umbricata, L. erostrata, Gramínea 4, Vernonia sp. e M. coriacea apresentaram mudanças 

significativas no Ψmd ao longo dos meses  (ANOVA  post-hoc Tukey HSD; p<0,05) (figura 14B).  

3.4.3.  Relações entre δD e Ψpd.e Ψmd. 

A profundidade do sistema radicular (estimada pelo δDxil) correlacionou-se 

(r²=0,34; p=0,01) com o Ψpd do mês mais seco (agosto) no CR (figura 15A). Quando 
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desconsideramos os dois “outliers” (ponto 8 e 14; Vellozia sp.2 e Loudetiopsis sp.), a 

correlação torna-se mais forte (r²=0,70; p=0,0002). Correlação entre as mesmas variáveis 

foi encontrada no CA (r2=0,52; p=0,002) (figura 15B), todavia, quando removemos 

Eryngium sp. dessa análise, a correlação torna-se não significativa (r2=0,12; p=0,21, figura 

não apresentada). 

A variação do Ψpd entre junho e agosto foi positivamente relacionada com a 

profundidade radicular (δDxil) das espécies no CR, ou seja, espécies com sistema radicular 

mais profundo mantiveram o Ψpd mais constante ao longo da estação seca (r²=0,35; p=0,01) 

(figura 15C). Se desconsiderarmos dois “outliers” (ponto 8 e 14), a relação torna-se mais 

forte (r²=0,70; p=0,0003 figura não apresentada). No CA, essa correlação também foi 

significativa, e a profundidade das raízes explica 47% da variação do Ψpd entre os meses 

(figura 15D) . Contudo, se não considerarmos um “outlier” (Eryngium sp., ponto 1) a 

relação perde a significância estatística (r²=0,15; p=0,14 figura não apresentada). 

A profundidade do sistema radicular (δDxil) não está relacionada com o Ψmd do mês 

mais seco (agosto) tanto no CR (r²=0,004; p=0,80) quanto no CA (r²=0,01; p=0,70) (figura 

16A e B). A variação do Ψmd entre junho a agosto também não está relacionada com a 

profundidade do sistema radicular (δDxil) tanto no CR (r²=0,08; p=0,29) quanto no CA  

(r²=0,14; p=0,17) (figura 16B e C). 

3.5. Condutância estomática. 

A média de gs max para a comunidade de CR foi maior que a encontrada para o CA 

(ANOVA fatorial, p<0,05; tabela 4). A amplitude de variação dos valores de gs max para as 

espécies de campo rupestre também foi maior (21 a 590 mmol.m-2.s-1) que a encontrada 

para a comunidade de campo de altitude (17 a 348 mmol.m-2.s-1). Não encontramos um 

efeito significativo da interação entre comunidades e os meses (tabela 4). 
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. 3.5.1. Campo Rupestre 

A magnitude da variação de gs max das plantas de campo rupestre foi maior que a das 

plantas de campo de altitude (figura 18A). No campo rupestre, as espécies L. aurea e 

Gramínea 2 apresentaram o maior (590 mmol.m-2.s-1) e o menor  (21 mmol.m-2.s-1) valor de 

gs max. Nessa comunidade, fica evidente uma redução na gs max ao longo dos meses. Com 

exceção de M. clausenii e M. cuneata todas as outras espécies apresentaram reduções 

significativas nos valores de gs max  nesse período (ANOVA  post-hoc Tukey HSD; p<0,05) (Figura 

18A). A maior magnitude de variação foi apresentada por Mikania sp. (152 a 543 mmol.m-

2.s-1). 

3.5.2. Campo de altitude 

No campo de altitude, a magnitude de variação da gs max entre os meses foi inferior à 

do campo rupestre (figura 18B). As espécies Baccharis sp.1, Mikania sp. e Vernonia sp. não 

apresentaram diferenças na gs max nos três meses estudados (ANOVA  post-hoc Tukey HSD; 

p<0,05). O restante das espécies dessa comunidade apresentou diferenças na gs max entre os 

meses (ANOVA  post-hoc Tukey HSD; p>0,05).  L. erostrata foi a espécie que apresentou a maior 

magnitude de valores de gs max e além disso, a maior variação entre os meses (117 mmol.m-

2.s-1 a 348 mmol.m-2.s-1). Por outro lado, Gramínea 4 apresentou a menor variação entre os 

meses (18 a 127 mmol.m-2.s-1) (figura 18B). 

3.5.3. Relações entre δD e gs max 

A variação sazonal de gs max correlacionou-se significativamente com a profundidade 

radicular das espécies (figura 19A) (r²=0,78; p=0,00004) no CR, ou seja, plantas com raízes 

mais profundas controlam menos a condutância estomática que plantas com raízes 

superficiais. Não encontramos correlação entre essas variáveis no CA (Figura 19B). 
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4. Discussão 

Partição de recursos hídricos e diversidade morfológica radicular de espécies 

coexistentes em campos rupestres e campos de altitude 

A amplitude de variação dos valores de δD‰ do xilema das plantas sugere que há 

uma grande variação interespecífica de uso de água em perfis verticais do solo nessas 

comunidades. Esse dado é relevante, pois indica que a profundidade das raízes de espécies 

coexistentes em comunidades vegetais representa um atributo contínuo de plantas com 

raízes superficiais até plantas com raízes profundas (Jackson et al., 1995; Weltzin & 

McPherson, 1997; Jackson et al., 1999; Meinzer et al., 1999; Straton et al., 2000; Rossatto 

et al., 2012).  

Tanto no CR quanto no CA há uma variedade de formas de vida como graminóide, 

rosetas, arvoretas, arbustos e herbáceas (Benites et al., 2003). Nós demonstramos que as 

formas de vida podem exploram concomitantemente a água na mesma profundidade do 

solo e também em profundidades diferentes. Nas duas comunidades, os valores de δDxil das 

formas graminóides indicam que esse grupo apresenta os sistemas subterrâneos 

estritamente superficiais. De fato, estudos indicam que 80% das formas graminóides em 

todo o mundo possuem raízes nos primeiro 30 cm do solo (Jackson et al. 1996). Contudo, o 

recurso hídrico proveniente do solo superficial não é usado estritamente pelas formas 

graminóides. Encontramos plantas arbustivas que utilizam a maior proporção de água 

proveniente do solo superficial (ex.: C. pubescens, B. curitibensis, Baccharis sp.2, e M. 

guianensis) e plantas em formas de rosetas que utilizam a maior proporção de água 

proveniente de regiões mais profundas do solo (Vellozia sp.1; Eringyum sp.) Ainda, a 

contribuição da água do solo profundo para absorção de água por plantas herbáceas do CR 
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foi duas vezes maior que a contribuição da porção mais superficial do solo. Além disso, há 

espécies que apresentaram grande variação de tipos radiculares, conforme verificamos nas 

escavações das raízes, e uma grande variação na δDxil. Não sabemos se essas variações 

intraespecíficas na morfologia e profundidade radiculares são respostas plásticas ou 

geneticamente determinadas. Hipotetizamos que a grande heterogeneidade de recursos 

(água e nutrientes) e de condições no solo (presença de rochas e fissuras) demandam ajustes 

radiculares em microescala e determinam morfologias contrastantes de crescimento abaixo 

do solo (Oliveira, 2005). 

 Além disso, nós também demonstramos que nas comunidades de plantas estudadas 

há uma diversidade interespecífica de formas de sistemas subterrâneos. Entre as 30 espécies 

estudadas, encontramos plantas que apresentam raízes dimórficas, xilopódios, raízes 

lenhosas estritamente superficiais, raízes finas superficiais, rizomas, bulbos e até mesmo 

uma planta que apresenta sistema subterrâneo difuso, tipo sobolífera (Apezzato-da-Glória, 

2003). As espécies de arvoretas e arbustivas apresentaram um predomínio de sistemas 

radicular primário fibroso com muitas raízes finas no CA e um predomínio de sistema 

radicular primário pivotante no CR (Alonso & Machado, 2007). 

Nós observamos que as plantas que apresentaram um sistema radicular primário 

pivotante no CR são capazes de desviar das rochas ou estreitar sua espessura para 

ultrapassar fissuras na malha de cascalho do solo. Após ultrapassar as fissuras, estas podem 

se espessar novamente. Poot & Lambers (2003) demonstraram experimentalmente que as 

raízes das plantas Hakea oldfieldii e Hakea tuberculata do oeste da Austrália são capazes 

de forragear pelo mesmo caminho que a água infiltra dentro da rocha. Esses ajustes 

morfológicos estão de acordo com os modelos propostos para comunidades vegetais que 

ocorrem sobre matrizes rochosas, que predizem que espécies tendem a apresentar grande 
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plasticidade morfológica para explorar água em fissuras ou mesmo estocada na rocha, 

possibilitando a hidratação das plantas mesmo em períodos secos (Zwieniecki & Newton, 

1995; Schenk, 2006; Schwinning, 2010).  Esse padrão de morfologia radicular encontrado 

no campo rupestre difere de espécies em outras áreas do Cerrado, tais como o cerrado 

stricto sensu, que também apresentam um elevado investimento em raízes profundas, mas 

que crescem em latossolos bem drenados e sem impedimentos mecânicos (Franco, 2002). 

Observamos sistemas radiculares dimórficos em sete espécies nas áreas estudadas 

(figura 4 e 6). Esse tipo de sistema radicular parece ser frequente em outras fitofisionomias 

do Cerrado, em savanas africanas, em florestas na Amazônia, e em comunidades de plantas 

australianas (Ludwig et al., 2004; Groom, 2004; Oliveira et al., 2005). Embora não 

investigamos o uso sazonal de água por essas plantas, podemos inferir que a vantagem 

adaptativa desse sistema radicular seria permitir que as plantas também utilizem a água 

tanto do solo superficial quanto do solo profundo de acordo com a disponibilidade de água 

nos perfis do solo que variam muito temporalmente (Le Roux et al, 1995; Filella & 

Peñuelas, 2003). Apesar de algumas plantas do CA apresentarem esse tipo de raiz, foi na 

comunidade de CR que esse padrão foi mais frequente (figura 4). 

Em nosso estudo, encontramos que raízes de várias espécies herbáceas ou rosetas 

podem atingir regiões mais profundas do solo. Por exemplo, a contribuição da água 

proveniente do solo profundo foi alta para as três espécies de Vellozia e para as plantas 

herbáceas no CR. No campo de altitude, a espécie em forma de roseta Eryngium sp. 

apresentou os valores de δD mais negativos dentre todas as espécies dessa comunidade, 

podendo ser considerada a espécie com maior profundidade radicular dentre todas as 

espécies avaliadas nessa comunidade. Alternativamente, essa espécie pode apresentar 

algum tipo de fracionamento isotópico no processo de absorção de água, mas isso requer 
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estudos adicionais. Ainda, espécies arbustivas tais como M. clausenii, M. cuneata e L. 

aurea obtém água de uma profundidade média de 60 a 90 cm e, contrariamente, outras 

espécies arbustivas como C. pubescens, B. curitibensis e B. crispa são totalmente 

dependente da água do solo superficial, com sobreposição radicular com gramíneas. 

Com exceção da forma graminóide, esses resultados contrastam com os de outros 

estudos que consideram formas de vida como bom preditores de profundidade do sistema 

radicular (Rossatto et al., 2012) e com a hipótese de dois estratos proposta por Walter 

(1971), para explicar a coexistência das espécies em savanas tropicais. De acordo com esse 

modelo, as gramíneas são melhores competidoras no uso de água em solos superficiais, 

enquanto plantas lenhosas utilizam os recursos hídricos exclusivamente de solos profundos 

em savanas tropicais. Recentemente, Rossatto et al. (2012) sugeriram que no Cerrado, 

gramíneas explorariam solos superficiais, espécies lenhosas solos profundos e ervas 

possuiriam raízes nas porções intermediárias do solo, sugerindo que estas explorariam um 

terceiro “nicho”. Entretanto, a classificação “erva” é um termo muito genérico e não há um 

consenso definido para definir formas categóricas em escala global (Blondel 2003). Essa 

classificação mantém a ideia que a profundidade do sistema radicular é um atributo 

categórico (Walter, 1971) e não contínuo como sugerido em estudos anteriores (Jackson et 

al., 1995; Weltzin & McPherson, 1997; Jackson et al., 1999; Meinzer et al., 1999; Straton 

et al., 2000).  

A amplitude de variação de profundidade de sistemas radiculares é mais acentuada 

no CR do que no CA, o que estaria de acordo com modelos teóricos que predizem que em 

ambientes mais áridos, a limitação de recursos hídricos seleciona maior diversidade de 

estratégias relacionadas ao uso e à conservação de água (Meinzer et al., 1999; Shenk & 

Jackson, 2002). No CA, por exemplo, onde o recurso hídrico não é tão limitante quanto no 
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CR, nós encontramos que dois terços das espécies avaliadas nesse estudo apresentam a 

composição isotópica da água do xilema bem mais enriquecida, muito semelhante à da água 

do solo nos primeiros 30 cm de profundidade indicando que as raízes nessa comunidade são 

mais superficiais do que no CR. De modo geral, é esperado que, em diversas comunidades, 

quando o recurso hídrico não é limitante, as plantas apresentem raízes superficiais, 

principalmente devido aos seguintes fatores: i) baixo custo de construção, manutenção e 

absorção dos recursos; ii) maior disponibilidade de nutrientes na porção superficial do solo; 

iii) baixa probabilidade de deficiência de oxigênio; iv) solos superficiais apresentam menor 

restrição física para o desenvolvimento das raízes (Shenk & Jackson, 2002; Shenk, 2006). 

Nesse sentido, Shenk (2006) sugere que plantas devem manter as raízes superficiais sempre 

que possível. 

Além disso, no CA, no período de estiagem, a água da neblina pode servir como 

fonte de água para as plantas umedecendo o solo e/ou possibilitando a absorção pelas folhas 

(Lima, 2010, Eller, 2012). O perfil da água do solo no CA é muito enriquecido 

isotopicamente e há poucas diferenças entre as médias da composição de δD da água do 

solo em relação às diferentes profundidades (figura 11B). Na linha meteórica para essa 

região é possível notar que δD da água de diferentes eventos de neblina é geralmente mais 

enriquecida que a água das chuvas (veja a setas na figura 7). A precipitação da neblina na 

comunidade de CA nos meses de junho, julho e agosto de 2012, ou seja, os meses que 

antecederam a coleta de isótopos pode ter causado um enriquecimento da água ao longo do 

perfil do solo. Esses resultados são consistentes com os resultados encontrados por Dawson 

(1998), que demonstrou durante três anos que a composição isotópica da água da neblina é 

mais enriquecida que da água da chuva em uma floresta nebular da Califórnia. 

Possivelmente, a água da neblina está servindo como uma fonte de água adicional para as 
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plantas do CA. Investigações adicionais são necessárias para concluirmos se o 

enriquecimento de δD da água dos perfis superficiais do solo deve-se ao fracionamento 

evaporativo desse estrato do solo ou pela contribuição da neblina nessa comunidade ou por 

ambos (ver Dawson et al., 2002).  

Como água parece não ser tão limitante no CA, a segregação vertical de raízes no 

perfil do solo fica menos expressiva no nível da comunidade. Esse fato pode ser explicado 

pelo modelo de partição de nicho, proposto por Lotka-Volterra que prediz que quando um 

dado recurso não é limitante, as espécies não competem entre si por este recurso, de modo 

que há pouca segregação entre elas em relação ao eixo do nicho avaliado (Silvertown, 

2004). Recentemente, Kukowski e colaboradores (2012) encontraram grande sobreposição 

de uso de água em uma profundidade do solo entre espécies que coexistem em bosques 

temperados estadunidenses. Eles argumentam que a sobreposição em uma dimensão do 

nicho hidrológico deve separar as espécies mais fortemente em outras estratégias 

hidráulicas.  Vale ressaltar que estamos nos referindo a apenas um eixo do nicho 

relacionado às respostas das raízes em relação à disponibilidade de água no sistema. Isso 

não quer dizer que as plantas não se diferenciam em outros atributos fisiológicos, ou 

mesmo que outros recursos como nutrientes (McKane et al., 2002) ou distúrbios, não 

estejam influenciando nas relações de coexistência dessas espécies (Chesson et al,. 2004). 

Profundidade do sistema radicular é um bom preditor do funcionamento 

hidráulico para plantas de campos rupestres e campos de altitude? 

Profundidade do sistema radicular e condutância estomática são atributos essenciais 

para entendermos a ecohidrologia de ecossistemas e para prevermos como comunidades 

responderão a mudanças previstas nos padrões de precipitação (McDowell, 2011). Em 
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nosso estudo no CR, encontramos que profundidade radicular  estimada pelos valores do 

δDxil é um bom preditor do status hídrico das plantas no período mais seco, ou seja, 

espécies com sistema radicular profundo mantiveram o Ψpd mais constante ao longo da 

estação seca. Já no CA, independentemente da profundidade radicular, a maioria das 

espécies apresentaram grande variações do  Ψpd.  Além disso, verificamos que 

profundidade do sistema radicular é um bom preditor do grau de regulação estomática na 

comunidade de CR, mas não no CA. Descrevemos isso com base na relação desse 

parâmetro com o coeficiente de variação da condutância estomática nesta comunidade, ou 

seja, no CR, plantas com raízes profundas fecham menos os estômatos que as plantas de 

raízes superficiais no final da estação seca. Já no CA esse controle foi realizado 

independentemente da profundidade das raízes das plantas. Esses resultados sugerem a 

existência de um eixo de variação hidráulica na comunidade do CR em que água é um 

recurso limitante, tendo em um extremo, espécies com sistemas radiculares superficiais e 

forte ajuste estomático e em outro extremo, espécies com raízes profundas e fraca regulação 

estomática durante a seca. Apesar de intuitivo, a existência desse eixo de variação funcional 

em uma escala global ainda é desconhecida em outras comunidades que ocorrem em climas 

maiores períodos de déficit hídrico, assim como no CR. 

Plantas que apresentam os sistemas subterrâneos superficiais no CR estão sujeitas a 

fortes variações em relação à disponibilidade de água e em geral apresentam estratégias de 

escape durante a estação seca para sobreviver nessa estação desfavorável. Essas plantas 

apresentam uma redução da atividade fisiológica usando as reservas de carboidratos e 

investindo em moléculas osmoticamente ativas para manter o metabolismo operante e o 

turgor dos tecidos (Souza et al., 2005; Scholz et al., 2012). Além disso, algumas espécies, 

principalmente as gramíneas, apresentam uma redução da área foliar durante o período 
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seco, ou mesmo podem apresentar metabolismo C4 que é uma adaptação a ambientes 

abertos, quentes e secos (Sarmiento & Monasterio, 1983; Edwards & Smith, 2010). Nossos 

resultados corroboram estudos realizados em outras fitofisionomias do Cerrado que 

demonstram uma boa relação entre a profundidade das raízes e o Ψpd (Franco et al., 2005). 

Recentemente, Rossatto et al. (2012) também demonstraram que plantas do Cerrado que 

extraem a água de regiões mais profundas do solo são capazes de alcançar altos níveis de 

hidratação dos tecidos durante a noite.  

A ausência de relação entre a profundidade das raízes (δDxil) e o Ψpd no CA pode 

ocorrer devido ao desequilíbrio entre Ψpd da planta e o potencial hídrico do solo (Ψ solo), ou 

seja, uma planta pode apresentar potenciais mais negativos que o solo durante a noite 

mesmo que o solo esteja bem hidratado. Observamos em nosso estudo que as plantas que 

apresentam as raízes mais profundas reduziram significativamente o Ψpd entre os meses. 

Vários mecanismos contribuem para que ocorram esses desequilíbrios. As plantas podem 

apresentar transpiração noturna, estar hidraulicamente isoladas do solo seco e se manterem 

hidratadas, ou mesmo possuir uma concentração substancial de solutos apoplásticos nos 

espaços intercelulares que reduz o potencial hídrico das plantas mesmo que o solo esteja 

bem hidratado (Donovan et al., 2003). No nosso caso, podemos desconsiderar a 

transpiração noturna, pois ensacamos toda a parte aérea das plantas nos dias anteriores às 

medidas do potencial hídrico da madrugada. Como não medimos o potencial hídrico do 

solo (Ψsolo) em diferentes profundidades, pode ser que todas as plantas tenham raízes 

restritas ao perfil de 90 cm e que o Ψpd das plantas esteja apenas refletindo reduções do 

Ψsolo ocorridas na camada entre 0 e 90 cm (profundidade máxima radicular que 

investigamos). 
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Todavia, Donovan e colaboradores (2003) demonstraram experimentalmente que 

plantas de um deserto frio da Califórnia, submetidas a um experimento de irrigação e seca, 

apresentaram um desequilíbrio entre o potencial hídrico foliar e o potencial hídrico do solo. 

Eles ensacaram a parte aérea das plantas para evitar a transpiração noturna, e verificaram 

que o Ψpd da planta estava mais negativo que o potencial hídrico do solo, mesmo no 

tratamento com irrigação. Eles sugerem que as plantas acumulam solutos apoplásticos 

como um mecanismo adicional para regular o turgor dos tecidos, causando um 

desequilíbrio entre o Ψpd e o Ψsolo (Donovan et al., 1999; 2001).  

A absorção foliar de água é um mecanismo importante de aquisição de água para 

algumas plantas que ocorrem na Serra da Mantiqueira e pode influenciar as relações 

hídricas das espécies (Lima 2010; Eller 2012). Lima (2010) identificou experimentalmente 

que Myrsine umbellata, uma espécie que ocorre em CA, apresentou valores semelhantes de 

Ψpd quando irrigadas no solo ou nebulizadas na parte aérea, independentemente das 

condições de umidade do solo. Nesse estudo, a autora sugere que a absorção da água foliar 

pode ocorrer pela agregação de umidade a porções concentradas de açúcares presentes em 

substâncias mucilaginosas no interior das folhas. Os acúmulos substanciais de solutos 

apoplásticos nos espaços intercelulares podem causar um desequilíbrio entre o potencial 

hídrico das plantas e o potencial hídrico do solo como proposto por Donovan e 

colaboradores (2001). Deste modo, sugerimos que o Ψpd das espécies nessa comunidade 

pode sofrer influência da regulação e manutenção de substâncias osmoticamente ativas no 

interior dos tecidos. Nesse sentido, sugerimos que essas substâncias devem reter a água no 

interior dos tecidos e quando medimos o potencial hídrico com a bomba de pressão, 

necessitamos injetar mais pressão para remover as moléculas de água retidas nessa solução 

hipertônica da folha. Estudos são necessários para compreender se a manutenção de folhas 
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hipertônicas cria gradientes de potencial hídrico e com isso maior é a absorção de água da 

neblina para o interior do mesófilo em plantas de CA (Lima, 2010). 

Em relação à condutância estomática, nós verificamos que as plantas com raízes 

superficiais apresentaram maior variação da condutância estomática entre os meses, de 

modo que apresentam maior restrição estomática do que as plantas de raízes profundas, o 

que seria um mecanismo de preservação do contínuo hidráulico entre o solo e a atmosfera 

(Sperry et al., 2002). Como consequência, essas plantas devem apresentar maior redução da 

atividade fisiológica do que as plantas de raízes profundas, já que o fechamento estomático 

inibe a captação de CO2 utilizada na fotossíntese (Chapin III et al., 2002; McDowell et al., 

2008). Apesar de ser um mecanismo relativamente bem conhecido de resposta à seca, 

pouco se sabe sobre a variação interespecífica desse importante atributo fisiológico em 

comunidades naturais. Os poucos estudos realizados no Cerrado sugerem que espécies 

arbóreas apresentam forte controle estomático em resposta ao aumento da demanda 

evaporativa da atmosfera (Franco et al., 2005; Goldstein et al., 2008). Nossos resultados 

demonstram que algumas espécies respondem à seca de forma semelhante, mas outras 

espécies mantêm os estômatos abertos na estação seca como sugerido em estudos pioneiros 

no Cerrado (M. clausenii e M. cuneata) (Ferri, 1944)  

Nós também verificamos que a profundidade das raízes não apresenta correlação 

com a variação da gs max entre os meses. Provavelmente, nessa comunidade as condutâncias 

estomáticas sejam mais influenciadas pelas relações entre o DPV atmosférico e da 

velocidade do vento que das condições de umidade do solo (Oren et al., 1999). O vento na 

área do CA é constante e muito forte esse componente interfere na condutância estomática, 

pois reduz a camada limítrofe em torno de cada folha, alterando as condições de 

temperatura e umidade da superfície foliar, aumentando sua transpiração (Chapin III et al., 



43 
 

2002). Nesse sentido, propomos que a condutância estomática na comunidade do campo de 

altitude seja uma variável resposta que depende muito mais de outros fatores do que das 

condições da umidade do solo. 

Não encontramos nenhuma relação entre a profundidade das raízes e a variação do 

Ψmd entre os meses, tanto no CA quanto no CR. O Ψmd está relacionado com a resistência à 

seca e à cavitação dos vasos do xilema (Choat et al., 2012). Portanto, a falta de relação 

entre a profundidade do sistema radicular e o Ψmd sugere um desacoplamento do Ψmd das 

condições de umidade do solo em ambas as comunidades (Bhaskar & Ackerly, 2006), ou 

seja, independentemente das estratégias radiculares, as plantas apresentam diferentes 

mecanismos de manutenção dos valores do Ψmd entre os meses. Exemplos na literatura 

demonstram que as espécies que diferem em relação ao Ψmd também diferem quanto à sua 

capacitância hidráulica, ou seja, da capacidade dos tecidos de armazenar água (Bhaskar & 

Ackerly, 2006). Scholz e colaboradores (2007) demonstram que há forte relação entre Ψmd e 

a capacitância hidráulica das plantas do Cerrado, sendo que a água estocada nos tecidos tem 

uma importante função na regulação do déficit de água diário nas espécies. Esse padrão 

pode ser o mesmo no CA, demonstrando que a capacitância das plantas pode ser mais 

relevante que a profundidade das raízes para a explicação da variação do Ψmd entre os 

meses. Contudo, ainda são necessários mais estudos para compreender papel da 

capacitância para espécies de CR. As plantas precisam regular as taxas transpiratórias para 

manterem sua integridade hidráulica, seja por controle estomático ou por uma regulação 

ativa de moléculas solúveis que controlam o turgor das células e condutância hidráulica 

(McDowell, 2011). Esse fato se dá independentemente da magnitude de valores de Ψmd, já 
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que as plantas devem operar dentro da margem de segurança hidráulica intrínseca de cada 

espécie (Choat, et al, 2012).  

5. Conclusão 

 Com nosso estudo demonstramos a partição de água entre espécies coexistentes e 

sugerimos que este é um mecanismo importante para coexistência de espécies em 

comunidades de campo de altitude e campo rupestre. Corroboramos a ideia de que as 

espécies da comunidade de campo de altitude teriam mais raízes superficiais, contrastando 

com o campo rupestre, ambiente mais árido que selecionou maior variação interespecífica 

na profundidade do sistema radicular. Esses resultados corroboram a ideia proposta por 

Schenk e Jackson (2002), que prediz que em ambientes áridos as plantas apresentam maior 

diversidade de estruturas radiculares. Além disso, apresentamos evidência de “trade-offs” 

entre dois atributos funcionais importantes: profundidade das raízes (δDxil) e o grau de 

fechamento estomático pelas plantas de campo rupestre, sugerindo a existência de um novo 

eixo de variação funcional que pode ser investigado em outras comunidades que ocorrem 

em ambientes com uma estação seca marcada. Finalmente demonstramos que a 

profundidade das raízes é um traço das plantas que, em muitos casos não se relaciona com 

as formas de vida das plantas. Encontramos arbustos que são estritamente dependentes da 

água proveniente do solo superficial e herbáceas que são totalmente dependentes do solo 

mais profundo do perfil avaliado, demonstrando que nem sempre as formas de vidas podem 

ser usadas como preditoras da profundidade das raízes em comunidades vegetais. 

 Estudos recentes realizados em plantas na Serra da Mantiqueira têm demonstrado 

certo desacoplamento das plantas em relação às condições de umidade do solo (Lima, 2010; 

Eller, 2012). Nós também fornecemos mais uma evidência em relação a esse aspecto, pois 

demonstramos que a condutância estomática e o potencial hídrico das plantas antes do 



45 
 

amanhecer e ao meio-dia na estação seca funcionam independentemente da profundidade 

do sistema radicular na comunidade do CA. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



46 
 

6. Figuras e Tabelas 

 

Figura 1. Diagramas climáticos para a região do Parque Nacional da Serra da Canastra 
(MG), correspondente ao período de 1995-2010, e da região do Parque Estadual de Campos 
de Jordão (SP) correspondente ao período de 1994 a 2008. As linhas vermelhas 
representam as médias mensais da temperatura e as linhas azuis, médias mensais de 
precipitação. Pontos de intersecção entre as duas linhas e a área com traços amarelos 
representam períodos de déficit hídrico. Áreas azuis claras correspondem ao período 
úmido, e azuis escuras ao período superúmido (acima de 100 mm por mês). 

 

Figura 2. Estrutura coletora de água da neblina montada no interior do Parque Estadual de Campos 
do Jordão-SP. Esse coletor foi construído baseado no desenho proposto por Fisher e Still (2007). 
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Tabela 1. Lista de espécies estudadas em uma área de campo rupestre no Parque Nacional da Serra 
da Canastra, MG e em uma área de campo de altitude no Parque Estadual de Campos do Jordão, SP.  

Comunidade Família Espécies Hábito de Vida 
Números 

Gráficos 

 Asteraceae Eremanthus seidelii Arvoreta 1 

  Mikania sp. Herbácea 9 

  Vernonia warmingiana Herbácea 11 

 Cyperaceae Rhynchospora cosanguinea Graminóide 12 

 Fabaceae Mimosa clausenii Arbusto 2 

Campo  Melastomataceae Microlicia cuneata Arbusto 6 

Rupestre  Leandra aurea Arbusto 3 

 Myrtaceae Campomanesia pubescens Arbusto 10 

 Poaceae Loudetiopsis sp Graminóide 13 

  Gramínea 1 Graminóide 14 

  Gramínea 2 Gramínea 15 

 Primulaceae Myrsine guianensis Arvoreta 4 

 Velloziaceae Vellozia nivea Roseta 7 

  Vellozia sp.1 Roseta 5 

  Vellozia sp.2 Roseta 8 

 Apiaceae Eryngium sp Roseta 1 

 Asteraceae Baccharis crispa Herbácea 15 

  Baccharis curitibensis Arbusto 12 

  Baccharis sp.1 Arbusto 2 

  Baccharis sp.2 Arbusto 10 

  Mikania sp. Herbácea 5 

Campo  Vernonia sp. Herbácea 7 

de Melastomataceae Lavosiera umbricata Arbusto 8 

Altitude  Leandra erostrara Herbácea 6 

  Leandra itatiae Herbácea 11 

 Primulaceae Myrsine coriacea Arbusto 9 

  Myrsine sp. Arvoreta 4 

 Rubiaceae Galianthe brasiliensis Arbusto 3 

 Poaceae Gramínea 3 Graminóide 13 

  Gramínea 4 Graminóide 14 
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Figura 3. Precipitação mensal total (barras) e média do déficit de pressão de vapor atmosférico – 
DPV (linhas) durante o período de estudo (janeiro a agosto de 2012) para a área de campo de 
altitude (CA: barra preta e linha preta) localizado no Parque Estadual de Campos do Jordão-SP e 
para a área de campo rupestre (CR: barra cinza e linha cinza) localizada no Parque Nacional da 
Serra da Canastra – MG. 
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Figura 4. Sistemas subterrâneos de 15 espécies de plantas do campo rupestre do Parque Estadual da 
Serra da Canastra, MG. Os números representam as espécies indicadas na tabela 1 e nas figuras 15, 
16 e 19.  
 

A B

C D

E F

 

Figura 5. Exemplos de sistemas subterrâneos com ajustes morfológicos para desviar de rochas 
(setas D e E), para ultrapassar frestas na matriz rochosa (setas C e F) de quatro espécies de plantas 
lenhosas de campo rupestre no Parque Nacional da Serra da Canastra, MG. As figuras A e B 
mostram um fragmento de raiz pivotante da espécies Leandra aurea na qual é possível notar um 
achatamento na morfologia da raiz.  
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Figura 6. Sistemas subterrâneos de 15 espécies de plantas de campo rupestre do Parque Estadual da 
Serra da Canastra, MG. Os números representam as espécies indicadas na tabela 1e nas figuras 15, 
16 e 19.  
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Figura 7. Linhas meteóricas com os dados de δD e δ18O de eventos de precipitação do 
campo rupestre do Parque Nacional da Serra da Canastra – MG (PNSC, linha pontilhada) e 
de campo de altitude do Parque Estadual de Campos do Jordão, Serra da Mantiqueira – SP 
(PECJ, linha tracejada). A linha contínua representa a linha meteórica global obtida a partir 
da equação δD=8*δ18O+10. Quadrados preenchidos representam eventos de neblina e os 
sem preenchimentos de chuva no PECJ. As setas apontando para os quadrados preenchidos 
indicam a água da neblina coletada de junho a agosto antes das coletas de solo e de plantas. 
Amostras coletadas entre janeiro e novembro de 2012. Círculos preenchidos representam a 
água de um riacho e os círculos não preenchidos eventos de chuva no PNSC. Amostras 
coletadas entre setembro de 2011 e novembro de 2012. A linha dessa regressão linear 
simples representa a linha meteórica do PECJ (δD=8,7*δ18O+20,38) e do PNSC (δD=8,33* 
δ18O+16,71).  
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Figura 8. Conteúdo gravimétrico de água no solo nas profundidades 5, 15, 30, 60 e 90 cm, 
coletados no mês de setembro de 2011, em um Campo Rupestre, Parque Nacional da Serra da 
Canastra - MG. Os pontos representam a média aritmética e as barras representam o desvio padrão 
em torno da média. (n=6 por profundidade). A caixa acima e a direita representa um gráfico da 
correlação entre o conteúdo gravimétrico de água no solo e a composição isotópica de δD‰ do solo 
nas diferentes profundidades (r²=0,97; p=0,0015). 



56 
 

 

Figura 9. A- Média da composição isotópica de δD‰ da água do xilema de 15 espécies de plantas 
coletadas em setembro de 2011 no campo rupestre, no Parque nacional da Serra da Canastra – MG. 
As colunas representam a média aritmética e as barras representam o desvio padrão em torno da 
média (n=2-6 indivíduos por espécie). As barras com letras distintas indicam diferenças entre as 
espécies. B- Média da composição isotópica de δD da água do solo coletados nas profundidades 5, 
15, 30, 60 e 90 cm no mesmo período (n=3-6 por profundidade). Os pontos representam a média 
aritmética e as barras representam o desvio padrão em torno da média.   
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Figura 10. Conteúdo gravimétrico de água no solo nas profundidades 5, 15, 30, 60 e 90 cm, 
coletados no mês de agosto de 2012 em campo de altitude, localizado no Parque Estadual de 
Campos do Jordão, Serra da Mantiqueira-SP. As colunas representam a média aritmética e as barras 
representam o desvio padrão em torno da média (n=4 por profundidade). A caixa abaixo à esquerda 
representa um gráfico da correlação entre o conteúdo gravimétrico de água no solo e a composição 
isotópica de δD‰ da água do solo nas diferentes profundidades avaliadas (r²=0,52, p=0,16).  
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Figura 11. A- Média da composição isotópica de δD‰ do xilema de 15 espécies de plantas 
coletadas em agosto de 2012 em campo de altitude, Serra da Mantiqueira – SP. Os pontos 
representam a média aritmética e as barras representam o desvio padrão em torno da média (n=4-6 
indivíduos por espécie). As barras com letras distintas indicam diferenças entre as espécies. B- 
Média da composição isotópica de δD da água do solo nas profundidades 5, 15, 30, 60 e 90 cm 
coletados no mesmo período (n=3-6 por profundidade). Os pontos representam a média aritmética e 
as barras representam o desvio padrão em torno da média.   
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Tabela 2. Contribuição em percentagem (%) de água em que as profundidades entre 05-30 e 60-90 
cm  proporcionam como fontes de água usadas pelas plantas de campo rupestre no Parque Nacional 
da Serra da Canastra, MG e pelas plantas de campo de altitude no Parque Estadual de Campos do 
Jordão, SP obtidas a partir dos resultados estimados pelo modelo de mistura. Ind = indeterminado. 

Comunidade Espécies Média 5-30 cm (%) DP Média 60-90  cm (%) DP 

 
E. seidelii 0 - 100 - 

 
M. clausenii 0 - 100 - 

 
L. aurea 0 - 100 - 

 
M. guianensis 11 - 88 48 

 
Vellozia sp1 11 22 88 22 

 
M. cuneata 11 22 88 22 

Campo Rupestre 
V. nivea 18 21 81 21 

 
Vellozia sp2 22 19 77 19 

 
Mikania sp 24 20 75 20 

 
C. pubescens 61 18 38 18 

 
V. warmingiana 58 21 41 21 

 
R. cosanguinea 67 15 32 15 

 
Gramínea 1 71 17 28 17 

 
Loudetiopsis sp 75 23 24 23 

 
Gramínea 2 100 10 10 

 
Eryngium sp ind ind ind ind 

 
Baccharis sp1 0 - 100 - 

 
G. brasiliensis 0 - 100 - 

 
Myrsine sp1 0 - 100 - 

 
Mikania sp 6 25 93 25 

 
L. erostrata 17 24 82 24 

Campo de Altitude 
Vernonia sp 29 24 70 24 

 
L. umbricata 48 20 51 20 

 
M. coriacea 49 19 50 19 

 
Baccharis sp2 52 30 47 30 

 
L. itatiae 57 21 43 21 

 
B. curitibensis 57 18 42 18 

 
Gramínea 3 73 14 27 14 

 
Poaceae sp2 100 15 0 - 

 
Gramínea 4 100 19 0 - 
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Figura 12. Potencial hídrico da madrugada (Ψpd) e do meio dia (Ψmd)  da comunidade de plantas de 
campo rupestre (CR), Parque Nacional Serra da Canastra - MG e da comunidade de plantas de 
campo de altitude (CA), Parque Estadual de Campos do Jordão, Serra da Mantiqueira - SP. O ponto 
central representa a mediana dos valores de Ψpd  e de Ψmd de todos os indivíduos de cada 
comunidade medidos de junho a agosto de 2012. Os limites das caixas representam a amplitude 
interquartil e as barras os valores extremos. As comunidades não apresentaram diferenças entre elas 
em nenhum dos três meses (Tabela 2).  

 

 
Tabela 3- Resultados da análise de variâncias (ANOVA) comparando as médias do Ψpd e do Ψmd do 
campo rupestre (CR), Parque Nacional Serra da Canastra - MG e do campo de altitude (CA), Parque 
Estadual de Campos do Jordão – SP, nos meses de junho, julho e agosto de 2012 (Figura 12). Estão 
mostrados os graus de liberdade do fator (gl), os quadrados médios (QM), o valor de F de cada fator 
e o nível de significância p.  
 

Fator gl QM F p 
Ψpd comunidade 1 0,017 0,78 0,37 
Ψpd mês 2 1,2 57,3 0,001  
Ψpd comunidade*mês 2 0,044 2,07 0,13 
     
Ψmd comunidade 1 0,004 0,170 0,70 
Ψmd mês 2 0,053 2,01 0,14 
Ψmd comunidade*mês 2 0,047 1,75 0,18 
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Figura 13. Potencial hídrico da madrugada (Ψpd)  (A) e potencial hídrico do meio dia (Ψmd) (B) de 
15 espécies plantas de campo rupestres, Parque Nacional da Serra da Canastra - MG.  Ordenamos as 
espécies no eixo x de acordo com os valores da composição isotópica de δDxil. Da esquerda para a 
direita, as espécies que apresentam os valores mais negativos para os menos negativos. Deste modo, 
as plantas estão distribuídas pelas que apresentam as raízes mais profundas até as que apresentam as 
raízes mais superficiais. As linhas que ligam os pontos indicam os meses de junho (pontilhada), 
julho (tracejada) e agosto (contínua). Optamos por colocar essa linha ligando os pontos para 
facilitar a visualização gráfica da variação entre os meses estudados. A média é o ponto de 
intersecção entre a barra e a linha e as barras em cada ponto representam o desvio padrão.  
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Figura 14. Média do potencial hídrico da madrugada (Ψpd) (A) e potencial hídrico do meio dia 
(Ψmd) (B) de 15 espécies plantas de campo de altitude, Parque Estadual de Campos do Jordão, Serra 
da Mantiqueira. Ordenamos as espécies no eixo x de acordo com os valores da composição 
isotópica de δDxil das plantas. Da esquerda para a direita, as espécies que apresentam os valores 
mais negativos para os menos negativos. Deste modo, as plantas estão distribuídas pelas que 
apresentam as raízes mais profundas até as que apresentam as raízes mais superficiais. As linhas 
que ligam os pontos indicam os meses de junho (pontilhada), julho (tracejada) e agosto (contínua). 
Optamos por colocar essa linha ligando os pontos para facilitar a visualização gráfica da variação 
entre os meses estudados. A média é o ponto de intersecção entre a barra e a linha e as barras em 
cada ponto representam o desvio padrão.  
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Figura 15. Relações entre a profundidade do sistema radicular (δDxil) e o potencial hídrico da 
madrugada (Ψpd) do mês de agosto e entre a variação do potencial hídrico da madrugada (Ψpd) nos 
meses de junho e agosto para 15 espécies de  plantas de campo rupestre no Parque Nacional Serra 
da Canastra - MG (A e C) e 15 espécies de plantas de campos de altitude no Parque Estadual de 
Campos do Jordão, Serra da Mantiqueira – SP (B e D). Cada ponto é a média aritmética da 
composição istópica do δD da água do xilema das plantas no auge da estação seca. A linha continua 
representa uma reta ajustada da regressão linear entre variáveis. Os números indicam as espécies 
que foram estudadas nessa pesquisa, e a legenda de cada número encontra-se na tabela 1.  
 

 



64 
 

δ ‰

Ψ
m

d
 a

g
o

st
o

 (M
P

a
)

1

2

3

4

5

6

7

8

9

10

11

12

13

14
15

-4,0

-3,5

-3,0

-2,5

-2,0

-1,5

-1,0

-0,5

1 2

3

4

5

6

7

8

9

10

11

12

13

1415

δ ‰

Ψ
m

d
 ju

n
h

o
-a

g
o

st
o

1

2

3

4

5

6

7

89

10

11

12

13

14

15

-100 -80 -60 -40 -20 0
-1,2

-1,0

-0,8

-0,6

-0,4

-0,2

0,0

0,2

0,4

0,6

0,8

1,0

1,2

1,4

1,6

1

2

3

4

5

6

7

8

9

10

11

12

1314

15

-100 -80 -60 -40 -20 0

D

r²=0,004; p=0,80

B

r²=0,14; p=0,17

A

C

r²=0,08; p=0,29

r²=0,01; p=0,70

δD‰

Ψ

δD‰

Ψ

δ ‰

Ψ

Campo Rupestre Campo de Altitude  

Figura 16. Relações entre a profundidade do sistema radicular (δDxil) e o potencial hídrico do meio 
dia (Ψmd) do mês agosto e entre a variação do potencial hídrico do meio dia  (Ψmd) nos meses de 
junho e agosto para 15 espécies de  plantas de campo rupestre no Parque Nacional Serra da 
Canastra - MG (A e C) e 15 espécies de plantas de campos de altitude no Parque Estadual de 
Campos do Jordão, Serra da Mantiqueira – SP (B e D). Cada ponto é a média aritmética da 
composição istópica do δD da água do xilema das plantas no auge da estação seca. A linha continua 
representa uma reta ajustada da regressão linear entre variáveis. Os números indicam as espécies 
que foram estudadas nessa pesquisa, e a legenda de cada número encontra-se na tabela 1.  
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Figura 17. Condutância estomática máxima (gs max) para a comunidade de plantas de campo 
rupestre (CR), Parque Nacional Serra da Canastra - MG e da comunidade de plantas de campo de 
altitude (CA), Parque Estadual de Campos do Jordão, Serra da Mantiqueira - SP. Essas medidas 
foram feitas no intervalo das 8h30 as 10h30 da manha. O ponto central representa a mediana dos 
valores de gs max de todos os indivíduos de cada comunidade medidos de junho a agosto de 2012. Os 
limites das caixas representam a amplitude interquartil e as barras os valores extremos. Os 
resultados dos testes estatísticos estão representados na tabela 4 

Tabela 4. Resultados da análise de variâncias (ANOVA) comparando as médias de gs max  do campo 
rupestre, Parque Nacional Serra da Canastra - MG e do campo de altitude, Parque Estadual de 
Campos do Jordão – SP, nos meses de junho a agosto de 2012 (Figura 17). Estão mostrados os 
graus de liberdade do fator (gl), os quadrados médios (QM), o valor de F de cada fator e o nível de 
significância p. 

Fator gl QM F p 
gs max comunidade 1 90,7 8,14 0,005 
gs max mês 2 158,1 14,21 0,001 
gs max comunidade*mês 2 12,7 1,14 0,323 
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Figura 18. Condutância estomática máxima (gs max) de 15 espécies de campo rupestre, Parque 
Nacional da Serra da Canastra – MG (A) e de campo de altitude, Parque Estadual de Campos do 
Jordão, Serra da Mantiqueira – MG (B) . Ordenamos as espécies no eixo x de acordo com os 
valores da composição isotópica de δD‰ do xilema das plantas. Da esquerda para a direita, as 
espécies que apresentam os valores mais negativos para os menos negativos. Deste modo, as plantas 
estão distribuídas pelas que apresentam as raízes mais profundas até as que apresentam as raízes 
mais superficiais. As linhas que ligam os pontos indicam os meses de junho (pontilhada), julho 
(tracejada) e agosto (contínua). Optamos por colocar essa linha ligando os pontos para ficar fácil à 
visualização gráfica da variação entre os meses estudados. A média é o ponto de intersecção entre a 
barra e a linha e as barras em cada ponto representa o desvio padrão.  
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Figura 19. Correlação entre a profundidade do sistema radicular (δDxil) e coeficiente de variação da 
condutância máxima gs max considerando os valores medidos entre os meses de junho, julho e agosto 
de 2012 para 15 espécies de  plantas de campo rupestre no Parque Nacional da Serra da Canastra - 
MG (A) e 15 espécies de plantas de campos de altitude no Parque Estadual de Campos do Jordão, 
Serra da Mantiqueira – SP (B). Cada ponto representa a média aritmética da composição istópica de 
δD‰, do xilema das plantas coletadas no auge da estação seca. No eixo y, o coeficiente de variação 
da gs max nos três meses avaliados obtido pela razão entre o desvio padrão e a média aritmética de 
cada espécie . A linha continua representa uma reta ajustada pela regressão linear entre as duas 
variáveis. Os números indicam as espécies que foram estudadas nessa pesquisa, e a legenda de cada 
numero encontra-se na tabela 1. Apenas o campo rupestre apresentou uma relação entre essas 
variáveis. 
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